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Plant communities and flower-visiting insects: biocoenological studies in a fallow limestone
grassland (Mesobrometum) in the Kaiserstuhl (Southwestern Germany)

Abstract. The main subject of the following study is the question of synecological inter-
actions between flowers and insects on the complex level of plant communities and com-
munities of flower-visiting insects. The studied area represents a fallow limestone grassland
complex (Mesobrometum) in the Kaiserstuhl.

In the two years (1979 and 1980) 3600 flower-visiting insects (Hymenoptera, Lepidop-
tera, Diptera and Coleoptera) could be observed visiting 71 different plant species. The high
species diversity is shown by the fact that 102 bee species and 56 butterfly species were
recorded in an area of 4000 m*.

Botanical, zoological and flower-ecological results and their discussion form the three
main parts of this paper. Special attention is payed to the phenology of flowers and insects
(the *“co-phenology”’) and to questions of population dynamics (flight activities of insects,
flowering times of entomophilous plants) especially under consideration of area geography.

It is shown that the history of the flora and fauna is important in the interpretation of
the flower-visitor communities beside the different competitive exclusion mechanisms
(e.g. staggering of flowering times by plants, different lengths of mouth parts by insects,
food niche contraction or niche expansion).

The limestone grasslands (Mesobrometum) in southwestern Germany are
characterized by a high percentage of submediterranean and subcontinental plant and animal
species. A phenological analysis (flowering times of entomophilous plants, flight activities
of Hymenoptera Apoidea and Lepidoptera) yields four seasonal periods named by the area
geographical centre of their species: eurosibirian period (March, April), submediterranean
period (May, June), eurosibirian period (July), eurosiberian period with subcontinental
and submediterranean elements (August, September). Vegetation, Apido- and Lepidofauna
of the same area type correspond in their phenology (co-phenology). The flower-visiting
insects of the studied area prefer plants of the same geoelement.

It is argued that the euryanthic behaviour of Hymenoptera Apoidea is a highly developed
feature representing the precondition (‘‘preadaptive plateau”) of longer time of flower-
visiting during the year, of bivoltinism and socioevolution. Stenanthy can be interpreted as
an original feature and, in middle European bees, can only be understood with regard to the
history of flora and fauna of the postglacial period.

* Uberarbeitete und gekiirzte Fassung einer Dissertation am Biologischen Institut I der
Universitit Freiburg i.Br. (KRATOCHWIL 1983a).
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1. Einfiilhrung

Bliitenékologische Untersuchungen haben eine lange Tradition. Als ,,Viter der
Bliitendkologie* kénnen Joseph Gottlieb KOELREUTER (1733—1806) und be-
sonders Christian Konrad SPRENGEL (1750—1816) gelten, der als erster ver-
suchte, unter dem Blickwinkel der idealistischen Morphologie die mutualistischen
Beziehungen Bliite/Insekt zu erkliren (SPRENGEL 1793). Der cigentliche Beginn
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kausalanalytisch orientierter blitendkologischer Forschung setzte mit Charles
DARWIN ein: Seine Selektionstheorie verinderte schlagartig die Ausgangsposi-
tion; die Frage nach evolutionsbiologisch interpretierbaren Adaptationen zwi-
schen Blume und Insekt erfubr ein zentrales Interesse. Ein intensives Studium
bliitendkologischer Phinomene begann, verbunden mit den Namen HILDEBRAND
(1867), DELPINO (1868 ff.), H. MULLER (1873, 1881), LOEW (1884), KIRCH-
NER (1911) u.a. So stellt die zusammenfassende Darstellung von KNUTH (1898
ff.) auch heute noch ein wertvolles Nachschlagewerk dar.

Ab etwa 1920 bekam die Blitendkologie neue AnstdBe. Wihrend bis zu die-
sem Zeitpunkt die ,klassische Periode** bliittenokologischer Forschung weitgehend
auf Feldbeobachtungen beruhte, verfolgte nun die ,,experimentelle Blitendko-
logie** neue Forschungsziele (s. z.B. die zahlreichen Arbeiten von v. FRISCH,
KNOLL und KUGLER, zit. in KUGLER 1970). Experimentelle Untersuchungen
werden heute besonders unter populationsgenetischem Blickwinkel fortgesetzt
(z.B. GRANT 1955, STEBBINS 1957, 1958). Auch Fragen des Energieflusses
zwischen Blite und Bliitenbesucher haben eine grofe Bedeutung erlangt (z.B.
HEINRICH & RAVEN 1972, HEINRICH 1975a).

Es muf gefragt werden, ob die von zahlreichen Autoren (s. z.B. die umfang-
reichen bibliographischen Angaben bei KUGLER 1970, PROCTOR & YEO 1975,
FAEGRI & v.d. PIJL 1979) studierten Beziehungen zwischen Blume und Insekt
nicht auch auf der komplexeren Ebenevon Pflanzengesellschaften
und Blitenbesucher-Gemeinschaften untersucht werden kén-
nen, und ob sich nicht gerade dadurch auf der héheren Ebene der Gemeinschafts-
struktur neue, u.a. auch evolutionsbiologische Fragestellungen er6ffnen und viel-
leicht beantworten lassen. Dies bringt auch das folgende Zitat zum Ausdruck
(FAEGRI & v.d. PJL 1979: 3): “Modern trends in pollination ecology can be sum-
marized under the following headings: ... The realization that pollination ecology
must be seen in a total community context, even if there are few quantitative
data in literature as yet. Until now, the evolution of community pollination
spectra has only been touched upon.”

Die Frage nach den Wechselbeziehungen von Pflanzengesellschaften und
Bliitenbesucher-Gemeinschaften und danach, ob ein solch komplexes Gefiige
iberhaupt faBbar und auflosbar ist, kann als das zentrale Thema der vorliegenden
Untersuchung gelten. Zudem ergeben sich Aspekte fiir den praktischen Natur-
schutz, so z.B. die Frage nach der biozénologischen Bedeutung brachliegender
Halbtrockenrasen (s. KRATOCHWIL 1983b und im Druck).

Als neue und in der Literatur bisher kaum oder noch nicht beriicksichtigte
Gesichtspunkte ergaben sich u.a. folgende Fragen:

— Gibt es Beziehungen zwischen der Phinologie der Pflanzenarten in einer
Pflanzengesellschaft und ihrer arealgeographischen Herkunft?

— Wie sieht die tiergeographische Herkunft der sie besuchenden und zum Teil
auch bestiubenden Insektenarten aus?

— Kénnen wir in einer Pflanzengesellschaft fir Pflanzen und bliitenbesuchende
Insektenarten desselben Arealtyps eine dhnliche Phinologie feststellen, die
mit dem jahreszeitlichen Witterungsverlauf des Hauptverbreitungsgebietes
dieser Arten im Zusammenhang steht?
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— Gibt es in einer Pflanzengesellschaft vielleicht sogar Anzeichen fiir ein co -
adaptives System von Pflanzenarten und den sie besuchenden Insek-
tenarten desselben Arealtyps und einer in gegenseitiger Abhingigkeit entstan-
denen zeitlichen Synchronisation, diewirals Co-Phinologie bezeich-
nen wollen?

Es lag nahe, fiir eine solche Untersuchung eine Halbtrockenrasen-Phytozénose
im sommerwarmen und wintermilden Kaiserstuhl auszuwihlen. Einerseits gehoren
die Mesobrometen zu den Blumen-reichsten und farbenprichtigsten Pflanzenge-
sellschaften Mitteleuropas, andererseits kommt im Kaiserstuhl aufgrund der
ginstigen klimatischen Verhiltnisse und der Faunengeschichte eine Vielzahl von
Insekten vor, u.a. auch zahlreiche submediterran und pannonisch verbreitete
Arten. Von daher konnte mit einer artenreichen Bliitenbesucher-Gemeinschaft
gerechnet werden.

Viele Mesobrometen werden im Kaiserstuhl seit etwa 40 Jahren nicht mehr
gemiht. Vergleiche mit ilteren pflanzensoziologischen Aufnahmen (v. ROCHOW
1948) zeigen eine deutliche Verinderung: es dringen Saum-Pflanzen-
ar ten (z.B. Geranium sanguineum, Anthericum ramosum, Coronilla varia,
Origanum vulgare) in die brachliegenden Halbtrockenrasen ein (WILMANNS 1975,
1977). So bot sich als weitere Moglichkeit an, die Dynamik von Pflanzengesell-
schaften in ihren Auswirkungen auf die Bliitenbesucher-Gemeinschaften zu
studieren.

2. Physisch-geographische Grundlagen

2.1 Lage und Charakterisierung des Untersuchungsgebietes

Die 0,4 ha groBe Untersuchungsfliche liegt im Naturschutzgebiet ,,Scheiben-

buck*, nordlich von Schelingen im Zentrum des Kaiserstuhls (48°6'N, 7°41’E),

(Fig. 1, 2). Als geologischen Untergrund finden wir vulkanisches Essexitgestein,

das von einer in der Regel diinnen LoBauflage iiberzogen ist (GEOLOG. LANDES-

AMT BAD.-WURTT. 1957—1959, WIMMENAUER 1977). Den groften Teil der

Fliche nimmt ein versaumter Halbtrockenrasen in Hanglage ein (Hangneigung

25°-30°, Hohendifferenz 17,2 m (392,8 m NN—410 m NN), Siidost-Exposition),

der am HangfuB in eine brachgefallene Glatthaferwiese tibergeht (Photo 1). Die

Fliche wird von Gebiisch- und Waldvegetation umgeben und bildet somit ein

recht klar von seiner Umgebung abgrenzbares Gebiet. Im Nordwesten erreicht

die Beobachtungsfliche den Bergkamm. :
Der untersuchte Rasen-Vegetationskomplex laft sich in eine Catena mit drei

Bereichen gliedern:

a) versaumter Halbtrockenrasen: sehr trockene Ausbildung mit Ubergingen zum
Volltrockenrasen (M esobrometum globularietosum, Xe-
robrometum);

b) versaumter Halbtrockenrasen: frischere Ausbildung (Mesobrometum
primuletosum);

¢) brachgefallene Glatthaferwiese (Arrhenatheretum-Brache).
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2.2 Klima im Kaiserstuhl

Der Kaiserstuhl zeichnet sich klimatisch aufgrund seiner besonderen geographi-
schen Insellage im siidlichen Oberrheingraben durch hohen Sonnenscheinreich-
tum, hohe Sommertemperaturen, milde Winter und geringe Niederschlagsmengen
aus. Warmlufteinbriiche iiber die Burgundische Pforte und Ausstrahlungen der
,»Colmarer Trockeninsel*, hiufige Temperaturinversionen im Winter, der Schutz
durch den 1200—1400 m hohen Vogesenkamm, der die Niederschlige der aus
dem Westen kommenden Luftmassen auffingt, sind wesentliche Faktoren, die
das Lokalklima des Kaiserstuhls entscheidend becinflussen. In der Regel wird
etwa an 240 Tagen im Jahr eine Durchschnittstemperatur von mindestens 5 °C
erreicht. Die jihrliche Niederschlagsmenge betrigt im zentralen Kaiserstuhl bei
Schelingen (314 m NN), in dessen Nihe sich das Untersuchungsgebiet befindet,
nur 720 mm. Der das Zentrum umgebende Gebirgskamm (Fig. 2) bietet vor
allem einen wirksamen Schutz gegen kalte Ost- und Nordost-Winde und gewihrt
den warmen Siidwest-Winden freien Zutritt.

2.3  Klima und Witterungsverlauf wihrend des Untersuchungszeitraumes

Das Makroklima gibt zwar einen groben Rahmen fiir die im Gebiet herrschenden
klimatischen Standortsfaktoren wieder, diese reichen jedoch fiir eine Charakteri-
sierung des fiir blitenbesuchende Insekten wichtigen Mesoklimas nicht aus. Da-
her wurden eigene Klimamessungen (Temperatur und Luftfeuchte in 50 cm
Hoéhe iber der Erdoberfliche, Gesamt-Himmelsstrahlung) iber den gesamten
Untersuchungszeitraum durchgefithrt. In Tabelle 1 sind die Monatsmittel der
verschiedenen Klimadaten des Untersuchungsgebietes (Durchschnittswerte iiber
die Jahre 1979—1981) angegeben (ausfiihrlich in KRATOCHWIL 1983a).

Tabelle 1. Maximale, minimale und durchschnittliche Temperatur-Monatsmittel des Unter-
suchungsgebietes in °C (1979—1981); Temperaturdifferenzen zwischen maximaler und mini-
maler Tagestemperatur im Monatsdurchschnitt in °C (1979—1981); monatliche Anzahl der
trockenen Tage, der Tage mit Niederschlag in mm und die monatliche Niederschlagsmenge
in mm (1979—1981); monatlicher Tagesdurchschnitt der Sonnenscheindauer in Stunden
(eigene Messungen). Der Thermohygrograph befand sich in einem Wetterhaus 50 cm vom
Erdboden entfernt, der Aktinograph (nach ROBITZ) war auf der Wetterstation in 1 m Hohe
vom Erdboden angebracht.

Monat Temperatur-Monatsmittell Tagestemperatur— Monatliche Anzahl Monats- | Sonnenscheindauer
in ©C Diff. Maximum/ Tage mit Nieder- nieder- | monatlicher
Maximum [Minimum|Durch- |Minimum s trock. [schlag in mm schlag Tagegdurch—
schnitt|Monatsmittel in ~C|Tage 0,1-5,0[5,1-10|>10 | in mm schnitt in Stunden
Mirz 11,4 3,8 7,6 7,6 12,6 15,3 2,0 |1,0 52,0 2,4
April 13,9 4,3 9,1 9,3 15,3 12,0 1,3 (1,3 41,8 4,0
Mai 18,7 9,1 13,9 11,0 14,6 12,0 2,3 |2,0 73,9 4,3
Juni 21,4 n,7 16,5 9,8 11,6 10,3 3,0 [3,0 88,2 3,8
Juli 22,5 12,4 17,5 9,8 16,6 8,3 3,6 |2,3 77,5 3,7
Augqust 24,0 13,1 18,6 11,0 20,0 9,6 2,6 |2,0 85,5 5,2
September 22,1 11,8 16,9 1,1 17,6 7,6 2,6 (2,6 60,5 3,5
Ok toberx 15,3 7,2 11,3 8,5 15,5 12,0 1,0 |2,5 69,7 2,7
November 7,5 1,4 4,4 6,0 12,0 9,5 2,5 - 25,2 2,5
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Fig. 2. Das Naturschutzgebiet ,,Scheiben-

buck‘* und seine Lage im Zentral-Kaiser-

stuhl (m).

Fig. 1. Lage des Kaiserstuhls in Mirttel-
europa ().

Photo 1. Die Untersuchungsfliche im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck'‘/Kaiserstuhl. Der
steile, siidost-exponierte Hang wird von einem versaumten Mesobrometum iberzogen, das
im oberen Teil (a) einer trockenen Subassoziation zuzuordnen ist (Mesobrometum globula-
rietosum), im unteren Teil (b) einer frischeren Subassoziation (Mesobrometum primuleto-
sum). Am HangfuR (c) geht das Mesobrometum primuletosum in eine Arrhenatheretum-

Brache iiber.

31 Phytocoenologia 11
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Spitzentemperaturen von iiber 30 °C wurden 1979 an 12 Tagen, 1980 an
4 Tagen und 1981 an 7 Tagen erreicht; Temperaturen iiber 25 °C waren 1979 an
54 Tagen, 1980 an 31 Tagen und 1981 an 41 Tagen zu verzeichnen. Fiir ein im
Sommer kontinental getdntes Klima in der sonst stirker atlantisch beeinfluBten
Oberrheinebene (ELLENBERG 1956a) sprechen relativ hohe tageszeitliche Tempe-
raturunterschiede, die durch hohe Tagestemperaturen und kiltere Nichte her-
vorgerufen werden. Sie liegen in der Regel fiir das Gebiet im Durchschnitt bei
9 °C und 10 °C, wobei in den Sommermonaten die hdchsten tageszeitlichen
Temperaturschwankungen auftreten (Tab. 1). Eine Temperaturdifferenz von
17 °C und 18 °C an einzelnen Tagen ist keinesfalls selten. Am 25. Juli 1979 wur-
den 22 °C und am 6. August 1980 23 °C Temperaturdifferenz zwischen maxi-
maler und minimaler Tagestemperatur gemessen.

Im Untersuchungszeitraum von 9 Monaten im Jahr (275 Tage) waren durch-
schnittlich 130 Tage ohne Niederschlag. Im Schnitt fielen nur an 30 Tagen mehr
als 5 mm Niederschlag. Die im Verhiltnis zu den anderen Monaten hGheren Nie-
derschlagssummen der Sommermonate (Tab. 1) haben ihre Ursache in den zu
diesen Monaten recht hiufig auftretenden starken Gewitterregen (TRENKLE
1982). Die Starkregen beschrinken sich jedoch auf wenige Tage, so daf trotz der
hohen Niederschlagswerte viele Tage regenfrei bleiben (im August durchschnitt-
lich 20 Tage!).

Im Untersuchungszeitraum schien die Sonne durchschnittlich 3,6 Stunden
pro Tag, ein hoher Wert, der die Bevorzugung des Kaiserstuhls als Weinbau-
Landschaft verstandlich macht.

3. Methodik

3.1 Untersuchungszeitraum

Der Untersuchungszeitraum erstreckte sich im wesentlichen auf die Jahre 1979
und 1980 jeweils von Mirz bis November. In beiden Jahren wurden die von
Insekten besuchten blihenden Pflanzenarten des Gebietes phinologisch erfafit
und ihre charakteristischen Bliitenbesucher-Spektren bestimmt; 1982 folgte eine
pflanzensoziologische Analyse (42 Vegetationsaufnahmen).

3.2 Zur pflanzensoziologischen Aufnahmetechnik

Die Aufnahme und Analyse der Vegetation erfolgte nach der von BRAUN-
BLANQUET (1964) entwickelten Methode (bei Schitzung der Artmichtigkeit
Aufteilung der Ziffer 2 nach BARKMAN, DOING & SEGAL 1964, Berechnung der
Stetigkeiten nach TUXEN 1974). Jedes der 42 in Figur 3 dargestellten Raster-
quadrate, die auch zur phinologischen Erfassung des Bliihaspektes dienten, wurde
durch eine pflanzensoziologische Aufnahme dokumentiert. Die Groe betrug bei
homogener Fliche 100 m? ; bei Inhomogenitit wurden jeweils homogene Teil-
flichen aufgenommen. Arten, die am Rande homologer Teilfichen lagen und die
dennoch mitberiicksichtigt wurden, sind in der pflanzensoziologischen Tabelle
(Tab. 2) in Klammern gesetzt. Auf Soziabilititsangaben wurde — obwohl Kriti-
ker sie als arteigene, weitgehend konstante Merkmale darstellen (z.B. ELLEN-
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BERG 1956b) — nicht verzichtet, da sie auch einen wesentlichen Beitrag fiir die
Blumenmengen-Verteilung auf der Fliche liefern kénnen.

Die floristische Zusammensetzung der regelmiBig gemihten Kaiserstiihler
Halbtrockenrasen vor etwa 40 Jahren ist der Dissertation von ROCHOWs (1948)
entnommen. Die Stetigkeiten der einzelnen Arten in den Aufnahmen von
ROCHOWs (Mesobrometum typicum und daucetosum
carotae) wurden ausden Originaltabellen berechnet (s. dazu KRATOCHWIL
1983a).
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3.3 Analyse der pflanzensoziologischen Ergebnisse

Nach einer pflanzensoziologischen Gliederung des Untersuchungsgebietes (s. Tab.
2) und Literaturauswertung (u.a. DIERSCHKE 1974, OBERDORFER 1978, 1979,
v. ROCHOW 1948, WILMANNS 1975) war es moglich, Rasen- von Saum-Pflanzen-
arten zu trennen. Die Zuordnung wurde nach dem pflanzensoziologischen
Schwerpunkt der Art bestimmt. Dies schlieBt nicht aus, daR es auch Grenzfille
gibt: Arten, die zwar ihren Schwerpunkt in Rasen haben, aber dennoch in Siume
eindringen, so z.B. Euphorbia cyparissias, Heracleum sphondylium u. a.

3.4 Die phinologische Erfassung des jahreszeitlichen Blithaspektes

Die Phinologie wurde von allen blihenden Pflanzenarten aufgenommen, an de-
ren Bliiten im Verlauf des Untersuchungszeitraumes von zwei Jahren (1979—
1980) Insektenbesuche festgestellt werden konnten: Dies waren 71 von 144
Pflanzenarten. In der phinologischen Aufnahme fanden neben den charakteristi-
schen Artender Mesobromion- und Geranio n-Gesellschaften auch
solche Beriicksichtigung, die nur als ,,Begleiter'* klassifiziert werden kdnnen.

Das Untersuchungsgebiet wurde in 42 Beobachtungsquadrate eingeteilt
(Fig. 3), so daB ein Raster entstand, das als Grundlage fir die phinologischen
und bliitendkologischen Untersuchungen diente. Die Flichengréfe der Quadrate
betrigt etwa 10 x 10 m?2 Neben der prizisen Erfassung der quantitativen Vertei-
lung der Blitenpflanzen auf der Beobachtungsfliche erschien diese Rasterung
auch als die einzige praktikable Moglichkeit, eine so groe Fliche flichendeckend
phinologisch zu bearbeiten.

Bei der herkommlichen phinologischen Erfassung des Bliihaspektes werden in
der Regel Deckungsgrade in Anlehnung an die Skala von BRAUN-BLANQUET
(1964) zugrundegelegt, um die Blumenmenge zu schitzen (s. z.B. DIERSCHKE
1972, FULLEKRUG 1967, 1969).

Unter Blumenmenge ist hierbei der Prozentanteil einer Probefliche zu verstehen, der von
den Bliiten und Bliitenstinden bedeckt wird, wenn man sich diese auf den Boden projiziert
denkt. Nach einer modifizierten Skala von DIERSCHKE (1972) werden vier Kategorien un-
terschieden (zumeist liegt die Blumenmenge unter 25 % Deckung):

2 : 11-25 % deckend
1: 6—10 % deckend
+: 3— 5% deckend
r: 1— 2 % deckend

Eine solche Aufnahmemethode birgt jedoch eine Fiille von Ungenaujgkeiten.
Bei der Verwendung einer FlichengréRe von 10 x 10 m? sind Unterschiede von
2 %, 5 % und 10 % Blumenmenge sehr schwer schitzbar. Die unterschiedliche
BliitengréRe und Lage der Bliiten, vertikal orientierte Bliitenstinde, die ebenfalls
auf den Boden projiziert werden miissen, u.a. erschweren eine Schitzung der
Deckung sehr. Aus diesen Griinden wurde bei dieser Untersuchung die Anzahl
der Bliiten oder Bliitenstinde gezihlt bzw. bei hoher Blumenmenge geschitzt.
Der Zihl- bzw. Schitzfehler liegt in der Regel bei 5—10 %. Als Bliite wurde das
Stadium der generativen Entwicklungsphase bezeichnet, bei welchem die inneren
Bliitenteile deutlich erkennbar waren.

Der quantitativen Erfassung lag folgende Einteilung in vier verschiedene
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Floreszenz-Typen, die als gezdhlte bzw. geschirzte Einheiten bei der Beschreibung

des Bliihaspektes einander gleichgesetzt wurden, zugrunde:

l1.Einzelbliiten (z.B. Geranium sanguineum, Helianthemum nummula-
rium);

2. Infloreszenzen (z.B. Hieracium pilosella, Hippocrepis comosa);

3.Synfloreszenzen 1. Ordnung (z.B. Origanum vulgare, Hera-
cleum sphondylium);

4. Synfloreszenzen ab 2. Ordnung (z.B. Bupleurum falcatum,

Galium verum).

Mit dieser Methode kann nun eine exakte vergleichende Beschreibung des
Blilhaspektes erfolgen. BliitengroRe bzw. Schauapparatfliche multipliziert mit
der jeweiligen Anzahl der Bliiten ergibt den Deckungswert im Sinne der ,,Bliiten-
menge‘‘ nach DIERSCHKE (1972).

Da fir die meisten Insektenarten das Erkennen der Bliiten iiber groBe Entfer-
nungen optisch erfolgt, stellen diese Deckungswerte verschiedener Pflanzenarten
eine quantitativ faBbare Menge an vorhandenen Blumensignalen dar. Mit der
Zuordnung der blihenden Arten zu verschiedenen Rasterquadraten kann neben
dem zeitlichen Aspekt (der Phinologie) auch die raumliche Verteilung der Blu-
mensignale innerhalb der Beobachtungsfliche beriicksichtigt werden. Die Erfas-
sung der Blumenzahlen der verschiedenen Arten erfolgte in allen Quadraten in-
nerhalb von 2 (Frithjahr) bis9 Stunden (Mai-August) im Abstand von 5—7 Tagen.

3.5 Die Aufnahme der fiir die einzelnen Pflanzenarten charakteristischen Bliiten-
besucher-Spektren

Die Aktivitdt der bliitenbesuchenden Insekten hingt in sehr grofem Umfang von
den jeweiligen Witterungsfaktoren ab. Giinstige Tagestemperaturen, Sonnen-
schein und geringer Wind wirken sich positiv auf die Besucherhdufigkeit an Blii-
ten aus und erhhen gleichzeitig die Anzahl moglicher Einzelbeobachtungen® .

In den Jahren 1979 und 1980 wurden bei giinstiger Witterung insgesamt 259
Stunden zur Aufnahme von Blitenbesucher-Spektren auf der Beobachtungsfliche
verwendet. In den Monaten April bis September lag die monatliche durchschnitt-
liche Beobachtungsdauer bei 40 Stunden. Die meisten Beobachtungsstunden fal-
len in den Zeitraum zwischen 9 und 15 Uhr, eine Zeitspanne, innerhalb derer
auch die grofte Aktivitdt der Bliitenbesucher zu erwarten ist. Zwei- bis dreimal
in der Woche wurde die Probefliche in diesem Zeitraum aufgesucht und das in

! Bei Temperaturen unter 13—16 °C (LINSLEY 1958) ist die Aktivitit der apoiden Hymen-
opteren-Arten bereits wesentlich eingeschrinkt. HAESELER (1972) stellt als untere
Temperaturgrenze, bei der aculeate Hymenopteren noch aktiv sind, 11—13 “C fest. Bei
solchen Temperaturen waren nur noch stark behaarte Bienen (Bombus-Arten, Andrena
armata Gm., Anthopbora acervorum L. oder Osmia rufa L.) beim Blitenbesuch anzutref-
fen. Als obere Temperaturgrenze gibt HAESELER (1972) 45 °C an; KROGERUS (1932)
kommt aufgrund von Temperatur-Resistenzversuchen an Andrena argentata Sm. auf ein
ihnliches Ergebnis. REINIG (1970) traf ein Weibchen von Bombus pratorum L. noch bei
4,5 °C beim Bliitenbesuch an. In der Regel liegt jedoch auch bei Hummeln die niedrigste
Temperatur, bei der die Tiere noch Pollen sammeln, zwischen 10—13 °C.

Bei Lepidopteren wird als untere Grenze 18 °C, als obere Grenze etwa 30 °C angenom-
men (POLLARD et al. 1975, STEFFNY 1982).
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der Figur 3 eingezeichnete Wegenetz begangen, die auf den verschiedenen Bliiten
angetroffenen und sofort ansprechbaren Insektenarten (insbesondere Lepidopte-
ren- und Hummelarten) protokolliert, sonstige Insektenarten (in der Regel an-
dere Hymenopteren, Dipteren und Coleopteren) beim Bliitenbesuch mit einem
Glischen oder Insektennetz gefangen und zur niheren Determination pripariert.

Es ldRt sich wohl kaum vermeiden, daR Arten mit groRer Fluchtdistanz oder
auch sehr kleine Insektenarten im Bliitenbesucher-Spektrum unterreprisentiert
sind. Dies gilt mit Sicherheit bei den Hymenopteren fiir Arten der Gattung
Anthopbora mit den schnellsten Fliegern unter den Bienen. Bezeichnenderweise
wurde kein Tier dieser Gattung im Untersuchungszeitraum gefangen! Zu den
Arten mit grofer Wendigkeit, hoher Wachsamkeit, schnellem Start und dadurch
bedingt geringen Fangzahlen gehoren auch die Vertreter der Pompiliden.

An Stellen héherer Blumendichte und grofer Besucheraktivitit wurde lingere
Zeit beobachtet. Der jeweilige Zeitpunkt jeder Einzelbeobachrung ist im Proto-
koll aufgefiihrt, da auch mit tageszeitlich bedingten Unterschieden im Besucher-
spektrum und in der Anflughiufigkeit einzelner Insektenarten an die Bliiten
einer Pflanzenart gerechnet werden mug.

3.6 Analyse der Bliitenbesucher-Spektren

Im Laufe der zwei Untersuchungsjahre wurden an 71 Pflanzenarten etwa 3600
Bliitenbesuche beobachtet. Eine Auswertung der Bliitenbesucher-Spektren er-
folgte bei den apoiden Hymenopteren und bei den Lepidopteren auf Artniveau,
bei den nicht-apoiden Hymenopteren, Dipteren und Coleopteren auf Familien-
niveau?. Wir wollen uns hier im wesentlichen auf die Ergebnisse bei den apoiden
Hymenopteren und Lepidopteren beziehen.

Die einzelnen Insektenarten zeigen im Bliitenbesuch einen sehr unterschiedli-
chen Spezialisierungsgrad: manchen Insektenarten dienen nur
wenige Pflanzenarten als Nektar- und Pollenquelle (oligophage bzw. -lectische
Arten), in seltenen Fillen sogar nur eine Pflanzenart (monophage bzw. -lectische
Arten), andere dagegen kdnnen ein sehr groRes Pflanzenarten-Spektrum nutzen
(polyphage bzw. -lectische Arten), vgl. weiter Kap. 6.1. Wihrend fiir die auf
wenige Pflanzenarten im Bliitenbesuch spezialisierten Insektenarten mit Ausnah-
me der von thnen genutzten Nahrungsquelle das {ibrige Pflanzenangebot keine
wesentliche Rolle spielt, hingt fiir die hinsichtlich des Nahrungserwerbes als
»Generalisten* zu bezeichnenden Insektenarten eine Bevorzugung einzelner
Pflanzenarten in starkem MaBe von der Pflanzenarten-Zahl und der im einzelnen
von ihnen gebotenen Blumenmenge ab. So werden die ergiebigsten und am be-
sten zuginglichen Pflanzenarten von den ,,Generalisten® zuerst ausgebeutet. Die
Frage der jeweiligen Konkurrenzverhiltnisse zwischen den verschiedenen Insek-
tenarten um die Nektar- und Pollenmenge einzelner Pflanzenarten spielt eben-
falls eine wesentliche Rolle.

Genaugenommen muf zunichst fiir jede einzelne Insektenart der Grad der
Stenanthie (d.i. der Grad der Skologischen Amplitude des Bliitenbesuches)
festgestellt werden. Als MaBeinheit fir den Grad der Stenanthie bietet sich die

* Nihere Angaben zur Determination s. KRATOCHWIL 1983a.
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GroRe der Nischenbreite? (niche width, PIELOU 1972) an. Der errech-
nete Wert wird um so kleiner, je weniger Pflanzenarten eine Insektenart in um so
hoherem MaRe nutzt; er erhoht sich mit steigender Anzahl der Ressourcen und
mit zunehmender Gleichverteilung der Bliitenbesuchs-Zahlen. Die gewonnenen
Werte konnen als ein quantitatives MaR fiir die Beschreibung der stenanthen und
euryanthen Eigenschaften der bliitenbesuchenden Insektenarten dienen.,

Hierbei ergeben sich gewisse Schwierigkeiten. [n einer Pflanzengesellschaft bzw. in einem
Gesellschafts-Komplex ist immer nur ein bestimmtes Pflanzenarten-Spektrum vorhanden,
das nicht alle von einer bliitenbesuchenden Insektenart nutzbaren Pflanzenarten enthilt.
Eine in ihrem gesamten Verbreitungsgebiet als polyphag bzw. polylectisch einzustufende
Art kann in einem Teilareal — entsprechend dem dort vorhandenen begrenzten Pflanzenan-
gebot — eine oligophage bzw. oligolectische Ernihrungsweise zeigen. Die Frage der Stenan-
thie ist letztlich wohl nur zu beantworten, wenn das Verhalten einer Art in ihrem gesamten
Verbreitungsgebiet bekannt ist (s. auch MOLDENKE 1975). Da die Areale von Insektenar-
ten und ihren jeweiligen Nahrungspflanzen in der Regel nicht deckungsgleich sind, muR es
auch Pflanzenarten geben, die, wenn sich die Areale der Pflanzenarten ausschlieRen, stellen-
dquivalent als Nahrungsquelle dienen.

Von vielen Insektenarten liegen aus dem Untersuchungsgebiet nur wenige
Beobachtungen von Bliitenbesuchen vor, so da mit diesen Daten allein eine
Priferenz fiir bestimmte Pflanzenarten nicht festgestellt werden kann. Eine Lite-
raturauswertung und ein Vergleich der Beobachtungen muR hier zusitzliche In-
formationen liefern. Eine wesentliche Ursache fiir die geringen Bliitenbesuchs-
Zahlen einzelner Arten in einem Gebiet liegt in deren Seltenheit begriindet.
STOECKHERT (1954) wies auf die Schwierigkeiten hin, die sich bei der Erfassung
der Bienenfauna eines Gebietes ergeben. Hohe Blitenbesuchs-Zahlen zeigten im
Untersuchungsgebiet besonders die sozialen und damit auch individuenreichen
Arten der GroRgattung Halictus/Lasioglossum und der Gattung Bombus. Solche
Hymenopteren-Arten mit sozialer Lebensweise haben eine besonders lange Flug-
zeit im Jahr. Da sich das Blitenpflanzen-Angebot im Laufe des Jahres stetig
indert, sind soziale Arten nur als ,,Generalisten’* iiberlebensfihig, die an mog-
lichst vielen verschiedenen Pflanzenarten Pollen sammeln und Nektar aufnehmen
kdnnen. Bei Bienenarten mit einem héheren Spezialisierungsgrad handelt es sich
in der Regel um solitdre Arten, die in geringeren Individuenzahlen in einem Ge-
biet vorkommen und hiufig auch sehr selten sind. Ein statistischer Nachweis
einer Nahrungspriferenz ist deshalb schwierig.

3 Zur Berechnung der Nischenbreite wurde die Formel von COLWELL & FUTUYMA (1971)
verwendet:

Yi?
NBj = ——
T Nji?
Sy
J
Yi = Gesamtzahl der Bliitenbesuche der Art i, die beobachtet wurden

N-,j = Anzahl der Bliitenbesuche der Art i in der Ressourcenklasse j
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4.  Botanische Ergebnisse und Diskussion

4.1 Pflanzensoziologische Charakterisierung des Untersuchungsgebietes
4.1.1 Charakterisierung der Pflanzengesellschaften

Die Vegetation der 0,4 ha grofen Untersuchungsfliche (Photo 1) stellt ein ver-
saumtes Stadium eines Rasen-Vegetationskomplexes dar. Sie weist einen Stand-
ortsgradienten auf: X erobrometum — trockenesund frisches Meso -
brometum — Arrhenatheretum-Brache (s. dazudie Tab.2 und
die daraus entwickelte pflanzensoziologische Gliederung, Tab. 3). Im folgenden
seien die pflanzensoziologische Tabelle (Tab. 2) und die daraus in Form eines
Kartierungsschemas entwickelte Darstellung (Tab. 3) kurz besprochen:

Ausbildung 1:

Im Randbereich der Fliche (Rasterquadrat 18) wuchs an einer Stelle ein sehr
lickiger Rasen, der nur 40 % der Bodenoberfliche deckte. Pflanzensoziologisch
lieR sich der Bestand als X erobr o metum klassifizieren. Die halbkreis-
formge Ausdehnung deutet auf eine anthropogene Entstehung dieses Volltrocken-
rasens hin. Im wenige Meter daneben gelegenen Waldstiick fanden sich Lesesteine,
die moglicherweise hier auch einmal lagerten. Der Aspekt wird durch die blauen
Bliitenkopfchen von Globularia punctata bestimmt. Die Artenzahl ist mit 24 sehr

W2 e

05
e 7 3
B B

R e
Photo 2. Liickige Stelle im Xerobrometum-Bereich nach nichtlicher Kammeis-Bildung. Die
durch das Eis emporgehobenen Bodenpartikel sind wieder in sich zusammengefallen und
verleihen den offenen Stellen ein kriimeliges Aussehen. Durch Kammeis-Bildung erhalten
sich liickige Stellen, die als Nisthabitate fiir apoide Hymenopteren (s. Kap. 5.1.5) groRe
Bedeutung haben. 30.1.1983
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niedrig; Saumarten wurden in diesem Bestand nicht festgestellt. Bemerkenswert
ist das Vorkommen von Pleurochaete squarrosa, eines mediterranen Mooses des
Xerobrometum. Die Liickigkeit dieser Fliche erhilt sich durch Kammeis-
Bildung, die mehrfach beobachtet werden konnte (Photo 2).

Ausbildung 2:

Mit Ausnahme der kleinen randlich gelegenen Volltrockenrasen-Parzelle iiberzieht
die gesamte offene Hangfliche ein M eso b rometum, dasnach pflanzen-
soziologischer Analyse in zwei Subassoziationen untergliedert werden kann und
dariiber hinaus verschiedene Versaumungsstadien entwickelt hat. Einem Standorts-
gradienten entsprechend finden wir im oberen Bereich der Untersuchungsfliche
eine trockenere Ausbildung(Mesobrometum globularietosum;
Rasterquadrat 1—13, 15—17; s. auch Fig. 4), im mittleren und im unteren Hang-
bereich eine frischere Ausbildung (Mesobrometum primuletosum),
die wiederum eine trockenere Untergesellschaft (Rasterquadrat 14, 1926, 28—
31, 34) und eine frischere Untergesellschaft (Rasterquadrat 27, 32, 33, 35—38)
bildet.

Y 1ol ol
P olololo Ausb. 1 ® Xerobrometum
£ s Ausb. 2a © Mesobrometum globularietosum
Or/010|0|©| pyugh, 2b1 ® Mesobrometum primuletosum,
oloj®|0|0|0 Trockene Ausbildung

P ®|le|e| Ausb. 2b2 O Mesobrometum primuletosum,

Frische Ausbildung

O|0|10|101010
>lo b lololo Ausb. 3 d Arrhenatheretum-Brache
o lolololo o Gebilschpartien und
274 |d a8 A bestockte Fldchen

Fig. 4. Die in ihrer Rasterung schematisiert dargestellte Probefliche (s. auch Fig. 3) und die
Verteilung der Assoziationen und Subassoziationen.

Das Vorkommen dieser beiden Subassoziationen und ihrer unterschiedlichen Ausbildung
ist wohl auf edaphische und anthropogene Faktoren zuriickzufiihren. Die drei parallel zum
Hang orientierten Flurstreifen, deren Grenzen auch heute noch durch zwei Gebiisch- bzw.
Baumgruppen und durch Steinriegel und kleine Boschungen deutlich werden, gehorten frii-
her verschiedenen Eigentiimern und unterlagen vor dem Brachfallen einer unterschiedlichen
Bewirtschaftung. Dennoch spricht vieles dafiir, da sich dieser ehemalige Einfluf des Men-
schen im Untersuchungsgebiet nur noch bedingt und nicht in allen Bereichen der Fliche auf
die Zusammensetzung der Vegetation ausgewirkt hat. Die Nutzung des ertragsarmen Me -
sobrometum globularietosum und dersteilsten Lagen des Mesobro-
metum primuletosum warwohlimmer rechtgering. Carex humilis, fiir deren
Vorkommen weitgehend ungestérte Wuchsbedingungen nétig sind (WITSCHEL 1980) und
die dariiberhinaus auch eine geringe Ausbreitungsfihigkeit besitzt (KRAUSE 1940), liefert
hierfiir einen Beweis. Auch Pulsatilla vulgaris vertrigt nur geringen EinfluR des wirtschaften-
den Menschen; fiir viele andere Arten des Mesobrometum globularietosum
trifft wohl dhnliches zu. Eher erfuhren die tiefer gelegenen und — da nicht so steil — auch
besser zuginglichen Bereiche des Mesobrometum primuletosum (frischere
Ausbildung) iiber lingere Zeit eine stirkere Nutzung, z.T. als Griinland, z.T. auch als Acker-
land. Auf diese friihe Nutzung deuten zahlreiche Lesesteine (Photo 3) und auch Brachypo-
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Photo 3. Die Waldgesellschaft, die auf den flachgriindigen Essexit-Standorten im unteren
Randbereich der Fliche stockt, ist dem Querco-Carpinetum luzuletosum albidae zuzuord-
nen. Diese Gesellschaft weist eine Reihe von Siurezeigern auf, z.B. Lathyrus montanus
(Nahrungspflanze von Andrena lathyri Alfk.) und Festuca beteropbylla (im Winter strohfar-
bene Bulte). Zwischen Wald und Freiland finden sich Lesesteinriegel, die auf friihere Wiesen-
oder Ackernutzung deuten. 30.1.1983

dium pinnatum-Fazies, welche besonders im Rasterquadrat 26, 27, 32 und 38 vorkommen,
und deren Ausdehnung parzellenweise sehr scharf abgegrenzt ist.

Ausbildung 2a:

Im Mesobrometum globularietosum (Mesobrometum typi-
cum v.Rochow1951) finden wir zahlreiche trockenheitsertragende Arten, die
oft gleichzeitig ,,Liickenzeiger'* sind. Zu diesen geh6ren einerseits Arten, die auch
im Xerobrometum vorkommen (Linum tenuifolium, Globulavia punc-
tata in hoherer Stetigkeit und Menge), andererseits Arten der Sedo-Scle-
ranthetea (Echium vulgare, Tavaxacum laevigatum, Calamintha acinos).
Durch das Fehlen von Primula veris und — mit einigen Ausnzhmen — auch von
Daucus carota liRt sich das Mesobrometum globularietosum
gutvom Mesobrometum primuletosum trennen. Auch bezig-
lich des Eindringens von Saumarten der Trifolio-Geranietea fallen
wesentliche Unterschiede zu frischeren Bereichen des Mesobrometum
auf. Die wichtigsten Punkte sind: das ausschliefliche Vorkommen von Antheri-
cum ramosum (In 4 Aufnahmen) und Peucedanum oreoselinum (in 2 Aufnah-
men), die hohe Artmichtigkeit und Stetigkeit von Peucedanum cervaria, das
Fehlen von Covonilla varia und Chrysanthemum corymbosum als typische Saum-



Pflanzengesellschaften und Bliitenbesucher-Gemeinschaften 473

arten des Mesobrometum primuletosum. Geranium sanguineum
kommt in diesem trockeneren Bereich mit héherer Menge vor als in der frische-
ren Ausbildung.

Ausbildung 2b:

Kennzeichnend fiir das Mesobrometum primuletosum gegen-
iber dem Mesobrometum globularietosum istdas Vorkom-
men der Rasenarten Primula veris, Daucus carota und Prunella grandiflora und
der Saumarten Coronilla varia und Chrysanthemum corymbosum. Das Meso -
brometum primuletosum liegt im Gebiet in zwei gut abgrenzbaren
Ausbildungen vor: Der trockene Fligel vermittelt hierbeizum Mesobrome-
tum globularietosum, derfrischere zudem am HangfuR liegenden
Arrhenatheretum. Dasichdie trockeneren und frischeren Ausbildun-
gen auch hinsichtlich ihrer Versaumung sehr verschieden verhalten, seien diese
im folgenden auch getrennt behandeit.

Ausbildung 2b, :

Der trockene Fligel des Mesobrometum primuletosum zeigt
neben dem Vorkommen zahlreicher Mesobromion- und Brometa-
1 1 a -Arten (z.B. Teucrium chamaedrys, Aster linosyris, Koeleria macrantha)
noch eine hohe Artmichtigkeit und Stetigkeit von Globularia punctata, wohin-
gegen diese Art in der Ausbildung 2b, stark ausdiinnt. Bei den Saumarten ist
der hohe Anteil von Charakterartendes Geranio-Peucedanetum
cervariae unddes Geranion sanguinei bemerkenswert,diein
der frischeren Ausbildung vollig fehlen (z.B. Bupleurum falcatum, Peudedanum
cervaria, Vincetoxicum birundinaria). Geranium sanguineum, Galium glaucum
und Aster amellus hingegen kommen in beiden Ausbildungen des Mesobro-
metum primuletosum vor.

Ausbildung 2b; :

Bezeichnend fiir den frischen Fligel des Mesobrometum primule-
tosum ist der hohe Anteil von Artender Molinio-Arrhenathere-
tea (Arrhenatherum elatius, Lathyrus pratensis, Galtum album u.a.). Als Dif-
ferentialarten gegeniiber der trockenen Ausbildung des Mesobrometum
primuletosum treten besonders Campanula glomerata und Trisetum
flavescens hervor. Neben den Saumarten der Trifolio-Geranietea
(Geranium sanguineum, Galium glaucum, Aster amellus) dringen zahlreiche
Saumarten migig frischer bis frischer Standorte -ein (z.B. Veronica chamaedrys,
Campanula persicifolia, Vicia sepium).

Ausbildung 3:

Am Hangfufl (Rasterquadrat 39—42)isteine Arrhenatheretum-Brache
entstanden, die durch zahlreiche Differentialarten gut vom Mesobrome-
tum abgrenzbar ist. Als Saumarten der Trifolio-Geranietea tre-
ten nur noch Origanum wvulgare, Viola birta und Inula conyza auf, daneben sind
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aber zahlreiche Saumarten miRig frischer bis frischer Standorte eingedrungen,
die ein eigenes Versaumungsstadiumdes Arrhenatheretum dokumen-
tieren. Hinzu kommen noch einige Arten nitratreicher Standorte, so Urtica
dioica und Pastirnaca sativa, die den ruderalen Charakter dieser am Wegrand ge-
legenen Bereiche der Untersuchungsfliche aufzeigen.

Die beiden im Gebiet vorkommenden Subassoziationen des Mesobro-
me tum unddie Untergesellschaften des Mesobrometum primu-
letosum (trocken und frisch) haben sich zu — den jeweiligen Rasengesell-
schaften homologen — pflanzensoziologisch faBbaren Typen versaumter Meso-
brometen entwickelt. Dieses Prinzip gilt auch fiir das am HangfuB ausgebildete
Arrhenatheretum.

4.1.2 Zur Syndynamik der untersuchten Pflanzengesellschaften

Die Verbreitung der Saum-Pflanzenarten auf der Fliche hat nach den Ergebnis-
sen der durchgefithrten Rasterkartierung bei manchen Arten einen Schwerpunkt
in den Randbereichen, andere Arten hingegen durchsetzen den aufgelassenen
Halbtrockenrasen flichenhaft, wie auch die pflanzensoziologische Tabelle (Tab.
2) beweist. Eine ,,Etablierung* von Saum-Pflanzenarten findet also nicht generell
— wie vielleicht erwartet werden kénnte — bevorzugt an den Waldrand- und Ver-
buschungsbereichen statt. Wir kénnen demzufolge eine vom Rand ausgehende
und heute noch auf ihn beschrinkte Eroberung der Fliche von einer flichen-
haften Eroberung durch Saum-Pflanzenarten unterscheiden.

Zu dem ersten ,Verteilungstyp** (Arten, die auffillig auf Randbereiche ein-
schlieRlich Rinder einzeln stehender Gebiische konzentriert sind) gehoren eine
Reihe von Geranio n-Arten, z.B. Peucedanum cervaria, Bupleurum falcatum
und Anthericum ramosum.

Bei den beiden Umbelliferen-Arten kénnte ein Grund in der erschwerten Neuansiedlung
liegen, denn die Achinen beider Arten sind relativ schwer und Exozoochorie diirfte bei
Peucedanum cervaria die Ausnahme sein. Auch Anthericum ramosum kann durch Diasporen
keine gréReren Distanzen zuriicklegen. Peucedanum cervaria scheint die Fliche durch vege-
tative Vermehrung zu erobern (s. dazu auch WITSCHEL 1980); dieser ProzeR dauert offen-
bar recht lange. Moglicherweise kann die Pflanze dann aber auch schnellwiichsigere Saum-
Pflanzenarten verdringen, indem sie mit ihrem unterirdisch wanderndem Rhizom durch-
stof3t und diese beschattet.

In die Gruppe der flichenhaft vorkommenden Arten gehéren z.B. Gera-
nion sanguinei-Arten wie Aster amellus und Geranium sanguineum, die
einen Schwerpunkt in den trockeneren Bereichen der Fliche haben und im Ge-
gensatz zuden meisten Origanetalia-Arten (ssu)dem Arrhenathe-
ret um im unteren Bereich der Fliche fehlen. Ein Stetigkeitsvergleich mit den
im gesamten Kaiserstuhl gewohnenen Aufnahmen v. ROCHOWs (Tab. 2) zeigt
eine Zunahme von Aster amellus um bis zu 95 %, von Geranium sanguineum
um bis zu 60 %. In diese Gruppe gehoren auch Origanetalia-Arten:
wie Origanum vulgare und Coronilla varia, die beide bis zu 15 % der jeweiligen
Aufnahmefliche bedecken kdnnen. Beide Arten haben sich offenbar erst in den
Jahren seit der Aufgabe der Bewirtschaftung so ausbreiten kdnnen (Stetigkeit bei
v. ROCHOW jeweils II). Demgegeniiber war sicherlich die Stetigkeit von Silene
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nutans im gemihten M eso brometum schon dhnlich hoch (1982: Stetig-
keit V, bei v. ROCHOW: 1V). Bei Viola birta und Inula conyza zeichnet sich ein
leichter Schwerpunkt im Randbereich ab, bei Viola birta zudem noch im meso-
philen unteren Teil der Fliche (Arrhenatheretum-Brache).

Fir die Erklirung einer gleichmiRigen, flichenhaften Ausbreitung von Saum-
Pflanzenarten bieten sich zwei Denkméglichkeiten an:

Einerseits konnten die Saum-Pflanzenarten aus Diasporen stammen, die lange
Zeit im Boden ruhten (seed bank in the soil), durch die Bewirtschaftung oder
andere Faktoren nicht auskeimten und noch aus einer Zeit stammen, wo hier an-
stelle des Halbtrockenrasens noch eine wirmeliebender lickiger, vielleicht durch-
weideter Wald stockte. Solche lange keimfihig bleibenden Samen als Uberdaue-
rungsstadien kennen wir auch z.B. bei zahlreichen Schlagflur-Pflanzen. Bezeich-
nenderweise wird die Schlaggesellschaft des Flaumeichen-Waldesvon Trifolio-
Geranietea-Artengebildet (s. OBERDORFER 1978).

Andererseits, was wohl fiir die meisten Saum-Pflanzenarten eher zutreffen
diirfre, handelt es sich um solche, die anemochor (Aster amellus, Chrysanthe-
mum corymbosum, Campanula persicifolia, Hieracium umbellatum, Inula cony-
za, Origanum vulgare, Solidago virgaurea), z.T. auch exozoochor sind, aber auch
vielfach Schleuderfriichte besitzen (Geranium sanguineum, Coronilla wvaria,
Vicia sepium u.a.). Bemerkenswert ist ferner, daR Origanum vulgare und Coronil-
la wvaria auch als Rohbodenpioniere vorkommen, was auf die Fihigkeit weist,
neue Standorte zu besiedeln. Coronilla varia kommt auch an Eisenbahndimmen
vor, die sie in sommerwarmen Gebieten z.T. teppichartig {iberzieht (s. BRANDES
1983). Diese Charakteristika sprechen fiir ein ,,Fallschirmjiger-artiges* punktuel-
les Eindringen.

4.1.3 Vegetation im Randbereich der Fliche

Die Fliche wird von Prunetalia-Gebiischen mit Prunus spinosa, Ligustrum
vulgare, Cornus sanguinea, Crataegus monogyna) umrahmt (Pruno-Ligu-
stretum). Die Kontakt-Waldvegetation bilden verschiedene Ausbildungen
von Eichen-Hainbuchenwildern (Querco-Carpinetum), denen auch
Quercus pubescens und Quercus petraea x pubescens beigemischt sind. Im obe-
ren Teil der Fliche hat sichim Mesobrometum globularietosum
eine Flaumeiche angesiedelt. Im Randbereich der unteren Fliche stockt auf
Essexit das Querco-Carpinetum luzuletosum albidae
(Photo 3). Die Gesellschaft kommt hier mit reichlich Festuca beterophylia,
Latbyrus montanus und anderen Siurezeigern vor. Diese flachgriindigen Stand-
orte mit Siurezeigern werden im oberen Teil der Fliche durch tiefergriindige mit
dem Querco-Carpinetum typicum und Bestinde, die Arten des
Quercetum pubescentis enthalten (z.B. Quercus pubescens, Sorbus
torminalis), ersetzt. Die Eichen-Hainbuchenwilder wurden als Niederwilder ge-
nutzt; so sind fast alle Eichen Stockausschlige. Die Bestinde sind heute noch
recht licht.
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4.2 Angaben zur Systematik und Biologie der im Gebiet untersuchten entomo-
philen Pflanzenarten

4.2.1 Allgemeines

Innerhalb des Untersuchungszeitraumes von 1979 und 1980 wurden an 71 der
144 im Gebiet vorkommenden Pflanzenarten Insektenbesuche festgestellt. Der
Anteil der als entomophil einzustufenden Pflanzenarten ist im Gebiet zwar gro-
Rer, es konnten jedoch nur Bliitenbesuche an Pflanzenarten mit hgherer Blumen-
dichte beobachtet werden.

Die Tabelle 4 faRt im Uberblick folgende Angaben, die im einzelnen niher
analysiert werden, zusammen”:

a) Zuordnung Rasen- oder Saum-Pflanzenart

b) Pflanzensoziologische Zugehdorigkeit

¢) Familienzugehdorigkeit

d) Arealtyp nach OBERDORFER

e) Arealtyp nach ZOLLER

f) Blumentyp nach KUGLER.

4.2.2 Syntaxonomische Zugehérigkeit

Im derzeitigen Stadium der Sukzession (ca. 40 Jahre nach Aufhéren der Bewirt-
schaftung) lassen sich 47 entomophile Pflanzenarten (69 %) nach pflanzensozio-
logischer Analyse als Rasen-Pflanzenarten charakterisieren, 21 Pflan-
zenarten (31 %) als Saum-Pflanzenarten (Fig. 5). Beiden Rasen-
Pflanzenarten iiberwiegen ArtenderKlasse Festuco-Brometea (66 %);
daneben finden sich Arten der Klassen Molinio-Arrhenatheretea

4 Folgende Literatur wurde u.a. zugrunde gelegt: DIERSCHKE 1974, ELLENBERG 1974,
KUGLER 1970, MEUSEL, JAGER & WEINERT 1965 ff.,, OBERDORFER 1978, 1979,
v. ROCHOW 1948, 1951, WILMANNS 1975, ZOLLER 1954.

Legende zu Tabelle 4:
Pflanzensoziologische Zugeh&rigkelit

1. Arten der Rasen
1.1. Sedo-Scleranthetea
1.2. Festuco-Brometea
1.2.1. Brometalia erecti
1.2.1.1. Xerobromion
1.2.1.2. Mesobromion
1.3. Molinio-Arrhenathereatea
1.3.1. Molinietalia
1.3.2. Arrhenatheretalia

2a. Arten trockener Staudenfluren
2a.1. Trifolio-Geranietea
2a.1.1. Origanetalia vulgaris
2a.1.1.1. Geranion sanguinei

2b. Arten frischer Sdume ohne syntaxonomische Zuordnung

3. Arten gestdrter Standorte
3.1. Artemisietea
3.1.1. Onopordetalia
3.1.1.1. Dauco-Melilotion



Arealtyp nach OBERDORFER (1979)

1.
2.
3.
4.
5.

submediterran

eurasiatisch - subozeanisch
eurasiatisch

gemdBigt kontinental
subatlantisch

1.2. submediterran - eurasiatisch - subozeanisch
1.3. submediterran - eurasiatisch

1.4. submediterran - gemidfigt kontinental

1.5. submediterran - subatlantisch

1.6. submediterran - eurasiatisch - kontinental

2.5. eurasiatisch - subozeanisch - subatlantisch

Arealtyp nach 2O0LLER (1954)

"Zonaler" und "bizonaler" Arealtypus
1.1. Art der boreomeridionalen Giirtelserie
1.1.1. Art der atlantischen, subatlantischen Eichenwdlder
1.1.2. Europdisch mesophile Laubwaldart des Fagus-Abies-Giirtels
und des Quercus-Tiljia-Acer-Laubmischwald-Glirtels
1.1.3. Art der Trocken- und Steppenwilder des Quercus
pubescens-Glirtels
1.1.4. Art der kontinentalen Steppenwdlder und Wiesensteppen
des Pulsatilla-Waldsteppengirtels
1.2. Art der submeridionalen und meridionalen Giirtelserie
1.2.1. Art der Gariden und Trockenwdlder des Quercus pubescens-
Gilrtels
1.2.2. Art der Gariden des Quercus pubescens-Giirtels und der
Steppenrasen des Stipa-Glirtels
"Azonaler" Arealtypus
2.1. Art der boreal-boreomeridionalen Auen- und Sumpfvegetation
2.2.1. submediterrane-mediterrane bzw. mediterrane-
oreophile Verwandtschaft und Ausbreitung
2.2.2., kontinentale Verwandtschaft und Ausbreitung
2.3. europdisch-westasiatische Art
2.4. ubiquistische bzw. mehr oder weniger kosmopolitische Art
2.5. Art mit besonders starker Ausbreitung in intensiv kulti-
vierter Vegetation

Blumentyp in Anlehnung an KUGLETR (1970)

1.

4.

32

Radidre Einzelblume
1.1. Schalenblume
1.1.7. Pollenblume (ohne Nektar)
1.1.1.1. nektarflihrend; Nektar offen abgeschieden
1.1.1.2. nektarfilhrend; Nektar mehr oder minder
verborgen
1.2. Glockenblume
1.3. Stieltellerblume
: 1.3.1. Staubbldtter innen
1.3.2. Staubblitter auBen
Dorsiventrale Einzelblume
2.1. Lippenblume
2.1.1. eigentliche Lippenblume
-1.2. Rachenblume
-1.3. Viola-Typ
4. Orchis-Typ
5. Verbascum-Typ
etterlingsblume
. Klappeinrichtung
. Schnelleinrichtung

1
1.
1.
1.
chm
2.
2
2
2
s

N

.

N
[SESESESEGESE NN SHN]

Blirsteneinrichtung
Pumpeinrichtung
Inflore nz als Blume (Pseudanthium)
3.1. K&pfchenblume
3.1.1. ausschlieBlich R8hrenbliiten
3.1.2. ausschlieBlich Zungenbliiten
3.1.3. R8hren- und Zungenbliiten
3.2. Scheibenblume
3.2.1. Nektar offen abgeschieden
3.2.2. Nektar mehr oder minder verborgen
3.3. Knduelblume
Insektenfallenblume
4.1. Klemmfallenblume

Phytocoenologia 11
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Sedo-Scleranthetea (4%)und Artemisietea (4%).

Bei den Saum-Pflanzenarten dominieren die Arten der

(26 %),

Trifolio-Gera-

nietea (76 %) gegeniiber denen der frischen Siume (24 %).
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4.2.3 Sippentaxonomische Zugehéorigkeit

Die 71 Pflanzenarten verteilen sich auf insgesamt 26 Familien. Die von den Ar-
tenzahlen her dominanten Familien sind die Fabaceae (15 Arten), Compositae
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Fig. 5. Die syntaxonomische Zuordnung der im Gebiet untersuchten Pflanzenarten (FB =
Festuco-Brometea, MA = Molinio-Arrhenatheretea, SE = Sedo-Scleranthetea, AO = Artemi-
sietea/Onopordetalia, TG = Trifolio-Geranietea, fs = frische Sdume, R = Rasen, S = Saum).

(13 Arten), Labiatae (7 Arten) und Umbelliferae (7 Arten). Diesen vier Familien
gehoren iber die Hilfte (59 %) aller entomophilen Pflanzenarten an. Geht man
von der Voraussetzung aus, daf Insektenbestdubung zumindest auf lange Zeit
hin unbedingt erforderlich ist, so kann die hohe Artenzahl gerade dieser vier Fa-
milien im Gebiet nur unter Beriicksichtigung einer artenreichen Bestiuber-Ge-
meinschaft anthophiler [nsekten verstanden werden. Hinzu kommt bei den Faba-
ceen sicher auch ein Konkurrenzvorteil auf trockenen, relativ stickstoffarmen
Standorten durch die Symbiose mit N-fixierenden Kndllchen-Bakterien, bei den
Umbelliferen die Konkurrenziiberlegenheit dieser hochwiichsigen Stauden gegen-
iber niedrigerwiichsigen Arten.

Die Fabaceen und die Labiaten besitzen mit ihren dorsiventralen Einzelbliiten
zahlreiche Sonderanpassungen an die Insektenbestiubung (s. die Blumentypen
in Tab. 4). Fiir sie ist daher auch ein engeres Bliitenbesucher-Spektrum zu erwar-
ten als bei Arten mit radidrsymmetrischen Bliten. Ein gréftmdglicher Bestiu-
bungserfolg wird bei den meisten Arten dieser beiden Familien dadurch erreicht,
daR Nektar und Pollen zwar nur einem kleinen Kreis von Bliitenbesuchern zu-
ginglich gemacht wird, dieser aber, da er z.B. iiber bestimmte Riissellingen gut
angepaft ist, solche Bliiten bevorzugt aufsucht.®

® 8. dazu auch die Bemerkungen zur Lernfihigkeit z.B. von manchen Andrena-, vielen
Halictus/Lasioglossum- und allen Bombus-Arten im bliitendkologischen Teil (Kap. 6).
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Die Compositen und Umbelliferen hingegen sind durch auffillige Pseudan-
thien gekennzeichnet, die als lockende Schauapparate dienen und durch die
moglichst viele verschiedene Insektenarten angelockt werden sollen. Zwar haben
die Compositen und Umbelliferen im Vergleich zu den Fabaceen und Labiaten
ein viel breiteres und daher fiir die Bestaubung weniger sicheres Bliitenbesucher-
Spektrum (s. bliitenskologischer Teil), aber schon durch einen einmaligen In-
sektenbesuch konnen zahlreiche der in dem Bliitenstand vereinigten Einzelbliiten
erfolgreich bestiubt werden. Dennoch ist in diesem Zusammenhang zu betonen,
dag Blumentypen, die ein ziemlich breites Bestduber-Spektrum zulassen, auch
Produkte selektiver Evolutionsprozesse sind. lhr Besitz kann als eine Strategie
verstanden werden, bei der alle oder viele Wege zukiinftiger Co-Adaptationen
noch offengehalten werden. Solche Arten sind zumindest zu dem Zeitpunkt
thres derzeitigen evolutiven Plateaus auf das ,Nicht-Spezialisiertsein‘* speziali-
siert (s. dazu auch WAGENITZ 1981). Uberspezialisierung kann auch ein Wettbe-
werbs-Nachteil sein (MACIOR 1974).

Bei den Compositen kommt noch ein weiterer Gesichtspunkt hinzu: Sie sind
stammesgeschichtlich eine recht junge Pflanzenfamilie. Viele ihrer Arten sind in
der Lage, durch Hybridisierung und Allopolyloidie ihr genetisches Material zu
vergroBern (s. dazu auch MOLDENKE 1975). Als Folge hiervon entstehen junge
Sippen mit einem besonders grofen Formenreichtum und einer groBen Skologi-
schen Plastizitit. Diese jungen polyploiden Sippen treten besonders hiufig z.B.
in anthropogen geschaffenen Pflanzengesellschaften auf (EHRENDORFER 1962a).

Der Anteil der Rasen-Pflanzenarten nimmt bei einem Vergleich der vier arten-
reichsten Pflanzenfamilien in der Reihenfolge Labiatae, Fabaceae, Umbelliferae,
Compositae ab, der der Saum-Pflanzenarten entsprechend zu (Fig. 6). Nach Ar-
tenzahl und pflanzensoziologischer Zugehdorigkeit charakterisieren die Labiaten
und Fabaceen in stirkerem Umfang die hier untersuchten Rasen-Gesellschaften,
die Umbelliferen und Compositen die Saum-Gesellschaften. Eine fortschreitende
Sukzession fiihrt zu einer Abnahme von Labiaten und Fabaceen und damit zu
einer Einschrinkung des Nahrungsspektrums fiir die Insektenarten, die auf den
dorsiventralen Blumentyp der Vertreter dieser Familien spezialisiert sind. Die

10 20 30 40 SO 60 70 80 90 100 Anzah Arten in %
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FB ] MA | AC — |16 Umbelliferae
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Fig. 6. Syntaxonomische Aufschliisselung der vier im Gebiet artenreichsten Pflanzenfamilien
(Anzahl Arten pro Familie in Prozent). Ausgezogene Linie: Anteil Rasenpflanzen; gepunktete
Linie: Anteil Saumpflanzen. Abkiirzungen wie Fig. 5.
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Zunahme von Compositen und Umbelliferen kommt dagegen auch Insektenarten
mit weniger spezialisierten Mundwerkzeugen zugute.

4.2.4 Arealtypen-Spektrum

4.2.4.1 Sippen- und syntaxonomische Auswertung

Eine Zuordnung der einzelnen Pflanzenaiten zu bestimmten Florenelementen er-
moglicht eine leichte und ibersichtliche Charakterisierung ihres aktuellen Ver-
breitungsschwerpunktes. Die Ausscheidung von Arealtypen liRt jedoch primir
keine Information ber Herkunft und historische Entwicklung der einzelnen
Arten zu. Dennoch hat die arealgeographische Aufschliisselung der Arten eines
untersuchten Gebietes praktische Bedeutung: Da Arten, die einem Floren- bzw.
Faunenelement angehoren, gleichzeitig auch die klimatischen Bedingungen ihres
Herkunftgebietes widerspiegeln, trigt das Arealtypen-Spektrum (im Sinne von
MEUSEL 1940, 1943) wesentlich zur phytoklimatischen Charakterisierung eines
Gebietes bel.

Fig. 7. Floren- und Faunengebiete Europas (vereinfachte Darstellung). 1 alpin (alp); 2 atlan-
tisch (atl); 3 boreoalpin (bor); 4 eurasiatisch = eurosibirisch (euras); 5 holarktisch (hol);
6 mediterran (med); 7 eurasiatisch-subozeanisch = mitteleuropiisch (mi); 8 kontinental
(kont); 9 pannonisch (pann); 10 subatlantisch (subatl); 11 submediterran (submed); 12 sub-
taigaisch (subt); 13 taigaisch (taig); 14 gemiRigt-kontinental (gemifkont); 15 eurasiatisch-
kontinental (euraskont).
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Eine Schwierigkeit bestand darin, ein vereinfachtes Bezugssystem zugrunde zu legen, in
welches sich sowohl Floren- als auch Faunenelemente einordnen lassen; als Karten- und
Literaturgrundlage wurden im wesentlichen beriicksichtigt: ILLIES 1971, MEUSEL, JAGER
& WEINERT 1965 ff.,, OBERDORFER 1979, TISCHLER 1955, WALTER & STRAKA
1970. Auch z.T. stark voneinander abweichende pflanzen- und tiergeographische Systeme
(so z.B. DE LATTIN 1967, WALTER & STRAKA 1970) muf3ten vergleichbar gemacht und
auf ein verbindendes System bezogen werden (s. ausfiihrlich KRATOCHWIL 1983a).

Nach einer arealgeographischen Analyse der untersuchten Pflanzenarten
lassen sich 45 % der Arten dem submediterranen, 34 % dem ecurasiatischen bis
eurasiatisch-subozeanischen, 16 % dem gemaRigt eurasiatisch-kontinentalen und
nur 5 % dem subatlantischen Florelement zuordnen (Fig. 7).

Der hohe Anteil submediterraner und gemaRigt kontinentaler Pflanzenarten
ist charakteristisch fiir den Kaiserstuhl und durch die Floren- und Vegetationsge-
schichte erklirbar: Es handelt sich um Relikte der Spit- und friithen Nacheiszeit
und der postglazialen Wirmezeit. Einige submediterrane Pflanzenarten diirften
auch den Kaiserstuhl erst nach der postglazialen Wiarmezeit iiber die Burgundische
Pforte erreicht haben.

Ein Vergleich der vier artenreichsten Familien hinsichtlich der arealgeographi-
schen Zugehorigkeit ihrer Arten zeigt eine Abnahme submediterraner und eine
Zunahme eurasiatischer Elemente in der Reihenfolge: Labiatae, Fabaceae, Um-
belliferae, Compositae (Fig. 8).

Gehen wir von der berechtigten Annahme aus, daR Insektenbestdubung fiir
die meisten der Arten dieser Familien auf lingere Zeit unbedingt notwendig ist,
dann miissen auch arealgeographische Zusammenhinge zwischen dem Verbrei-
tungsschwerpunkt dieser Familien und der Verbreitung der sie bestdubenden In-
sekten erkennbar sein.

Die Zahl der im Bliitenbesuch stirker spezialisierten und sich nur an wenigen
bestimmten Pflanzenarten ernihrenden (oligophagen) Insektenarten (dies be-
trifft besonders die apoiden Hymenopteren) wird im submediterranen Bereich
wesentlich hoher eingeschitzt als in anderen Regionen (MICHENER 1954,
LINSLEY 1958). Das Mediterrangebiet beherbergt auch die absolut gréfte An-
zahl verschiedener Bienenarten (LINSLEY 1958, MOLDENKE 1976a, b, MICHE-
NER 1978 zit. nach HEITHAUS 1979).

Nach Norden und mit steigender Héhenstufe nehmen — klimatisch bedingt —
die Artenzahlen der Wildbienen wesentlich ab (s. hierzu u.a. CRUDEN 1972,
HAESELER 1972, HEITHAUS 1974, LACK 1982). An deren Stelle treten als
Bliitenbesucher und -bestiuber weniger spezialisierte ,,Generalisten* wie z.B.
Hummeln (TERAS 1976), die u.a. auch hinsichtlich ihrer Kérpergrofe und ihres
Haarkleides besser an die kiihlen Klimate angepaRt und auch in gewissem Um-
fang zur Temperaturregulation befihigt sind (REINIG 1970, HEINRICH 1972,
HOCKING 1968)®. Eine groRe Bedeutung haben hiufig auch Dipteren (KEVAN
1972).

¢ HIMMER (1933) hat festgestellt, daR die KSrpertemperatur bei Hummeln etwa 10 °C iiber
der der Umgebungstemperatur liegt und bis 16 °C iiber die Lufttemperatur ansteigen kann.
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Fig. 8. Die vier im Gebjet vorkommenden artenreichsten Familien und der Anteil ihrer
Arten an den verschiedenen Florenelementen in Prozent.

In diesem Zusammenhang kann innerhalb der Compositen und Umbelliferen
der hohere Prozentsatz von Arten mit eurasiatisch-subozeanischer Verbreitung
als eine arealgeographische Anpassung an die dort hiufiger vorkommenden,
weniger spezialisierten bliitenbesuchenden und -bestiubenden Insektenarten in-
terpretiert werden. Die Labiaten und Fabaceen mit ihren zahlreichen Sonderan-
passungen sind dagegen in gréoferem Umfang submediterran verbreitet.

Eine Aufschliisselung der Syntaxa zeigt, da@ beiden Festuco-Brome-
t e a -Arten das submediterrane, beiden Molinio-Arrhenatheretea-
Arten das eurasiatisch-subozeanische Element iiberwiegt. Die Trifolio-
Geranietea-Arten kennzeichnet die Zugehdrigkeit zum gemaRigt kontinen-
talen und eurasiatischen Florengebiet, die Arten der frischen Siume die zum
eurasiatisch-subozeanischen.
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4.2.4.2 Aspekte der Vegetationsgeschichre

Die heutige Verbreitung der einzelnen Pflanzenarten muR sich keinesfalls mit der
primiren Verbreitung in der urspriinglichen Vegetation decken (ZOLLER 1954).
So haben die hemerophilen Arten (Arten, die in ihrem Vorkommen in einem be-
stimmten Gebiet unter Kultureinfluf geférdert werden) oft ihr Verbreitungsge-
biet verindert und in der Regel auch vergroRert. Demgegeniiber hat sich das Areal
hemerophober Arten, deren Lebensraum unter KultureinfluR eingeengt wurde,
meist verkleinert. Dank der griindlichen Untersuchung von ZOLLER (1954), die
die primire, urspriingliche Verbreitung der Arten der Bromus erectus-Wiesen
klirte, war es moglich, eine arealgeographisch-historische Analyse der untersuch-
ten Pflanzenarten vorzunehmen.

Der Einteilung ZOLLERs (1954) folgend, lassen sich zwei Drittel der unter-
suchten Arten der boreomeridionalen und ein Drittel der submeridionalen Giir-
telzone zuordnen. Die im Gebiet vorkommenden Arten der Trifolio-
Geranietea gehdren fastausschlieRlich der boreomeridionalen Giirtelzone
und innerhalb dieser den Steppen- und Trockenwildern des Quercus pubescens/
Quercus petraea-Giirtels an, die der frischen Siume dem Fagus-Abies-Girtel und
dem Quercus-Tilia-Acer-Laubmischwald-Giirtel (Tab. 5). Die vorkommenden
Festuco-Brometea-Arten haben ein sehr weites Arealtypen-Spektrum.
Neben den maximal nur in zwei Giirtelzonen vorkommenden Arten (,,zonale*
und ,,bizonale Arealtypen nach ZOLLER)’ der kontinalen Steppenwilder und
Wiesensteppen des Pulsatilla-Waldsteppengiirtels finden sich in dieser Klasse am
hiufigsten solche, die iiber mehrere Giirtelzonen verbreitet sind (,,azonale*
Arealtypen nach ZOLLER), deren arealgeographischer Schwerpunkt bei vielen
jedoch im submediterranen Bereich liegt. Die im Gebiet vorkommenden Arten
der Molinio-Arrhenatheretea gehoren fast ausschlieRlich der
borealen und boreomeridionalen Girtelzone an. Ihre 6kologische Amplitude ist
sehr grof}; zahlreiche ihrer Vertreter lassen sich demzufolge auch als Ubiquisten
einstufen.

Der vorwiegend submediterrane Verbreitungsschwerpunkt der Festuco -
Brometea-Arten des Gebietes ist eindeutig. Bei der Mehrzahl dieser Arten
handelt es sich jedoch um solche, die nach ZOLLER (l.c.) mehrere (mindestens
zwei) Giirtelzonen besiedeln kdnnen (Tab. 5). Dies mag vielleicht darin begriin-
det sein, daf in verschiedenen Giirtelzonen geniigend primire Sonderstandorte
fir Festuco-Brometea-Arten vorhanden waren, z.B. flachgriindige Stand-

7 Ungliicklicherweise haben die Begriffe ,,zonal” und ,,azonal", die sich nach der in der
Geobotanik gebriuchlichen Definition auf Pflanzengesellschaften beziehen, die im einen
Fall in einer Klimazone groRflichig vorkommen und diese bestimmen (zonal), im anderen
Fall nur kleinflichig auf Sonderstandorten wachsen (azonal; s. z.B. WILMANNS 1978)
im System von ZOLLER (1954) eine andere Bedeutung; sie werden daher in Anfihrungs-
striche gesetzt:

Die primire Verbreitung der ,,zonalen' Arten dehnt sich immer nur iiber einen Vegeta-
tionsgiirtel aus, die der ,,bizonalen‘‘ reicht iiber zwei bis drei arealgeographisch mehr oder
weniger verwandte und unter relativ dhnlichen klimatischen Bedingungen sich entwickeln-
de Vegetationsgiirtel. Die primidre Verbreitung der ,,azonalen" Arten erstreckt sich iiber
mehrere arealgeographisch verschiedene Vegetationsgiirtel, die sich unter voneinander
vollig abweichenden physisch-geographischen Bedingungen entwickelt haben.
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Tabelle 5. Aufschliisselung der im Gebiet vorkommenden entomophilen Pflanzenarten nach
der von ZOLLER (1954) entwickelten Arealtypen-Einteilung und Zuordnung zu pflanzen-
soziologischen Einheiten.

flanzensozio- [Festu- |Molinio-|Sedo- Arte- [Trifo- |frische
logische co- Arrhena-|Scle- misie-|lio- Saume
Einheit Bro- theretea|ranthe- |tea, Gerani-
metea tea Ono- etea
Arealtyp porde-
talia

"ZONAL" ; "BIZONAL"

boreomer i-
d ional . . B . . .

europ.mesophile
Laubwaldarten des
Fagus-Abies~Giirtels
und des Quercus-
Tilia-Acer-Laub-
mischwald-Giirtels

Arten der Trocken-
und Steppenwdlder 1 . . : 13 .
des Quercus pubes-
cens-Giirtels

Arten der kontinen-
talen Steppenwdlder 8
und Wiesensteppen
des Pulsatilla~-Wald-
steppen-Giirtels

submeridio- 4 1 1
nal

"AZONAL"

sideurop.-montan-
mittel-europ.Rasen-
arten;europ.bis
westasiat.Arten

Arten der boreal-
boreomeridionalen
Auen-u.Sumpfvege-
tation;Ubiquisten, 2 12 . 1 . 1
Kosmopoliten; in
hohem MaBe hemero-
hile Arten

orte an Felsnasen und -bindern, Schutt- und Rutschhalden, natiirliche Abbruch-
kanten an Lockergesteinen (z.B. LoR und z.T. auch Kiesinseln). Ein geringerer Teil
der Festuco-Brometea-Arten liRt sich vorwiegend der boreomeridio-
nalen Giirtelzone zuordnen: Arten, die nur noch eine weitere Giirtelzone besie-
deln, und die nach ihren primiren Standorten den kontinentalen Wiesensteppen
des Pulsatilla-Waldsteppen-Giirtels angehoren. Die Trifolio-Geranietea-
Arten dagegen haben einen deutlichen Schwerpunkt im kontinentalen Bereich.
Nach ihren primiren Standorten gehdren sie fast ausschlieRlich den Steppen- und
Trockenwildern des Quercus pubescens/Quercus petraea-Giirtels an (Tab. 5). Der
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aktuelle Verbreitungsschwerpunktder Trifolio-Geranietea-Gesell-
schaften liegt ebenfalls in der boreomeridionalen Giirtelzone, wohingegen in der
submediterranen oder mediterranen Giirtelzone solche Gesellschaften praktisch
fehlen (DIERSCHKE 1982).

Betrachtet man die Sukzession des hier untersuchten Halbtrockenrasen-
Komplexes unter arealgeographischen Gesichtspunkten, so verringert sich mit
der Abnahme der Festuco-Brometea-Arten das submediterrane und
es erhoht sich entsprechend durch Zunahmeder Trifolio-Geranietea-
Arten das kontinentale (boreomeridionale) Florenelement. Die Sukzessionssta-
dien entsprechen somit arealgeographisch in ihrer Aufeinanderfolge immer mehr
dem Arealtypen-Spektrum der potentiellen natiirlichen Vegetation des Gebietes.
Wie die Kontakt-Wald-Vegetation am Rande der Fliche vermuten lift, ist die
potentielle natiirliche Vegetation des Mesobrometum globularie-
t o sum wahrscheinlich ein Flaumeichen-Wald (Quercetum pubes-
centis); im Falledesfrischeren Mesobrometum primuleto-
s um wirde sich wohl ein wirmeliebender Eichen-Hainbuchenwald oder ein
Seggen-Buchenwald (Carici-Fagetum) einstellen. Die Eichenreichen
Waldgesellschaften beherbergen einen hohen Anteil boreomeridionaler Saum-
Pflanzenarten. Die Artender Molinio-Arrhenatheretea unddie
der frischen Siume haben zwar ihren Schwerpunkt in der boreomeridionalen
Giirtelzone, jedoch bestitigt sich auch hier die groRere arealgeographische Am-
plitude der Rasen-Pflanzenarten gegeniiber der der Saum-Pflanzenarten. Wihrend
erstere in mehreren Vegetationsgiirteln vorkommen kénnen, gehdren letztere nach
ZOLLER (l.c.) nur einer, maximal nur zwei Giirtelzonen an.

Es soll im spiteren Teil der Arbeit die Frage erdrtert werden, ob, und wenn
ja, in welchem Umfang diese ,arealgeographische Umschich-
tung* auch fir die blitenbesuchenden Insektenarten von Bedeutung ist und
ob sich auch hier Verinderungen im Bliitenbesucher-Spektrum ergeben, die einen
arealgeographischen Bezug haben.

4.2.5 Blumentypen-Spektru m®

Der Aufschliisselung der im Gebiet vorkommenden Blumentypen lag im wesent-
lichen das System von KUGLER (1970) zugrunde. Dieses wurde in folgenden
Fillen geindert: KUGLER ordnete u.a. die Umbelliferen, Euphorbiaceen und
Valerianaceen neben den Liliaceen und Rubiaceen in die Gruppe der Pflanzen
mit radiiren Einzelblumen ein, obwohl gerade die drei erstgenannten Familien
typische Pseudanthien ausbilden. Diese von KUGLER (1970) vorgenommene
Zuordnung erscheint bliitenskologisch wenig sinnvoll. Aus diesem Grunde wur-
den die Umbelliferen und Euphorbiaceen (Euphorbia cyparissias) in die Gruppe
der Arten mit Infloreszenzen als Blumen (Pseudanthien) zugeordnet und hier
den Kopfchenblumen als Scheibenblumen gegeniibergestellt (im Falle der Umbel-
liferen und der Gattung Euphorbia als Scheibenblumen mit offen abgeschiede-
nem Nektar). Diesen Scheibenblumen mit offenem Nektar stehen solche mit

8 Wir wollen anstelle des von KUGLER (1970) geprigten Ausdruckes ,,Bliitentyp* den Aus-
druck ,,Blumentyp' verwenden, da es sich in diesem Zusammenhang um eine be-
staubungsbiologische Bezugseinheit handelt.
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mehr oder minder verborgenem Nektar gegeniiber. Hierzu gehort der im Gebiet
vorkommende Vertreter der Valerianaceen (Valeriana wallrothii), der zwar hin-
sichtlich seiner Einzelbliiten Trichterblumen besitzt, jedoch ein Pseudanthium
gebildet hat, das dem der Umbelliferen dhnelt.

Ergidnzend zu den von KUGLER (1970) beschriebenen Blumentypen wurde
ein weiterer hinzugefiigt, dem Galium verum zuzuordnen ist: die Kniuel-
b 1 ume. Hierunter verstehen wir einen Infloreszenz-Typ, bei dem viele kleine
Einzelbliiten einen kniuelférmigen Bliitenstand bilden, der als bliitendkologische
Einheit wirkt.

Nach dieser Einteilung in verschiedene Blumentypen besitzen 27 der im Gebiet
untersuchten Pflanzenarten (38 %) Infloreszenzen als Blumen und 16 Arten
(23 %) radiire Einzelblumen. Eine Art (Vincetoxicum birundinaria) hat eine In-
sektenfallenblume (hier: Klemmfallenblume).

Das prozentuale Verhiltnis von Arten mit dorsiventralen Einzelblumen zu
Arten mit Floreszenzen als Blumen ist etwa gleich grof8. Beide Strategien schei-
nen unter blitendkologischen Gesichtspunkten im Gebiet annihernd den glei-
chen Bestiubungserfolg zu gewihrleisten. Wihrend den Arten mit dorsiventralen
Einzelblumen ein engerer Bliitenbesucher-Kreis vorbehalten bleibt, ,bauen*
Arten mit radidren Einzelblumen oder Pseudanthien und damit leichter zuging-
lichen Nektar- und Pollenquellen auf mehr oder weniger zufilligen, aber dement-
sprechend auch hiufigeren Insektenbesuch wenig im Nahrungserwerb speziali-
sierter Insektenarten. Fir sie konnen auch Lepidopteren, Dipteren und in Aus-
nahmefillen sogar Coleopteren als Bestiuber eine Bedeutung haben. Dieses
schlieRt das Vorkommen von stenanthen Bienenarten, die bestimmte Pflanzenar-
ten mit Pseudanthien besuchen, nicht aus (s. blitenskologischer Teil).

Pflanzenarten mit radiiren Einzelblumen sind nur zu einem Viertel im Gebiet
vertreten. lhr Prozentsatz liegt demnach auch deutlich unter dem der Arten mit
Pseudanthien.

Innerhalb der Gruppe der Pflanzenarten mit radidren Einzelblumen und der
mit Infloreszenzen als Blumen lassen sich entsprechend dem phylogenetischen
Alter der sie charakterisierenden Familien unterschiedliche Anpassungsgrade an
den Insektenbesuch feststellen:

Wihrend die phylogenetisch urspriinglicheren Familien mit radiiren Einzel-
blumen wie z.B. die Liliaceen (im Gebiet: Anthericum ramosum) oder die Rosa-
ceen (im Gebiet: Potentilla tabernaemontani) noch zahlreichen verschiedenen
Insektenarten den Zugang in die Bliiten ermdglichen, schrinken die héher evo-
luierten Familien (Campanulaceae, Primulaceae, Caryophyllaceae) durch Verla-
gerung wesentlicher Bliitenorgane in die Tiefe (Einfithrung der 3. Dimension im
Blitenbau) das Bliitenbesucher-Spektrum wesentlich ein®. Die phylogenetisch
urspriinglicheren Familien mit Pseudanthien sind solche mit Scheibenblumen
und offenen, fiir Insekten leicht zuginglichen Nektarien (Umbelliferen, Euphor-

® Die Verlagerung der Nektarien in die Tiefe und die Schaffung eines besonders geschiitzten
,Nektarraumes* mit hoherer Luftfeuchte verhindert gleichzeitig auch ein schnelles Aus-
trocknen des Nektars. Dies ermdglicht vor allem denjenigen Insektenarten eine Nahrungs-
aufnahme auch zu Tageszeiten hoherer Lufttemperatur, die aufgrund des Baus ihrer
Mundwerkzeuge nur fliissigen Nektar aufnehmen konnen (s. dazu auch CORBET et al.
1979).
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biaceen). Bereits die Valerianaceen (im Gebiet: Valeriana wallrothii) bilden klei-
ne Trichterblumen im Bliitenstand aus und verlagern die Nektarien in die Tiefe
der Bliite. Sie vermitteln zu der zweiten Gruppe, fiir die eine morphologische Dif-
ferenzierung der Einzelbliiten im Bliitenstand charaketeristisch ist (Réhrenbliiten
und zygomorphe Bliiten). Hierdurch wird ebenfalls wieder eine Einengung des
Bliitenbesucher-Kreises erreicht. An der Basis dieser Gruppe stehen die Dipsaca-
ceen, die mit den Valerianaceen eng verwandt sind, und — phylogenetisch jiinger —
die Globulariaceen und Compositen (s. dazu auch TAKHTAJAN 1973).

Der gréRere ,,evolutive Erfolg* der Arten mit Pseudanthien gegeniiber denje-
nigen mit Einzelblumen liegt — wie bereits erwihnt — darin begriindet, daf bei
einem einmaligen Insektenbesuch zahlreiche Einzelbliiten simultan bestiubt wer-
den konnen. Unter diesen Gesichtspunkten kann im Untersuchungsgebiet der
hohere Prozentsatz der Arten einerseits mit dorsiventralen Einzelblumen, ande-
rerseits mit Infloreszenzen als Blumen (Pseudanthien) nur in Zusammenhang mit
der gréReren ,,Bestiubungschance* erklirt werden, die Arten mit solchen Blu-
mentypen besitzen. Eine artenreiche, mannigfaltige Bestduberfauna ist im Gebiet
hierfiir vorhanden (s. zoologischer Teil).

Die Artendes Festuco-Brometea zeigen ein annihernd ausgewo-
genes Verhiltnis von radidren zu dorsiventralen Einzelblumen, bei den Arten der
Trifolio-Geranietea, Molinio-Arrhenatheretea und
der frischen Sidume tritt an die Stelle der Arten mit radiiren Einzelblumen ein
hherer Anteil von Arten mit Pseudanthien.

Der Anteil der Arten mit dorsiventralen Einzelblumen ist sowohl nach pflan-
zensoziologischer Zugehdrigkeit als auch nach Arealtyp weitgehend gleichverteilt.
Wie bereits erwihnt, iiberwiegt beiden Festuco-Brometea-Artender
Anteil submediterran verbreiteter Arten, beiden Molinio-Arrhena-
theretea-Arten und Arten der frischen Sdume das eurasiatisch-subozeani-
sche,beiden Trifolio-Geranietea-Artendas eurasiatischgemaRigt
kontinentale Element. Dies bedeutet, daf in der submediterranen und auch in
der boreomeridionalen Region geniigend Bliitenbesucher existieren, die an den
dorsiventralen Blumentyp angepalt sind.

Anders verhilt es sich mit der Verteilung der Arten mit radidren Einzelblu-
men und Pseudanthien, von denen die ersteren hiufigerin Festuco-Bro-
m e t e a -Gesellschaften vorkommen und in groBerem Umfang die submediter-
rane Region kennzeichnen, letztere — zumindest fiir die untersuchten Syntaxa —
gehiuft in der boreomeridionalen Region auftreten. Ein Grund kdnnte in der ge-
ringeren ,,Bestiubungschance* liegen, die boreomeridional verbreitete Pflanzen-
arten — bedingt durch eine artendrmere Bienenfauna — in dieser Region besitzen
und die sie iber Pseudanthien (Erhdhung der Bestiubungswahrscheinlichkeit
durch Hiufung von Einzelbliiten in einem Blﬁtcnstand) moglicherweise aus-
gleichen.

4.3 Blihphinologie

4.3.1 Floreszenzmenge

Von anthophilen Insekten besuchte Pflanzenarten blithten im Gebiet in den Jah-
ren 1979 und 1980 von Anfang Mirz bis Ende November. Thre Anzahl im Jahres-
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Fig. 9. Anzahl blihender und von Insekten besuchter Pflanzenarten im Jahresverlauf
( 1979, — — — 1980).

verlauf stellt die Figur 9 fiir 1979 und 1980 dar. Ein Arten-Maximum wurde
1979 mit 33 Arten Mitte Juli, 1980 mit 36 Arten Anfang September erreicht.
1979 war im August eine deutliche Abnahme der Artenzahlen (auf 17 Arten)
und ein zweites Maximum Anfang Oktober mit 29 Arten festzustellen. 1980 blieb
iiber die Monate Juli, August und Anfang September die hohe Artenzahl von
34 Arten fast konstant erhalten.

In den Monaten Juli und August sind im Durchschnitt Gber 34 Pflanzenarten
im Gebiet simultan in Bliite. Dies entspricht fast der Hilfte aller der im Gebiet
vorkommenden entomophilen Pflanzenarten.

In der Tabelle 6 sind die verschiedenen phinologisch erfalten Floreszenzty-
pen mit ihren maximal erreichten Bliiten- bzw. Bliitenstands-Zahlen fiir die Jahre
1979 und 1980 einschlieflich ihres Mittelwertes angegeben. Von den 71 Arten
wurden bei 16 Arten (23 %) Einzelbliiten, bei 33 Arten (46 %) Infloreszenzen,
bei 19 Arten (27 %) Synfloreszenzen 1. Ordnung und bei 3 Arten (4 %) Syn-
floreszenzen ab 2. Ordnung phinologisch aufgenommen. Bei der weiteren Analy-
se werden diese Floreszenztypen zunichst als vergleichbare GroRen gleichrangig
behandelt. Dies ist sicher fiir den gréBten Teil der Pflanzenarten, bei denen Ein-
zelbliiten oder Infloreszenzen gezihlt wurden, gerechtfertigt, zumal Einzelbliiten
und Infloreszenzen, wenn letztére 'Pseudanthien bilden, blitendkologisch gut
miteinander vergleichbar sind. Nach dieser Methode lassen sich die Bliiten- bzw.
Infloreszenzhiufigkeiten und die Floreszenzdominanzen der im Gebiet vorkom-
menden Arten aufzeigen und miteinander vergleichen.

Die Werte der Floreszenzdominanzen errechnen sich nach folgender Formel:

Z Blumenmengen einer Art A

Da : 100 (in %)

2 Blumenmengen aller untersuchten Arten
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9 256 - 512
10 512 - 1024
1 1024 - 2048
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13 4228 - B456
14 8456 - 16912
15 16912 - 33824
16 33824 - 67648

Fig. 10. Verteilung der Floreszenzhiufigkeiten nach PRESTON (1949). Auf der Abszisse
wird die absolute Anzahl der Floreszenzen pro Art (gestaffelt in Hiufigkeitsklassen), auf der
Ordinate die Anzahl der Arten pro Hiufigkeitsklasse abgetragen. Bei diesen Hiufigkeitsklas-
sen handelt es sich um eine Reihe von ,,Oktaven‘‘, wobei eine ,,Oktave'’ einem Intervall
gleichzusetzen ist, in dem sich die Anzahl der Floreszenzen pro Art verdoppelt. Arten, deren
Floreszenzzahl zwei Hiufigkeitsklassen zuzuordnen ist (z.B. 2, 4, 8, 16, 32, 64 usw) wer-
den je Hiufigkeitsklasse nur zur Hilfte gewertet.

Subrezedente Arten besitzen weniger als 0,1 % Floreszenzen gemessen an d:r
Gesamt-Floreszenzzahl des Gebietes, rezedente 0,1—1 %, subdominante 1-5 %,
dominante 5—15 % und eudominante mehr als 15 %:
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Die Figur 10 gibt die Verteilung der Floreszenzhiufigkeiten wieder (in Anleh-
nung an PRESTON 1949).

Hinsichtlich ihrer Floreszenzmenge waren im Durchschnitt der Jahre 1979/
1980 38 % aller Arten subrezedent, 41 % rezedent, 17 % subdominant, 3 % do-
minant und 1 % eudominant. Als eudominante Art kommt im Gebiet Hippocre-
pis comosa vor, dominante Arten sind Euphorbia cyparissias, Primula veris,
Coronilla varia und Origanum vulgare.

Ein Vergleich der vier artenreichsten Familien hinsichtlich der Dominanzver-
hiltnisse ihrer Blumenmengen zeigt eine Zunahme der dominanten und eine Ab-
nahme der rezedenten Arten in der Reihenfolge Umbelliferae, Compositae,
Labiatae und Fabaceae (Fig. 11).

Die Festuco-Brometea- unddie Molinio-Arrhenathe-
reteal® -Arten kennzeichnet ein hdherer Anteil rezedenter Pflanzenarten, die
Trifolio-Geranietea-Arten und die der frischen Siume im derzeitigen
Stadium der Sukzession ein hoherer Anteil subrezedenter Arten.

Wir geben im folgenden eine evolutionsbiologische Deutung dieser Ergebnisse:
Eine so groRe Anzahl von Pflanzenarten kann langfristig nur dann koexistieren,
wenn geniigend Anpassungen an einen bestimmten Bliitenbesucher-Kreis und ein
bestimmtes Blihsyndrom im Laufe der Evolution herausselektiert wurden, die
eine Bestiubung sichern (Ausnahme: Pflanzenarten mit iiberwiegend vegetativer
Vermehrung). In der weiteren Analyse der Ergebnisse werden solche maglichen
Anpassungen eine besondere Beachtung finden.

Familie Artenzahl Anzahl Arten subreze- |rezedent |sub- dominant |eudomi-
pro Familie|pro Dominanzgruppe| in % |dent dominant nant
Umbelliferae 7 4 subrezedent 57%
3 rezedent 43% %
Eompositae 13 7 subrezedent 54% V
4 rezedent 31% /
2 subdominant 158 ] / %
Labjatae 7 2 subrezedent 29%
2 rezedent 29%
3 subdominant 42% |
] ﬁ %
Eabaceae 15 5 subrezedent 33%
6 rezedent . 40% A
2 subdominant 13%
1 dominant 7%
1 eudominant 7% J %
A | m

Fig. 11. Die Dominanzverhiltnisse innerhalb der vier artenreichsten Pflanzenfamilien des
Untersuchungsgebietes.

!® Dije Aussagen beziehen sich auf die ,,ausgediinnte* Artengarniturder Arrhenathe-
r e t um -Brache des Untersuchungsgebietes.




Pflanzengesellschaften und Bliitenbesucher-Gemeinschaften 495

Es liegt nahe, daB eine Pflanzenart, die zu einer bestimmten Zeit in einem Ge-
biet blihend vorkommt, eine untere Blumenmenge nicht unterschreiten darf,
will sie sich eine Bestiubung durch Insekten sichern. Eine zu grofe Blumenmen-
ge einer Art in einem Gebiet ist jedoch ebenfalls fiir sie mit gewissen Nachteilen
verbunden. Einerseits ist die Anzahl der Insekten in diesem Gebiet limitiert;
eine Zunahme der Blumenmenge wiirde ab einer bestimmten oberen Grenze die
Bestdubungswahrscheinlichkeit nicht mehr erhéhen: die energetischen ,,Kosten*
stiinden in keinem giinstigen Verhiltnis zum ,,Nutzen*‘. Andererseits erhéht sich
der Anteil jener Pflanzenarten rasch, die mit geringeren Blumenmengen vorkom-
men, das gleiche Bliihsyndrom zeigen, den Insekten jedoch keine oder nur wenig
Nektar- und Pollennahrung bieten (HEINRICH 1975a). Diese Arten verringern
wiederum die Anzahl ,erfolgreicher'* Bliitenbesuche. Auf eine konvergente Evo-
lution von Blumentypen, sog. Blitenmimikry, beisystemartisch ver-
schiedenen Taxa (Arten, die synchron blihen, sympatrisch vorkommen und das
gleiche Bliitenbesucher-Spektrum besitzen) weisen u.a. auch MACIOR (1971,
1974) und YEO (1972) hin.Eine ,Blumentyp-Konvergenz“ gleich-
zeitig blihender Pflanzenarten mit Pollen- und Nektarbelohnung wurde von
MACIOR (1970, 1973, 1975) und BROWN & KODRIC-BROWN (1979) auch fiir
Gebiete festgestellt, in denen nur wenige Bestiuber vorkommen. Leider fehlen
in diesen Arbeiten genaue Angaben iiber die Blumendichte.dieser Pflanzenarten.
Es ist jedoch zu erwarten, daf sie sich hierin nicht sehr stark unterscheiden.

Die Mehrzahl der Arten hatte im Untersuchungsgebiet 32—64 bzw. 128—
256 Floreszenzen. Diese Floreszenzen-Zahlen scheinen fiir viele Arten die grofte
Bestdubungswahrscheinlichkeit zu gewihrleisten. Fiir die dominanten Arten ist
bemerkenswert, daf mit einer Ausnahme nur je ein Vertreter pro Blumentyp
vorkommt, obwohl fast alle, wie noch ausgefiihrt wird, auch zeitlich in ihrer
Blithzeit eingenischt sind.

Familien, deren Arten sich auf einen engeren Bliitenbesucher-Kreis speziali-
siert haben (Fabaceae, Labiatae), besitzen die grofte Anzahl verschiedener Flores-
zenz-Haufigkeitsklassen (Dominanzgruppen). Arten, die nur in geringer Blumen-
menge in einem Gebiet vorkommen, konnen mit Arten, die gréRere Blumenmen-
gen produzieren, nur in folgenden Fillen zur selben Zeit syntop koexistieren:
Entweder miissen sie iiber ein eigenes Artenspektrum von Bliitenbesuchern ver-
fiigen (wodurch eine Konkurrenz um die Bestiuber vermieden wird), oder sie
profitieren bei Blumentyp-Konvergenz als Arten mit geringen Blumenmengen
von dem Bliitenbesucher-Kreis einer in hoher Blumenmenge vorkommenden
Art (HEINRICH 1975b). Bei der zuletzt erwihnten Strategie, bei der meistens
von diesen Pflanzenarten auch nur geringe Nektarmengen geboten werden, ist es
jedoch ,vorteilhaft*, mit der Haupt-Bliitezeit etwas spater einzusetzen, zu einem
Zeitpunkt, an dem den Blitenbesuchern das +,,S u ch b ild“ (TINBERGEN
1960) bzw. ,,0k oschem a* (BERNDT & WINKEL 1974, 1978) der ,,loh-
nenden Nektar- oder Pollenblume** noch gut in ,,Erinnerung*‘ ist.

Fiir Pflanzenarten der Familien, deren Arten iiber einen sehr groRen Bliitenbe-
sucher- und Bestiduber-Kreis verfiigen (Umbelliferae, Compositae), muf als Er-
gebnis der interspezifischen Konkurrenz ein weitgehend ausgeglichenes Verhilt-
nis der Blumenmenge vorhanden sein. Die mdglichen Konsequenzen bei einer
Ungleichheit sind bereits diskutiert worden.
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Die schon seit sehr langer Zeit auf der Untersuchungsfliche wachsenden Ra-
sen-Pflanzenarten zeigen also einen hoheren Blumenmengen-Anteil, die in der
Regel erst seit etwa 40 Jahren im Gebiet flichendeckender auftretenden Saum-
Pflanzenarten geringere Blumenmengen. Dieses Ergebnis kann nicht auf die unter-
schiedliche Deckung der Rasen- und Saum-Pflanzenarten auf der Untersuchungs-
fliche zuriickgefilhrt werden (s. auch die in der Tab. 2 angegebenen Deckungs-
werte). Die folgende Hypothese bietet sich hier an:

Die Rasen-Pflanzenarten, die in ihrer Blumenmenge in der mirttleren Hiufig-
keitsklasse aller untersuchten Pflanzenarten liegen (Fig. 12), hatten eine lange
Zeitspanne zur Verfiigung, um sich hinsichtlich ihrer Blumenmenge an die im
Gebiet vorhandene Bestiuberfauna zu adaptieren. Die von ihnen gebotene An-
zahl von Blumen garantiert groBtmdglichen Bestiubungserfolg. Die Frage nach
der unteren und oberen kritischen Blumenmenge wurde bereits erdrter (s.0.).

Die meisten Saum-Pflanzenarten sind hinsichtlich ihrer Blumenmenge im Un-
tersuchungsgebiet als subrezedent einzustufen; die Bestdubungs-Wahrscheinlich-
keit konnte daher geringer sein als bei den meisten Rasenpflanzen. Es kann noch
nichts dariiber ausgesagt werden, ob die Saumarten generell eine geringere Blu-
mendichte bilden als die meisten Rasenarten oder ob fiir die Entstehung eines co-
adaptiven Systems zwischen groRerflichig verbreiteten Staudenfluren und ihren
Bestdubern noch nicht geniigend Zeit vorhanden war, um die Blumenmengen der
lokalen Bestduberfauna anzupassen. Saum-Pflanzenarten, bei denen eine Besied-
lung vorwiegend vegetativ erfolgt (z.B. Peucedanum cervaria) werden jedoch in
Bezug auf ihre Blumendichte weit unter den Werten von Arten liegen, die sich

Prozentanteil
RasenvSaum-Pflanzenarten

%o

30 —

10 —

-

subrezedent subdominant eudominant
rezedent dominant

Fig. 12. Prozentanteil Rasen- bzw. Saum-Pflanzenarten pro Dominanzgruppe; schraffiert:
Rasenarten, Punktraster: Saumarten.
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vorwiegend generativ ausbreiten (z.B. Coronilla varia, die eine besonders grofRe
Blumenmenge hat).

4.3.2 Die Blihzeiten der einzelnen Pflanzenarten und ihr jahreszeitlich
wechselnder Aspekt (Blumenwellen)

Die Figuren 13 und 14 geben die jahreszeitliche Staffelung der Blihaspekte der
einzelnen Pflanzenarten im Jahresverlauf wieder. Die Reihenfolge richtet sich
nach dem Zeitpunkt der maximal erreichten Blumenmenge pro Pflanzenart, die
jeweils 100 % gesetzt wurde.

Die das brachliegende Mesobrometum unddas Arrhenathe-
retum aufbauenden Pflanzenarten lassen iiber die gesamte Vegetationsperio-
de hin von Mirz bis November eine kontinuierliche Abfolge ihrer Blihmaxima
erkennen. Eine solche zeitliche Staffelung im jahreszeitlichen Auftreten ist nur
als ein Produkt selektiver Prozesse zu verstehen (MACIOR 1971, 1974, 1977,
PAULUS 1978).

Schon ROBERTSON (1895, 1924) hat die Hypothese formuliert, daR die Evo-
lution der Blithzeiten unter dem Selektionsdruck der Bestiduber entstanden ist
und zu einer zeitlichen Staffelung im Jahr gefiihrt hat. In der Evolution der Bliih-
zeiten, der Blihdauer und der Blumentypen einzelner Pflanzenarten innerhalb
einer Pflanzengesellschaft ist ein Hauptfaktor der Wettbewerb der Bestiuber um
das begrenzte Nahrungsangebot (ROBERTSON 1924, HOCKING 1968, CROAT
1969, KEVAN 1970, 1972, MOSQUIN 1971, FRANKIE, BAKER & OPLER 1974,
STILES 1975, POJAR 1974, READER 1975, HEINRICH 1976a, HEITHAUS 1979,
WASER 1978a, b, PLEASANTS 1980). Je hdher die Anzahl bliitenbesuchender
Insekten in einer Biozonose ist, die in gegenseitiger Wechselwirkung um den
dichtebegrenzenden Faktor ,,Nahrung stehen, um so stirker ist der interspezifi-
sche Wettbewerb und entsprechend vielfiltiger sind die Strategien der Insekten,
die zu einer Konkurrenzverminderung oder gar -vermeidung fihren. Die Staffe-
lung der Bliihzeiten bei den verschiedenen Pflanzenarten ist eine Moglichkeir,
diesen Konkurrenzdruck mdoglichst gering zu halten. Fiir die Pflanzenarten kann
das ,,Blitezeit-Displacement® auch als eine Langzeit-Evolutionsantwort betrach-
tet werden, durch welche Hybridisation vermieden wird. Beobachtungen hierzu
wurden von LEVIN & KERSTER (1967) und LEVIN & SCHAAL (1970) an der
Schmetterlings-bestiubten Gattung Phlox gemacht.

Auffillig ist, daB sich die Blithzeiten der in der ersten Jahreshilfte bliihenden
Pflanzenarten weniger iiberlappen als die der zweiten Jahreshilfte. Daraus liRt
sich der SchluR ziehen, daR bei den in der ersten Jahreshilfte blihenden Pflan-
zenarten ein groferer Selektionsdruck auf zeitliche Separierung wirkt. Die gestaf-
felten Blithzeiten zeigten in den beiden untersuchten Jahren die gleiche zeitliche
Position und Reihenfolge, abgesehen von einigen wenigen Ausnahmen (Fig. 13
und 14). Ahnliche Ergebnisse iiber eine solche iiber Jahre hin feststellbare Kon-
stanz fanden HEINRICH (1976b) und ANDERSON & HULBRICHT (1940).

Obwohl die héchste Zahl gleichzeitig blihender Pflanzenarten erst im Juli
erreicht wird, haben die meisten der untersuchten Pflanzenarten ihr Bliihmaxi-
mum im Juni (Fig. 15), die groBte Blumendichte gibt es jedoch im Mai und
August (s.u.). Dieses Ergebnis 1i8t vermuten, dag fiir die entomophilen Pflanzen-
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Maorz IApriI Mai Juni Juli August |September| Oktober | November

Pulsatilla vulgaris

Carex humilis

Vioia hirta

Primula veris

Potentitia tabernaemontani

Toroxocum laevigatum

Euphorbia cyparissias

Orchis simia

Anthyllis vulneraria

Globularia punctata

Himantoglossum hircinum

Hippocrepis comosa

Arabis hirsuta

Veronica chamaedrys

Hieracium pilosella

Ranunculus bulbosus/nemorosus

Anthriscus sylvestris

Dianthus carthusianorum

Geranium sanguineum

Medicago lupulina

Silene nutans

Salvia pratensis

Trifolium montanum

Onobrychis viciifolia

Vicia sativa

Trifolium alpestre

Anacamptis pyramidalis

Scabiosa columbaria

Vincetoxicum hirundinaria

Chrysanthemum leucanthemum

Lotus corniculatus

Campanulo rotundilfolia

Genista tinctoria

Stachys recta

Knautia arvensis

Medicago x varia

Trifolium protense

Fig. 13. Phinologie, der 1979 im Untersuchungsgebiet von Insekten besuchten Pflanzenar-
ten; maximal erreichte Bliiten- bzw. Bliitenstandszahl pro Art = 100 %.
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Mérz [Apnl ' Mai Juni Juli August |September| Oktober | November

Chrysanthemum corymbosum

Valeriana wallrothii

Campanulo glomerata

Lathyrus protfensis

Helianthemum nummularium

Linum tenuifolium

Stachys officinelis

Ononis spinosa

Achillea millefolium

Centaurea jacea

Echium vulgare

Teucrium chomoedrys

Prunella grandiflora

Anthericum ramosum

Centaurea scabiosa

Coronilla varia

Galium verum

Campanula persicifolia

Heracleum sphondylium

Peucedanum cervaria

Origanum vulgare

Doucus carota

Picris hieracioides

Pastinaca sativae

Thymus pulegioides

Hypericum perforatum

Pimpinello saxifraga

Hieracium umbellatum

Inula conyza

Bupleurum falcatum

Aster aomellus

Aster linosyris

Solidago virgaurea

VORFRUHLING ) VORSOMMER

{ FRUHLING > ( SOMMER > < HERBST

HOCHSOMMER




500 A. Kratochwil

Marz April Mai Juni Juli August eptember [Oktober |November

Carex humilis

Pulsatilia vulgaris

Viola hirta

Taroxacum laevigatum

Primulo veris

Potentilla tabernaemontani

Euphorbia cyparissios

Globularia punctata

Orchis simia

Arobis hirsuta

Hippocrepis comosa

Hieracium pilosella T

Himantoglossum hircinum

Anthyllis vulnaeraria

Vicia sepium

Anthriscus sylvestris

Ranunculus bulbosus/nemorosus

Veronica chamaedrys

Vicia sativa

Onobrychis viciifolia

Sitene nutons

Dianthus carthusianorum

Geronium sanguineum

Salvia pratensis

Medicago lupulina

Trifolium montanum

Vi - - - :
ncetoxicum hirundinaria

Tritolium olpestre

Anacamplis pyramidalis

—

Chrysanthemum leucanthemum
Campanula rotundifolia

Valeriana wallrothii

Knautia arvensis

Campanulo persicifolia

Medicago x voria

Scabiosa columbario

P

Fig. 14. Phinologie, der 1980 im Untersuchungsgebiet von Insekten besuchten Pflanzenar-
ten; maximal erreichte Bliiten- bzw. Bliitenstandszahl pro Art = 100 %.
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Mdrz lApril Mai Juni —Ijuli August September |Oktober November

Lathyrus pratensis

Genista tinctoria

Campanula glomerata

Stachys recta

Chrysanthemum corymbosum

Achillea mille folium

Linum tenuifolium

Centaurea jacea

Trifolium pratense

Helianthemum nummularium

Galium verum

Anthericum ramosum

Stachys officinalis

Ononis spinosa

Coronilla varia

|l

Teucrium chamaedrys

Heracleum sphondylium

Thymus pulegioides

Lotus corniculatus

|| -

Centaurea scabiosa

Hypericum perforatum

Origanum vulgare

Daucus carota

Echium vulgore

Inula conyza

|l

Bupleurum falcatum

—

’Feuz:edanum cervaria

mmpineﬂu saxifraga

Picris hieracioides

1 I -

Prunella granditloro

Aster linosyris

Postinaco sativa

Aster amellus

Hieracium umbellotum

Solidago virgourea
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1979 70 Arten Z
| 1980 71Arten Z
8  Mittelwert: .
13
2,15
= B 1i 8
Marz  April Mai Juli August Sept. Okt
Fig. 15. Die monatliche Anzahl der Arten mit einem Bliihmaximum.

arten im Gebiet, in Bezug auf die Anwesenheit ,,sicherer* Bestiuber, der Juni
der giinstigste Monat im Jahr ist, obwohl die meisten simultan bliihenden Arten
erst im Juli auftreten (Fig. 9). Auf diesen Zeitpunkt im Jahr (Juni) wird bei der
folgenden Diskussion phinologischer Zusammenhinge noch besonders geachtet
werden miissen.

Die jahreszeitliche Verteilung der Bliiten- bzw. Bliitenstandsdichte der eudo-
minanten, dominanten und subdominanten Arten ist fiir die Jahre 1979 in Figur
16 und fiir 1980 in Figur 17 dargestellt. Die ersten zur Zeit des Vorfriihlings im
Gebiet bliilhenden Arten waren Pulsatilla vulgaris, Viola birta und Carex humilis.
Keine dieser Arten trat jedoch mit so hohen Bliitenzahlen auf, daf man sie als
aspektbildend bezeichnen kdnnte. Erst im Frithling erschienen Arten, die eine so
hohe Blumendichte aufwiesen, daR sie fiir eine gewisse Zeit im Gebiet den Blih-
aspekt bestimmten.

Zeitpunkte, an denen Arten eine so hohe Blumendichte haben, daR sie fiir
eine gewisse Zeit im Gebiet den Aspekt bestimmen, wollen wir als ,,Blumen -
wellen* bezeichnen.!! Fiir unser Gebiet lassen sich vier solcher Blumenwellen
abgrenzen:

Eine erste Blumenwelle wurde im April von Primula veris gebildet, in gerin-
gem MaRe auch von Viola hirta. Nach deren Abklingen folgte im Mai im An-

' Wir wollen anstelle des von NIMIS (1977) geprigten Ausdruckes ,,Bliitewelle*‘ den Aus-
druck ,,Blumenwelle‘* verwenden, da es sich hier um eine bestiubungsbiologische Bezugs-
einheit handelc.
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schlufl daran direkt eine zweite Blumenwelle, die durch die iiberaus hohe Bliiten-
standsdichte von Hippocrepis comosa besonders auffillig war. Daneben gehdrten
dieser zweiten Blumenwelle noch einige weitere Arten an, so Euphorbia cyparis-
sias, Anthyllis vulneraria, Globularia punctata, Veronica chamaedrys, Salvia
pratensis und Silene nutans. Ein entscheidender Aspektwechsel konnte erst
wieder Anfang August festgestellt werden: Coronilla varia als dominante Art war
der aspektbildende Vertreter dieser dritten Blumenwelle. Zu dieser gehérten
ferner: Helianthemum nummularium, Centaurea scabiosa, Centaurea jacea, Teu-
crium chamaedrys und Thymus pulegioides. Direkt anschlieBend setzte eine
vierte Blumenwelle mit der dominanten Art Origanum vulgare Ende August ein.
Mitbestimmt wurde dieser Aspekt von Aster amellus.

Die dominierenden Arten der ersten Blumenwelle (Primula veris) und der drit-
ten Blumenwelle (Coronilla varia) waren auf die frischere Ausbildung des Me -
sobrometum (primuletosum) beschrinkt (sieche auch Tab. 2,3
und Photo 1). Dieses Ergebnis zeigt besonders eindrucksvoll, da fiir bliitensko-
logische Untersuchungen eine Charakterisierung des Gebietes selbst bis auf Sub-
assoziationsniveau sinnvoll und sogar notwendig ist. Oft kénnen Differentialar-
ten einer Untergesellschaft, die definitionsgemaB mit hoher Stetigkeit und oft
auch mit hoher Menge auftreten, eine groRe bliitenckologische Bedeutung haben.

Sowohl die ersten beiden als auch die letzten beiden Blumenwellen lagen zeit-
lich eng beisammen. Von Mitte Juni bis Anfang Juli war keine hohe Blumendich-
te Floreszenz-dominanter Pflanzenarten im Gebiet festzustellen, obwohl in bei-
den Jahren in diesem Monat die héchste Anzahl bliihender Pflanzenarten zu ver-
zeichnen war.

Gerade die hinsichtlich ihrer Blumendichte hoch dominanten Arten zeigen in
besonders charakteristischer Weise eine jahreszeitliche Staffelung. Aufgrund der
hohen Blumenzahlen ihrer Vertreter bestimmen sie durch Bildung von Blumen-
wellen zu bestimmten Zeitpunkten im Jahr in besonders auffilliger Weise die
Phinologie des Untersuchungsgebietes. Auf solche dominanten Arten wirkt ein
besonders starker Konkurrenzdruck, sich zeitlich voneinander zu separieren (s.
auch HEITHAUS 1974). Eine nihere Analyse zeigt, daf sie auferdem mit einer
Ausnahme (Hippocrepis comosa/Coronilla varia) ganz verschiedenen Blumenty-
pen und damit wohl auch unterschiedlichen Bliitenbesucher- und Bestidubergrup-
pen zuzuordnen sind: Primula veris (radiire Einzelblume mit verborgenen Bli-
tenteilen), Hippocrepis comosa und Coronilla varia (Schmetterlingsblumen) und
Origanum vulgare (Lippenblume). Besonders die beiden Fabaceen-Arten sind
phinologisch deutlich voneinander abgesetzt. Zwischen ihren Blihmaxima liegt
eine fiir den untersuchten Pflanzengesellschafts-Komplex charakteristische
wphinologische Liicke", ein Zeitpunkt, an dem trotz Vorkommen
zahlreicher blithender Pflanzenarten nur eine geringe Blumendichte vorliegt.
ROBERTSON (1895) stellt fiir seine leider unzureichend charakterisierten Unter-
suchungsgebiete in Illinois (USA) ein dhnliches Phinomen fest: ,,An interesting
fact in regard to the curves for the dominant groups of flowers is that they
decline towards June. In the curves for the general flora and the choripetalae and
its groups it will also be observed that there is a depression in June. The same
occurs in Scrophulariaceae, while the Leguminosae show an actual gap, as far |
have observed.”
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Fig. 16. Phinologie der dominanten Pflanzenarten des Jahres 1979 und die von ihnen be-
stimmten vier Blumenwellen.
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Fig. 17. Phinologie der dominanten Pflanzenarten des Jahres 1980 und die von ihnen be-
stimmten vier Blumenwellen.
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Rasen-Pflanzenarten bilden die ersten beiden Blumenwellen, Saum-Pflanzen-
arten die letzten beiden. Die erste Blumenwelle wird von einer boreomeridional
verbreiteten Art bestimmt: Primula veris. Inwieweit ihr Blﬁtcnbcsubher-Spektrum
von dem der anderen Arten abweicht, wird im bliitenokologischen Teil der Ar-
beit noch gezeigt werden. Eine vorwiegend submeridional verbreitete Art be-
herrschr die zweite Blumenwelle: Hippocrepis comosa. Filr sie ist eine enge Bin-
dung an den Bliitenbesuch bestimmter apoider Hymenopteren-Arten zu vermu-
ten. Die dritte Blumenwelle wird von Coronilla varia, die vierte von Origanum
vulgafe bestimmt, beides Arten, die primir im kontinental geténten Bereich des
Quercus pubescens/petraea-Giirtels thren Verbreitungsschwerpunkt haben. So-
wohl die dritte als auch die vierte Blumenwelle wird phinologisch durch die bo-
reomeridionale Gruppe gekennzeichnet. Es ist zu erwarten, dal Coronilla varia
und Origanum vulgare ein fiir den boreomeridionalen Bereich typisches Bliitenbe-
sucher-Spektrum aufweisen. Die ,,submeridionale’* Blumenwelle ist auf den Mai
und Anfang Juni beschrinkt, die beiden ,,boreomeridionalen* Blumenwellen ei-
nerseits auf den April mit einem hohen Anteil eurosibirischer Elemente, anderer-
seits auf Ende Juli, August und September mit einem hohen Anteil (sub-)konti-
nentaler Elemente.

4.3.3 Die jahreszeitliche Verteilung der Fabaceen, Compositen, Labiaten
und Umbelliferen

In beiden Jahren dominierten im Gebiet nach Artenzahlen die Fabaceen Ende
Juni/Anfang Juli, die Labiaten Mitte Juli bis Anfang August, die Umbelliferen
von August bis Mitte September und die Compositen Mitte September bis An-
fang Oktober (Fig. 18).

Die meisten Pflanzenarten, die von Insekten besucht werden, bliihen in den
Monaten Juli, August und September (Fig. 9). Je mehr Pflanzenarten zur glei-
chen Zeit in einem Gebiet blithen, desto grofer ist der Selektionsdruck, sich
durch morphologische Unterschiede nur noch einem bestimmten Bliitenbesucher-

Marz | April | Mai Juni Juli  |August |Septemberl Oktober [November|
- T

10— o — o vmertirerar 1980

X — - — X Laniatae

O - — -0 Compositac
8 -
6
L=
2_ X Kk

s

Fig. 18. Die jahreszeitliche Verteilung der vier artenreichsten Familien des Untersuchungs-
gebietes fiir 1980.
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Kreis anzupassen und diesem, durch Ausschlu@ aller anderen Bliitenbesucher, das
Vorrecht auf Pollen- und Nektarnahrung einzuriumen, um die eigene Bestiu-
bung zu sichern. Eine solche Strategie finden wir besonders bei den Fabaceen,
von denen viele gleich zu Beginn hdchster Dichte blihender Pflanzenarten An-
fang Juli simultan bliihen und untereinander eine Konkurrenz-Situation durch
zahlreiche Sonderanpassungen verhindern. Sowohl die Fabaceen als auch die
Mitte Juli im Gebiet simultan bliihenden Labiaten kommen zu einer Zeit im Jahr
vor, in der auch die groBte Insektendichte zu erwarten ist. Eine andere Situation
bietet sich fiir die Umbelliferen und Compositen, die hinsichtlich méglicher In-
sektenbesuche zeitlich ungiinstiger im Jahr blithen. Ihr Bestdubungserfolg kann
nur durch die Strategie gewihrleistet werden, moglichst viele verschiedene In-
sektenarten zuzulassen.

Eine fast identische zeitliche Staffelung von dreien dieser vier Familien hat
ROBERTSON (1924) in Illinois (USA) festgestellt: die Fabaceen im Juli, danach
die Labiaten und im September die Compositen. Nur die Umbelliferen waren
dort ausschlieRlich auf den Monat Mai beschrinkt. Im Untersuchungsgebiet
bliht im Mai nur Anthriscus sylvestris. Welche Griinde kdnnten fiir diesen Unter-
schied bei den Umbelliferen zu den Ergebnissen von ROBERTSON (1924) genannt
werden? Der arealgeographische Schwerpunkt der meisten Umbelliferen-Arten
des Untersuchungsgebietes liegt im kontinentalen Bereich (Bupleurum falcatum,
Peucedanum cervaria); z.T. handelt es sich auch um Arten, die zusitzlich subme-
diterran verbreitet sind (Daucus carota, Pastinaca sativa, Pimpinella saxifraga).
Rein eurasiatisch-subozeanisch verbreitet ist z.B. Anthriscus sylvestris. Sowohl
das kontinentale als auch das submediterrane Verbreitungsgebiet besitzen hin-
sichtlich des jahreszeitlichen Klimaganges fiir Pflanzen und Tiere zwei klimatisch
glinstige Zeitpunkte (Frithjahr/Frihsommer und Herbst) und zwei ,lebensfeind-
liche (Sommer, Winter), die eine Uberdauerung, bei Tierarten haufig auch eine
Migration, erzwingen kénnen (MOONEY, PARSONS & KUMONEROW 1973), wie
auch die Klimadiagramme von WALTER & LIETH (1960) dokumentieren.!? Fiir
beide Arealtypen (kontinental und (sub-)mediterran) ist in dem primiren Ver-
breitungsgebiet der dort lebenden Pflanzenarten die Zeitspanne fiir wesentliche
Entwicklungsprozesse (vegetatives Wachstum, Blitenbildung, Fruchten etc.)
— abgesehen von Sonderanpassungen — nur im Frihjahr/Frihsommer und Herbst
moglich. Gehen wir davon aus, daf das phinologische Verhalten einer Art — ent-
standen durch evolutive Prozesse — genotypisch festgelegt ist, dann ist es auch
sehr wahrscheinlich, da eine Art auch am Rande ihres Verbreitungszentrums
phinologisch dhnlich reagiert.

4.3.4 Das phinologische Verhalten der Rasen- und Saum-Pflanzenarten
unter besonderer Beriicksichtigung pflanzensoziologischer und areal-
geographischer Aspekte

Folgende Ergebnisse aus dem Untersuchungsgebiet bekriftigen die bisherigen
Uberlegungen:

2 Diese Aussage gilt auch fiir den submediterranen Raum; so zeigen die Klimadiagramme
2.B. der Stationen Nimes, Monaco und Genua eine deutlich ausgeprigte Sommerariditit
im Monat Juli (s. WALTER & LIETH 1960).
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Fig. 19. Phinologisches Verhalten der Festuco-Brometea-Arten ( ), Molinio-Arrhenathe-
retea-Arten (— — —), Artemisietea/Onopordetalia-Arten (— - — - — ) und Sedo-Scleranthetea-
Arten (— | — | =); Durchschnitt der Jahre 1979/1980. Angegeben ist fiir die Festuco-Brome-
tea- und Molinio-Arrhenatheretea-Arten der Prozentanteil der maximal von ihnen erreichten
Artenzahl.
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Fig. 20. Phinologisches Verhalten der Trifolio-Geranietea-Arten und Arten der frischen
Sdume; Durchschnitt der Jahre 1979/1980. Angegeben ist fiir beide Gruppen der Prozentan-
teil der maximal von ihnen erreichten Artenzahl.

Die Festuco-Brometea-Arten blihen vorwiegend Ende Mai bis Mit-
te August,die Molinio-Arrhenatheretea-Arten erst Anfang Juli
bis Anfang September (Fig. 19)'>. Die Trifolio-Geranietea-Arten
erreichen ihr Blihmaximum Ende Juli bis Anfang September, die Arten der
frischen Siume Anfang August bis Ende Oktober (Fig. 20). Die submediterranen
Pflanzenarten blihen vorwiegend Ende Mai/Anfang Juni, die eurasiatisch-sub-
ozeanischen von Anfang Juli bis Mitte September (Fig. 21).

Sowohl die bliihenden Arten der untersuchten Gesellschaften auf sehr trocke-
nen Standorten als auch die auf frischeren zeigen eine deutliche jahreszeitliche

3 Ein identisches Ergebnis lieferten inzwischen auch phinologische Untersuchungen in ei-
nem Rasen-Vegetationskomplex im Naturschutzgebiet ,, TaubergieRen* (Siidwestdeutsch-
land); WOLF 1983.
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Fig. 21. Das phinologische Verhalten der nach verschiedenen Arealtypen aufgeschliisselten
Arten; Durchschnitt der Jahre 1979/1980: eurasiatisch-subozeanische Arten (N = 13;
o— — —0), submediterrane Arten (N = 15; x x), gemiRigt kontinentale Arten (N = §;
o 0), eurasiatische Arten (N = 2; 0— . —0) und eine subatlantische Art (0- - - - - 0). An-
gegeben ist fiir die eurasiatisch-subozeanischen und submediterranen Arten der Prozentanteil
der maximal von ihnen erreichten Artenzahl.
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Maximum blithender Saumarten : 1.Dekade des September ( 12 Arten )

Maximum blliihender Rascnarten : 2.Dekade des Juli ( 29 Arten )

Fig. 22. Phinologisches Verhalten der Rasen-Pflanzenarten ( ) und Saum-Pflanzenarten
(- - - ); Durchschnitt der Jahre 1979/1980. Die von einer Gruppe maximal erreichte Arten-
zahl in einer Dekade wurde 100 % gesetzt. .

Staffelung. Die Arten der Rasen-Gesellschaften bliihen jeweils zuerst im Jahr,
- spiter folgt die Saum-Gesellschaft (Fig. 22). Beide lassen eine deutliche ,,p h i -
nologische Einnischung' erkennen. DaB die Arten der Mo l1-
nio-Arrhenatheretea unddieder Trifolio-Geranietea im
Juli einen gemeinsamen Gipfel erreichen (Fig. 19 und 20), erstaunt nicht, da Ge-
sellschaften beider Klassen in der Regel nicht einem gemeinsamen Vegetations-

34 Phytocoenologia 11
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komplex angehdren. Die Folgegesellschaft des Arrhenatheretum wird
ja von Artender frischen Sdume gebildet, die entsprechend spiter im Jahr bliihen.

Die Arten der Festuco-Brometea blihen friiher im Jahr als die der
untersuchten Molinio-Arrhenatheretea Brache-Gesellschaft.!
Erstere gehdren mehr dem submediterranen Florenelement an, letztere dem eur-
asiatisch-subozeanischen. Die submediterranen Arten diirften auf die erste Jah-
reshilfte phinologisch festgelegt sein, da in ihrem Hauptverbreitungsgebiet die
Trockenperiode im Sommer ihre Entwicklung stark einschrinkt und zu dieser
Zeit auch kaum Insekten, die als Bestduber in Frage kommen, fliegen. Anders ist
es bei den eurasiatisch-subozeanisch verbreiteten Arten der Molinio-Arrhe-
natheretea, derenphinologisches Optimum in der Mitte des Jahres (Juli)
liegt. Bemerkenswert ist die Tatsache, daf unter den Halbtrockenrasen-Pflanzen
nur wenige zu finden sind, die ein zweites Mal im Jahr zur Bliite kommen; hinge-
gen tritt eine zweite Bliite bei vielen Artender Molinio-Arrhenathe-
retea auf. Diese Arten haben eine sehr lange Vegetationsperiode zur Verfii-
gung, eine Trockenzeit gibt es in ihrem Hauptverbreitungsgebiet nicht. Von den
Festuco-Brometea-Arten blihen nur diejenigen Arten ein zweites Mal
im Herbst, die besonders trockene Standorte kennzeichnen (z.B. Globularia
punctata, Linum tenuifolium), allerdings in geringerer Blumendichte.

Die Saum-Pflanzenarten kommen fast ausschlieBlich in der zweiten Jahres-
hilfte vor, wobel die kontinentalen vor den eurasiatisch-subozeanischen Arten
blithen. Ein Grund ist darin zu sehen, daf im kontinentalen Bereich die Vegeta-
tionsperiode kiirzer und der Winter strenger ist. Dies verlangt einen frithzeitigen
Abschluf der Bliihphase. Eine zweite Bliite von Saum-Pflanzenarten war nur
bei Vicia sepium festzustellen.

4.3.5 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Blumentypen
aufgeschliisselten Pflanzenarten

Arten mit radidren Einzelblumen, dorsiventralen Einzelblumen und Infloreszenz-
blumen unterscheiden sich in ithrem phinologischen Verhalten sehr deutlich von-
einander (Fig. 23). Alle drei Typen waren fast iiber die gesamte Vegetationspe-
riode hin im Gebiet vorhanden. Arten mit dorsiventralen Einzelblumen erreich-
ten bereits Ende Mai einen ersten Blithgipfel mit der zweiten Blumenwelle. Thr
absolutes Bliihmaximum (gréRte Artenzahl) fiel in den Juli, von da an nahm ihr
Anteil am Blumentypen-Spektrum bis in den November hinein ab. Arten mit ra-
diiren Einzelblumen dominierten im Gebiet von Mitte Juli bis Anfang Septem-
ber. Ein besonders charakteristisches phinologisches Verhalten zeigten Arten mit
Infloreszenzblumen. Wihrend der Anteil der Arten mit radiiren und dorsiventra-
len Blumen zum Jahresende stark abnahm, erreichte die Zahl der Arten, die Inflo-
reszenzen ausbilden, erst Anfang Oktober ihr absolutes Maximum, Eine Aufteilung

4 Arten, die den Friihjahrsaspekt typischer, gemihter Arrhenathereten bestimmen (z.B.
Taraxacum officinale) fehlten im Untersuchungsgebiet oder traten nur in geringer Menge
auf (Anthriscus sylvestris). Der Umbelliferen-Aspekt der Arrhenatheretum-
Brache wurde vorwiegend von Heracleum sphondylium bestimmt, einer Art, die bezeich-
nenderweise auch in Siumen zu finden ist und die moglicherweise in brachgefallenen
Flichen Antbriscus zu verdringen vermag.
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Fig. 23. Das phinologische Verhalten der nach verschiedenen Blumentypen aufgeschlissel-
ten Pflanzenarten. Angegeben ist pro Gruppe der Prozentanteil der maximal von ihnen
erreichten Artenzahl; Durchschnitt der Jahre 1979/1980.
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Fig. 24. Das phinologische Verhalten der Lippenblumen- (— — —) und Schmetterlingsblumen-
Arten ( ); Durchschnitt der Jahre 1979/1980. Angegeben ist pro Gruppe der Prozent-

anteil der maximal von ihnen erreichten Artenzahl.

der dorsiventralen Einzelblumen in Lippenblumen und Schmetterlingsblumen
ergibt hinsichtlich des phinologischen Verhaltens ihrer Arten ebenfalls zwei
leicht gegeneinander versetzte Kurven (Fig. 24). Bemerkenswert ist fir beide die
gemeinsame Abnahme im Juni. Die Schmetterlingsblumen waren in der ersten
Jahreshilfte (Mai, Juni, Juli), die Lippenblumen in der zweiten Jahreshilfte
(Juli, August, September) hiufiger.

Die héchste Zahl simultan bliilhender Arten wird im Gebiet im Juli erreicht.
Zu diesem Zeitpunkt ist die Konkurrenz der Pflanzenarten untereinander um die
Bestiuberfauna besonders groR. Aus diesem Zusammenhang wird verstindlich,
daR diejenigen Pflanzenarten besonders selektionsbevorteilt sind, die iiber beson-
dere morphologische Anpassungen verfiigen (dorsiventrale Einzelblumen) und
sich dadurch einen bestimmten Bliitenbesucher-Kreis erschlieRen. Hierdurch er-
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reichen sie eine hohere Bestiubungs-Sicherheit als Pflanzenarten mit einem sehr
breiten Bliitenbesucher-Spektrum. Dieses Ergebnis steht nicht im Gegensatz zu
der Beobachtung, daR die Phinologie-Kurven der Pflanzenarten mit radiiren und
der mit dorsiventralen Einzelblumen einander sehr ihnlich sind. Fiir eine be-
stimmte Anzahl von Arten mit radiiren Einzelblumen existiert auch zu dieser
Zeit ein ausreichend groBer Bliitenbesucher-Kreis, der hinsichtlich des Nahrungs-
erwerbs wenig spezialisiert ist und Pflanzenarten mit dorsiventralen Blumen iiber-
haupt nicht nutzen kann. Wie bereits betont, zeigen auch viele der Arten mit ra-
didren Bliiten zahlreiche Sonderanpassungen an bestimmte Bliitenbesucher (z.B.
Stieltellerblumen an langriisselige Insektenarten). Unterschiede zur Phinologie-
Kurve der Arten mit dorsiventralen Bliiten bestehen in einer Dominanz einerseits
im zeitigen Frithjahr (Mirz, April), andererseits in den Monaten August und Sep-
tember, in denen sie ihr zweites Artenmaximum erreichen. Dieser zweite Gipfel
wird auch durch einige Saum-Pflanzenarten mit radidren Einzelblumen hervorge-
rufen, die einen groBeren Bliitenbesucher-Kreis zulassen (Anthericum ramosum,
Geranium sanguineum, Campanula persicifolia).

Eine spite Blite konnen sich nur Pflanzenarten ,,erlauben, die — sofern sie
einer Insektenbestiubung bediirfen — an ein breites Bliitenbesucher-Spektrum
angepaft sind und auch bei méglichst wenigen Bliitenbesuchen einen hohen Be-
stiubungserfolg verzeichnen kdnnen. Eine solche Forderung erfiillen in besonde-
rem Umfang Pflanzenarten mit Infloreszenzen als Blumen.

Die Phinologie-Kurven der Schmetterlings- und Lippenblumen sind zeitlich etwas ver-
setzt. Sie entsprechen in ihrem Verlauf v5llig denen der Fabaceen und Labiaten, den Vertre-
tern dieser Blumentypen. Der Pollen wird bei den Lippenblumen auf der Insektenkorper-
Oberseite (nototrib), bei den Schmetterlingsblumen jedoch an der Unterseite (sternotrib)
angeheftet. Da der Pollen, der sich an der Korperoberseite befindet, weniger leicht von dem
Insekt abgestreift werden kann, kommen Pflanzenarten mit Lippenblumen in der Regel mit
geringeren Pollenmengen aus als solche mit Schmetterlingsblumen. Auch diese ,,Rationali-
sierung' diirfte in stammesgeschichtlichem Bezug stehen: die Labiaten sind eine phylogene-
tisch wesentlich jiingere Familie als die Fabaceen (TAKHTAJAN 1973).

4.3.6 Vergleich der Blumendichte der einzelnen Pflanzenarten in den Jahren
1979 und 1980

Sowohl die Blumendichte als auch der Zeitpunkt des Blihmaximums der einzel-
nen Arten variierten innnerhalb dieser beiden Jahre zum Teil sehr betrichtlich.
Der Umfang der Zu- bzw. Abnahme der Blumendichte der einzelnen Arten ist
der Tabelle 4 zu entnehmen.

36 Arten (52 %) verzeichneten 1980 eine Zunahme, 33 Arten (47 %) eine Ab-
nahme, und eine Art (1 %) zeigte keine Verinderung hinsichtlich ihrer Blumen-
dichte. Dies spricht letztlich auch'gegen das Argument, eine Zunahme der Blu-
mendichte einzelner Arten sei lediglich eine Reaktion auf giinstige Witterungsbe-
dingungen. Auch lassen die genauen Klimamessungen (s. KRATOCHWIL 1983a)
keinen Zusammenhang zwischen den Witterungsverhiltnissen und der Blithinten-
sitdt desselben Jahres erkennen.

Wihrend bei iiber der Hilfte der Arten, bei denen es zu einer Erhéhung ihrer
Blumendichte im zweiten Jahr kam, mindestens eine Verdoppelung ihrer Bliiten-
bzw. Bliitenstandszahl eintrat und im Extrem bei drei Arten (Thymus pulegioi-
des, Aster linosyris und Teucrium chamaedrys) sogar das 11-, 13- und fast 16-
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fache ihrer vorjidhrigen Bliitenmaxima erreicht wurde, ist fiir Arten, die eine Ab-
nzhme in der Blumendichte im Vergleich zum Vorjahr zu verzeichnen hatten,
dieser Betrag wesentlich geringer. Eine Verringerung um die Hilfte ihrer Bliiten-
bzw. Bliitenstandszahl wurde nur in wenigen Fillen erreicht (Solidago virgaurea,
Knautia arvensis und einige andere).

Im folgenden soll versucht werden, unter Einbeziehung anderer bliitenskolo-
gischer Ergebnisse, die im Untersuchungsgebiet gewonnen wurden, diese Befunde
zu interpretieren.

Artenzahl

Mdrz April  Mai Juni Juli August Sept. Okt. November

Fig. 25. Jahreszeitliche Verteilung derjeniger Pflanzenarten, die in den einzelnen Monaten
ihr Blihmaximum ausbilden und entweder grofe ( ) oder geringe (-- — —) Blumen-
dichte-Schwankungen im Vergleich der beiden Jahre zeigten.

Bei der Mehrzahl der Pflanzenarten mit den geringsten Blumendichte-Schwan-
kungen handelt es sich um solche, die im Juni ihr Blihmaximum ausbilden, bei
denen mit den groRten Unterschieden um Arten mit einem Blihmaximum im
Juli (Fig. 25). Der Anteil der sich mehr oder weniger konstant verhaltenden Ar-
ten (Arten mit einer Zu- bzw. Abnahme der Blumendichte unter 50 %) ist in den
Monaten August bis September besonders gering.

Pflanzenarten, die geringe Blumendichte-Schwankungen im Vergleich mehre-
rer Jahre zeigen, kennzeichnen stabile, gut ,,gepufferte’* Bliiten-Bestiuber-Syste-
me. Die meisten entomophilen Pflanzenarten bildeten im Juni ihr Blihmaximum
aus. Hierbei handelt es sich fast ausschlieRlich um Pflanzenarten der submeridio-
nalen Gruppe. Diese besitzen auch eine Fiille von Sonderanpassungen hinsicht-
lich der Bestiubung und lassen daher auf ein sehr differenziertes Blitenbesucher-
Spektrum schlieRen. Ab Juli nimmt der Anteil jener Arten zu, die sich hinsicht-
lich der Blumendichte im Vergleich der Jahre sehr unterschiedlich verhalten. Sie
gehdren vorwiegend der boreomeridionalen Gruppe an, die wir als ,,labil", weil
weniger differenziert in der Bliiten-Bestiuber-Beziehung, entsprechend aber auch
als , flexibler* als die submeridionale Gruppe einstufen. Aus diesem Zusammen-
hang lassen sich auch die folgenden Ergebnisse (s. ausfithrlich KRATOCHWIL
1983a) verstehen:

— Besonders viele Pflanzenarten mit groReren Blumendichte-Schwankungen sind
dem eurasiatisch-subozeanischen Florenelement zuzuordnen, zahlreiche

Arten mit geringerer Dynamik dem submediterranen.
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— Viele Arten mit konstanter Blumendichte gehoren zur Klasse Festuco -
Brometea. DiegroRten Unterschiede hatten Artender Molinio-
Arrhenatheretea.

Die verschiedenen Blumendichte-Schwankungen fiihrten in den beiden Jahren
zu wesentlichen Verinderungen im Blumentypen-Spektrum. Hierbei betrifft die
starke Zunahme von radiiren Einzelblumen nur solche Arten, deren Bliiten auch
wenig spezialisierten Insekten zuginglich sind (Helianthemum nummularium,
Antbericum ramosum, Hypericum perforatum). Arten mit radidren Einzelblu-
men, die bestimmte Bliitenorgane vor den Insekten stirker verbergen (z.B.
Campanulaceae, Caryophyllaceae), verhalten sich dagegen in ihrer Blumenzahl
recht konstant.

4.3.7 Vergleich der Zeitpunkte der Blihmaxima der einzelnen Pflanzenarten
in den Jahren 1979 und 1980

Auch der Zeitpunkt des Blihmaximums variierte bei einigen Arten innerhalb die-
ser zwel Jahre betrichtlich: Im Jahresverlauf zeigen diejenigen Arten, die im
April, Mai und Juni ihre maximale Blumendichte haben, eine geringere Abwei-
chung der Zeitpunkte ihrer Blihmaxima im Vergleich der Jahre als die der Mona-
te Juli, August und September (Fig. 26).

Eine Pflanzenart, die immer zum selben Zeitpunkt im Jahr und mit geringen
Abweichungen im Vergleich mehrerer Jahre ihr Blihmaximum ausbildet, kann
ein HochstmaB an zeitlicher Korrelation mit einem spezifischen Bliitenbesucher-
Kreis erreichen. Bestimmte Insektengruppen haben ebenfalls eine auf bestimmte
Zeitspannen im Jahr festgelegte Flugzeit mit oft geringerer Variation zwischen
den Jahren. Diese enge zeitliche Uberlappung schafft giinstige Voraussetzungen
fiir eine starke Blitten-Bestiuber-Bindung, da die Gefahr einer zeitlichen Diver-
genz sehr gering ist.

Ein Vergleich der durchschnittlichen Abstinde der Blihmaxima der vier arten-
reichsten Pflanzenfamilien, verschiedener pflanzensoziologischer Einheiten,
Areal- und Blumentypen ergab mit einer Ausnahme keine signifikanten Unter-
schiede (Tab. 7).

4.3.8 Bliihdauer

In der Tabelle 8 ist die Blithdauer fiir die Jahre 1979, 1980 und der daraus er-
rechnete Mittelwert fiir die einzelnen Arten angegeben.'® Hierbei werden zwei
Werte unterschieden. Der g -W ert bezieht sich auf die gesamte Blilhdauer
der jeweiligen Art im Gebiet, der h - W e r t auf die Zeitspanne, in der minde-
stens die Hilfte der maximal erreichten Blumendichte vorlag. Fiir Fragen der Co-
Evolution Blume/Insekt ist es entscheidend, neben der Gesamt-Bliihdauer einer
Pflanzenart auch Zeitpunkte einer bestimmten Blumenmengen-Konzentration
festzustellen. Als eine solche Zeitspanne hoherer Blumendichte wurde als Bezugs-
groRe der h-Wert eingefiihrt.

15 19 Arten bliihten im Gebiet zweimal. Fiir sie wurden die erste Bliihzeit (2) und die zweite
Blithzeit (b) getrennt angegeben.
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Mirz 2 18,5 6,5
April 4 6,3 4,7 A
rMaj. 12 5,1 2,3 A
Juni 21 11,2 13,6 A
Juli 16 19,5 13,6 B
August 6 17,2 7,9 B
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Ok tober 1 13

Fig. 26. Der durchschnittliche Abstand der Bliihmaxima (x) in Tagen derjeniger Pflanzenar-
ten, die in dem betreffenden Monat ihr Blihmaximum haben; Vergleich der Jahre 1979/
1980 (o = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert; sy = Standardabweichung).

Die Mittelwerte innerhalb der Gruppen A und B unterscheiden sich nicht signifikant von-
einander, die zwischen beiden Gruppen jedoch deutlich (p < 0,05; U-Test von WILCOXON,
MANN & WHITNEY).

Da die Blithdauer einer in einem Gebiet vorkommenden Art in gewissem Um-
fang auch von ihrer Hiufigkeit abhingen konnte, sei ein Vergleich der durch-
schnittlichen Blihdauer der subrezedenten und rezedenten Arten des Gebietes
mit dem Durchschnittswert der eudominanten, dominanten und subdominanten
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Tabelle 7. Der durchschnittliche Abstand der Bliihmaxima (x; 1979/1980) in Tagen der
nach Familie, pflanzensoziologischer Zugehorigkeit, Arealtyp und Blumentyp unterschie-
denen Pflanzenarten (n = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert; sy = Standardabwei-
chung.

Die Mittelwerte innerhalb der einzelnen Gruppen unterscheiden sich mit einer Ausnahme
(*) nicht signifikant voneinander (p < 0,05; U-Test von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

n x s
FAMILIE
Compositae 13 11,7 9,8
Fabaceae 15 12,6 15,5
Umbelliferae 7 13,1 9,0
Labiatae 7 21,7 13,5
PFLANZENSOZIOLOGISCHE
ZUGEHUORIGKEIT
Rasenarten 46 13,1 13,1
Festuco-Brometea 32 11,3 10,7
Molinio-Arrhenatheretea 10 15,9 17,6
Saumarten 21 11,9 9,6
Trifolio-Geranietea 16 10,3 8,0
IAREALTYP
submediterran 15 8,7 * 7,3
eurasiatisch-subozeanisch 1 10,0 1,3
gemdfigt-kontinental 5 17,4 * 17,1
BLUMENTYP
radiidre Einzelblumen 15 9,5 8,3
dorsiventrale Einzelblumen 27 14,6 15,6
Lippenblumen 13 16,8 15,3
Schmetterlingsblumen 14 12,6 15,5
Infloreszenzen als Blumen 26 11,6 8,8

gezogen (Tab. 9). Sowohl fiir die g- als auch fiir die h-Werte bestehen keine signi-
fikanten Unterschiede in den Mittelwerten zwischen den subrezedenten/rezeden-
ten und subdominanten/dominanten/eudominanten Arten.

Die absolut lingste Bliihdauer (g-Wert) in den beiden Jahren hatten Helian-
themum nummularium (193 Tage), Dianthus cartbusianorum (182 Tage) und
Centaurea scabiosa (172,5 Tage). Betrachtet man den h-Wert, so verzeichneten
Picris bieracioides (60,5 Tage) und Bupleurum falcatum (53 Tage) die lingste
Bliihdauer. Eine sowohl vom g- als auch vom h-Wert her geringe Bliihdauer war
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Tabelle 8. Die Blithdauer der im Gebiet vorkommenden Pflanzenarten in den Jahren 1979,
1980 und ihre Mittelwerte. g-Wert = gesamte Bliihdauer pro Art; h-Wert = Zeitspanne, in der
iiber die Hilfte der maximalen Blumendichte vorlag. Bei den zweimal im Jahr bliihenden
Arten ist sowohl die 1. Bliihdauer (a), als auch die 2. Bliihdauer angegeben (b); (1. Wert =
h-Wert; 2. Wert = g-Wert).

Blithdauer 1979 Blithdauer 1980 Unter- Mittelwert 1979/1980
schied z.
Vor jahr
h=- q- h- g- h- g- h- a-

Art Wert|wert | a b | Wert | Wert a b |Wert|Wert Wert Wert a b
Achillea millefolium 29 139 47 112 +18 |-27 38 125,5
Lnacamptis pyramidalis 25 49 28 63 + 3 |+14 2¢,5 56
Anthericum ramosum 18 47 12 63 - £ |+1€ 1B 55
Anthriscus sylvestris 20 44 15 42 -5 |- 2 17,5 43
Anthyllis vulneraria 19 88 28 129 128104/025 [+ 9 [+41 23,5 108,5128104| Q25
Arabis hirsuta 9 26 17 35 + 8 |+ 9 13 30,5
Aster amellus 26 70 15 56 +11 |-14 20,5 63
Aster linosyris 23 73 10 91 =13 |+18 16,5 82
Bupleurum falcatum 64 121 42 119 -22 |- 2 53 120
Campanula glomerata 12 €9 1260109 | 27 124 12761063 |+15 [+55 19,5 96,5]195605036
Campanula persicifolia 8 150 20 90 +12 |-60 14 120
Campanula rotundifolia 12 127 1%530?4 8 82 - 4 |-45 10 104,5(1253 (074
Carex humilis 17,5 39 1€,5 36 -1 -3 17 37,5
Centaurea jaceca 21 119 R1971022| 54 155 +33 |+36 37,5 137 2&97 022
Centaurea scabiosa 20 184 47 161 +27 |-23 33,5 172,5
Chrysanthemum corymbosum 18 75 22 63 + 4 1-12 20 €9
Chrysanthemum leucanthemum | 25 39 13 39 +12 - 19 39
Coronilla varia 19 145 24 146 + 5 |+ 1 21,5 145,5
Daucus carota 32 124 k1) 112 + 6 [-12 as 118
Dianthus carthusianorum 21 182 20 182 |049 |8A0 |+ 1 - 20,5 182
Echium vulgare 14 46 1ﬁ26q20 8 R9 ! + 6 1+43 1M 67,5[14375 &30
Euphorbia cyparissias 19 49 39 76 +20 [+27 2% 62,5
Galium verum 18 47 12 42 -6 |- 5 15 44,5
Genista tinctoria 12 65 44 126 +32 |+61 28 95,5
Geranium sanguineum 28 72 as 149 +10 [(+77 33 88,5
Globularia punctata 12 €9 f12424Q27| 22 62 +10 |- 7 17 65,5(1242 Q25
Helianthemum nummularium 18 184 63 202 +45 |+18 40,5 193
Heracleum sphondylium 12 44 23 SO +11 [+ 6 17,5 47
Hieracium pilosella 10 97 [0371Q60| 9 138 998 |040 |- 1 |+4) 9,5 117,5195675 QS0
Hieracium umbellatum 18 45 ' 30 €6 ! +12 [+21 24 54,5
llimantoglossum hircinum 13 44 25 37 +12 |- 7 19 40,5
Hippocrepis comosa 19 80 [1965/015) 22 79 |2264 |op4a |+ 3 |- 1 20,5 79,5 [2056450,145
Hypericum perforatum 14 118 40 105 +26 |[-13 27 11,5
Inula conyza 10 77 22 84 +12 |+ 7 24 20,5
Knautia arvensis 16 107 11683 024| 39 154 +23 (+47 27,5 130,5|1683| G24
Lathyris pratensis 7 3s ‘ 14 35 + 7 - 10,5 35
Linum tenuifolium 12 80 [1233047( 13 84 + 1 |+ 4 12,5 82 [1233( OA7
Lotus corniculatus 21 121 I 52 162 +31 |+41 36,5 141,5]
Medicago lupulina 33 53 30 77 -3 [+24 31,5 65
Medicago x varia 19 47 18 49 -1 [+ 2 18,5 48
Onobrychis viciifolia 27 65 19 91 - 8 [+26 23 78
Ononis spinosa 15 a3 22 49 + 7 [+16 18,5 41
Orchis simia 13 22 17 42 + 4 [+20 15 32
Origanum vulgare 32 116 35 126 + 3 |+10 33,5 121
Pastinaca sativa 25 82 6 12 -19 |-70 15,5 47
Peucedanum cervaria 43 124 28 100 -15 |-24 35,5 112
Picris hieracioides 60 91 61 98 + 1 |+ 7 60,5 94,5
Pimpinella saxifraga 26 60 10 105 =16 |[+45 18 82,5
Potentilla tabernaemontani | 20 48 1M 70 -9 [+22 15,5 * 59
Primula veris 18,5 so 23 74 +4,5 (+24 20,7 62
Prunella grandiflora 8 32 7 36 q21 5= 1 [+ 4 7,5 34 q21 s
Pulsatilla vulgaris 19 39 23 33 + 4 |- 6 21 36
Ranunculus bulbosus/nem. 7 65 18 70 + 110+ 5 12,5 67,5
Salvia pratensis 16 58 22 91 + 6 [+33 19 74,5
Scabiosa columbaria 16 110 1@82q2& 44 138 4ﬁp1 047 +28 |+28 30 124 quQSQJZS
Silene nutans 14 37 14 56, - +19 14 46,5
Stachys officinalis 12 81 1;26q55 39 133 +27 [+52 25,5 107 1226 055
Stachys recta 21 107 2572q35 22 142 + 1 |+35 21,5 124,5 121,72 Q35
Solidago virgaurea 22 41 20 40 -2 |- 1 21 40,5
Taraxacum laevigatum 6 18 11 22 %6 816+ 5 [+ 4 8,5 20 36 (816
Teucrium chamaedrys 21 42 14 127 "= 7 [|+85 17,5 84,5
Thymus pulegioides 10 135 32 91 +22 |-44 21 113
Trifolium alpestre 18 44 16 35 -2 -9 17 39,5
Trifolium montanum 25 58 30 77 + 5 [|+19 27,5 67,5
Trifolium pratense 13 21 20 70 |04 2056 - 7 [+49 16,5 45,5 014 |2056
Valeriana wallrothii 12 28 28 40 +16 [+12 20 34
Veronica chamaedrys 10 26 16 51 + 6 [|+25 13 38,s
Vicia angustifolia 7 21 7 21 - - 7 21
Vicia sepium 12 28 13 64 1%28 Q36(+ 1 |+36 12,5 46 1328|036
Viola hirta 10,5 57 18 53 + 7,3~ 4 14,3 55 !
Vincetoxicum hirundinaria 15 60 S1 116 +36  [+56 33 88

b4 18,81 73,7 24,8 87,5 22,0 78,7

6m 10,2] 41,4 13,6 43,7 9,9 39,6
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Tabelle 9. Vergleich der durchschnittlichen Blithdauer (x) in Tagen der subrezedenten und
rezedenten mit der der subdominanten, dominanten und eudomin_anten Arten (Erlauterung
g- und h-Wert s. Text und Tab. 8; n = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert sy = Stan-
dardabweichung; ¢ = Durchschnittswert 1979/1980.

Die Mittelwerte zwischen den subrezedenten/rezedenten und subdominanten/dominan-
ten/eudominanten Arten unterscheiden sich nicht signifikant voneinander (p < 0,05; U-Test
von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

subrezedente und subdominante, dominante
rezedente Arten und eudominante Arten

n X S)—( n X S)—(
1979 g - Wert 57 69,5 37,3 13 92,7 51,0
h - Wert 57 19,1 11,0 13 18,3 5,1
1980 g - Wert 59 82,6 42,7 13 92,2 43,7
h - Wert 59 24,4 13,6 13 25,9 13,2
") g - Wert 57 73,1 37,5 15 95,3 44,4
h - Wert 57 21,3 10,6 15 23,0 7,5

x x
"o 1979 nol- 1980 /
x
100 — 100~
g-Wert
90 90
o x

80— / B0

0~ 2 70
.§. 9-Wert < J .
,E o
- 60— 2 60 {///
- ) (3
g -
g sor 5 sor
2 2
@ N x 2

Lo ® L0

Lx
x
30 . 30 howert — \
— \ ' /‘/ %
20— h-Wert x / 20
,\_/ \. ~.
10— 10—
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Fig. 27. Die durchschnittliche Bliihdauer der Arten, bezogen auf den Monat des Bliihmaxi-
mums in den Jahren 1979 und 1980; weitere Erliuterungen (g- und h-Wert) im Text.
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bei den beiden subdominanten Arten Silene nutans (46,5 Tage/14 Tage) und
Veronica chamaedrys (38,5 Tage/13 Tage) festzustellen.

Bis in den August nimmt der Anteil der Arten mit einer lingeren Bliihdauer
zu, bis in den Oktober wieder stark ab (Fig. 27). Wihrend die in der ersten Jah-
reshilfte blihenden Pflanzenarten sich hinsichtlich ihrer Blithzeit noch sehr deut-
lich zeitlich voneinander abgrenzen, nimmt der Anteil der Arten, die sich in ihrer
Bliihzeit tiberlappen, im Laufe des Jahres deutlich zu (Fig. 13 und 14).

Die Bliihdauer einer Pflanzenart steht in direkter Korrelation zu ihrer Be-
stiubungs-Wahrscheinlichkeit. Ein unmittelbarer EinfluR der Temperatur wird
von mehreren Autoren abgelehnt (z.B. SCHEMSKE et al. 1978). Da es in der er-
sten Jahreshilfte eine groBe Anzahl verschiedener bliitenbesuchender Insektenar-
ten im Gebiet gibt, ist fiir Pflanzenarten, die zu dieser Zeit im Jahr blihen, in
geringerem Mafe eine Konkurrenzsituation um die Bestduberfauna vorhanden als
bei Pflanzenarten, die in der zweiten Jahreshilfte blihen (z.B. MOSQUIN 1971).
Aus diesem Grund kann die Bliithzeit der in der ersten Jahreshilfte blihenden
Pflanzenarten auch entsprechend kurz gehalten werden. Mit Zunahme der Zahl
blihender Pflanzenarten (Fig. 9) nimmt auch der Konkurrenzdruck um die Be-
stiuber zu. Die einzige Mdglichkeit, diesen zu verringern, und die Bestiubungs-
Wahrscheinlichkeit wieder zu erhShen, liegt entweder in der Spezialisierung auf
einen bestimmten Bestiduber-Kreis oder in der Verlingerung der Bliihdauer. Da in
der zweiten Jahreshilfte die hinsichtlich einer Bestiubung sicheren Insektenarten
weniger hiufig vorkommen, bietet sich fiir die Pflanzenarten nur eine Verlinge-
rung der Blihdauer an, um eine geniigend groBe Anzahl von Bestiubern zu be-
kommen. Mit Abnahme der Pflanzenarten-Zahl und — dadurch bedingt — mit
Abnahme des Konkurrenzdruckes, nimmt von August bis Oktober die Bliihdauer
der in diesen Monaten ihr Blihmaximum erreichenden Pflanzenarten ebenfalls
wieder ab. Die Linge der Bliihdauer spiegelt somit die Konkurrenzverhiltnisse
und den damit zusammenhingenden Bestiubungserfolg wider.

Der g-Wert und der h-Wert verhalten sich bei den einzelnen Arten im Ver-
gleich der Jahre sehr verschieden. Eine Zunahme der Bliiten- bzw. Bliitenstands-
zahl kann einerseits nur zu einer Erhchung der gesamten Bliihdauer (g-Wert)
filhren (Fig. 28, Fall a), andererseits aber auch nur zu einer ErhShung des h-
Wertes (Fall b). Im Fall ¢ fiihrt eine Zunahme der Blumenzahl sowohl zu einer Er-
hohung des g-Wertes als auch des h-Wertes und eine Abnahme der Blumenzahl zu
einem entsprechend umgekehrten Ergebnis. Bei dem Sonderfall d verhalten sich
g- und h-Wert bei einer Erh6hung bzw. Erniedrigung der Blumendichte gegenliufig.

Die Tabelle 10 stellt die Ergebnisse im Uberblick dar. 50 Pflanzenarten (71 %)
unterschieden sich im Vergleich der beiden Jahre z.T. betrichtlich in der Dauer
threr Bliithzeit. Hierbei haben 37 Arten (74 %) ihre Gesamtbliihdauer erhsht,
jedoch nur 5 Arten (10 %) diese verringert (Tab. 10). Es liegt nun nahe, die Zu-
nahme der Blithdauer (h- und g-Wert) mit einer Zunahme der Blumenzahl in Be-
ziehung zu setzen.

Aus den in Tabelle 11 dargestellten Ergebnissen wird deutlich, daR keinesfalls
die Zunahme der Blumenzahl immer gleichzeitig auch zu einer Verlingerung der
Blithdauer fiihren muB bzw. umgekehrt. Eine Zunahme der Blumenzahl fiihrte
bei 20 Arten zu einer Erh6hung entweder des g- oder des h-Wertes, nur bei drei
Arten zu einer Verringerung. Bei einer Abnahme der Blumenzahl kam es bei
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Fig. 28. Die vier verschiedenen Falltypen, die die Variation von g-Wert (b, b’) und h-Wert
(2, 2’) der im Gebiet vorkommenden Arten im Vergleich der Jahre 1979/1980 erfassen;
a,b;———a, b

Tabelle 10. Das Verhalten der im Gebiet vorkommenden Pflanzenarten hinsichtlich ihrer
Blithdauer im Vergleich der Jahre 1979 und 1980.

Arten mit ungefihr konstanter Blihdauer N=20 28,6 %
Arten mit veridnderter Bliihdauer N=50 71,4 %
davon - Erh8hung g- und h-Wert N=37 74,0 %

- Verringerung g- und h-Wert N= 5 10,0 &

- Erh8hung des g-Wertes und
gleichzeitige Verringerung des
h=-Wertes und umgekehrt N= 8 16,0 %
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Tabelle 11. Anzah! derjeniger Pflanzenarten, die mit einer Zu- bzw. Abnahme der Blumen-
zahl im Vergleich der beiden Jahre reagierten und ihre Zuordnung zu den in Fig. 28 unter-

schiedenen Falltypen.

—

—

Falltyp a: h-Wert konstant| Falltyp b: g-"ert konstant| Falltyp c: kein Wert konstant
Erhdhung Verringerung Exh&hune Verringerung Erhdhung h- und| Verringerung h
g-vert g-Wert h-Wert h-Wert g-tert und ag-Wert
Funahme Blumenzahl 9 o 8 2 3 1
hbnahme Blumenzahl 6 1 1 o 10 1
15 T £} 2 13 7
Falltyp d: gegenliufiges Verhalten
Erhthung g-Wert Exh8hung h-Wert
Verringerung h-vert| Verringerung g-Wer
Punahme Blumenzahl 3 1
Rbnahme Blumenzahl 1 3

Tabelle 12. Die durchschnittliche Zu- bzw. Abnahme der Blumenzahlen (x) der im Gebiet
vorkommenden Pflanzenarten in %, untergliedert nach den in Fig. 28 unterschiedenen Fall-
typen (n = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert; sy = Standardabweichung).

Die Mittelwerte innerhalb der einzelnen Gruppen unterscheiden sich mit einer Ausnahme
(*) nicht signifikant voneinander (p < 0,05; U-Test von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

Blumenzahl-Zunahme Blumenzahl-Abnahme
n X S5 n X sy
Arten mit gleicher Blih-
dauer in beiden Jahren 9 107,5 50,5 10 52,2 26,8
Arten mit unterschied-
licher Bliihdauer 26 244,7 308,4 23 48,3 23,5
FALLTYP a
Erhdhung g-Wert,
h-Wert konstant 8 266,0 * 148,22 . . .
FALLTYP b
Erhéhung h-Wert,
g-Wert konstant 8 62,6 * 48,6 . . .
FALLTYP a
Erhdhung g-Wert,
h-Wert konstant . . . 6 32,9 15,8
FALLTYP c¢
Erhéhung h- und g-Wert . . . 10 53,9 25,8
|

8 Arten zu einer Erhéhung entweder des g- oder des h-Wertes und nur in drei
Fillen zu einer Verringerung. Besonders auffillig ist der Fall ¢, bei dem — trotz
Abnahme der Blumenzahl — bei vielen Arten eine merkliche Erhohung des g-
und h-Wertes zu beobachten war.
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Um nun auch quantitative Aspekte (Umfang der Blumenzahl-Zunahme bzw.
Abnahme) in diese bisherigen Aussagen miteinzubeziehen, wurde — nach Fall-
typ gesondert — die jeweils durchschnittliche prozentuale Blumenzahl-Zunahme
bzw. -Abnahme im einzelnen berechnet. Die Ergebnisse sind in Tabelle 12 darge-
stellt.

Arten mit annihernd gleicher Bliihdauer in beiden Jahren zeigten genauso
grofle Blumenzahl-Schwankungen wie solche mit unterschiedlicher Blithdauer.
Signifikante Unterschiede gibt es bei ecinem Vergleich der Mittelwerte beider
Gruppen nicht. Eine Zu- bzw. Abnahme der Blumenzahl im Vergleich der Jahre
muf also nicht immer zu einer ErhShung bzw. Verringerung der Blihdauer
fihren.

Bei den Arten, die im Vergleich der beiden Jahre Unterschiede in der Blith-
dauer aufwiesen, tendierten diejenigen Arten mit groBer Blumenzahl-Zunahme
zu einer Erhohung des g-Wertes unter Konstanthaltung des h-Wertes, diejenigen
mit geringer Blumenzahl-Zunahme zu einer Erhéhung des h-Wertes unter Kon-
stanthaltung des g-Wertes.

Es scheint fir eine Pflanzenart unter dem Gesichtspunkt der Bestdubungs-
Wahrscheinlichkeit bei einer geringen Zunahme der Blumendichte sinnvoller zu
sein, in der bereits bestehenden Blithzeit die Blumendichte zu erh6hen und damit
den Bestiubern ein erhdhtes Blumenangebot zu liefern, als die Gesamtblihdauer
zu vergroBern. Ist jedoch die Blumendichte-Zunahme so grof, daR die Bestiu-
bungs-Wahrscheinlichkeit aufgrund der limitierten Bliitenbesucher-Zahlen sowie-
so nicht mehr steigt, ist es fiir die betreffende Pflanzenart giinstiger, die Blumen-
mengen auf eine grofere Zeitspanne zu verteilen und die Gesamtbliihdauer der
Art zu erhéhen.

Bei einer Abnahme der Blumenmengen tritt nun nicht, wie vielleicht zu er-
warten gewesen wire, immer eine Verringerung der Gesamtblithdauer oder des

Tabelle 13. Die durchschnittliche Bliihdauer (x ) in Tagen der nach Arealtypen und Blumen-
typen unterschiedenen Pflanzenarten (n = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert; sz =
Standardabweichung).

Die Mittelwerte innerhalb der einzelnen Gruppen unterscheiden sich mit einer Ausnahme
(*) nicht signifikant voneinander (p < 0,05; U-Test von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

r g - Wert h - Wert
n x Sk x 5%
AREALTYP
gemBigt kontinental 5 44,4 *| 12,2 15,8 5,2
eurasiatisch-subozeanisch 11 76,4 36,3 19,6 8,5
tgj?bmediterran ‘15 86,8 44,4 21,2 6,9
BLUMENTYP
dorsiventrale Einzelblumen 27 73,5 34,2 20,3 7,0
Lippenblumen 13 73,0 32,7 18,8 6,7
Schmetterlingsblumen 14 74,0 35,4 21,8 6,9
Infloreszenzen als Blumen 26 81,7 38,9 25,5 12,1
radidre Einzelblumen 15 89,0 46,6J 19,3 8,2
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h-Wertes ein: Bei vielen Arten mit einer Blumenzahl-Abnahme erhdhen sich der
g-Wert oder der g- und h-Wert. Diese Reaktion erscheint biologisch sehr sinnvoll.
Dadurch, daf die Bestiubungs-Wahrscheinlichkeit durch Verringerung der Blu-
mendichte kleiner wird, kompensiert eine Vielzahl von Pflanzenarten diesen Ver-
lust durch eine Erhohung der Gesamtblithdauer und bei einer besonders starken
Abnahme sogar durch Erhhung des h-Wertes!

Ein Vergleich der durchschnittlichen Blithdauer der Jahre 1979 und 1980 der
verschiedenen Areal- und Blumentypen ergab mit einer Ausnahme keine signi-
fikanten Unterschiede (Tab. 13).

5. Zoologische Ergebnisse und Diskussion

5.1 Apidofauna

5.1.1 Artenspektrum, Hiufigkeit, Unterschiede zwischen den Jahren

In drei Jahren wurden im Untersuchungsgebiet 130 Bienenarten, die 6 Familien
und 22 Gattungen angehdren, nachgewiesen (Tab. 14)!¢ . Dies entspricht 24 %
der fiir Deutschland, 31 % der fiir Baden und 42 % der fiir den Kaiserstuhl be-
kannten Arten (STOECKHERT 1954, GAUSS 1967). Fiir den kurzen Untersu-
chungszeitraum, die geringe GroBe der Untersuchungsfliche (0,4 ha) und in Hin-
blick darauf, daR es sich hier nur um einen Formationstyp (Rasengesellschaften)
handel, ist dies eine sehr hohe Artenzahl. Daraus folgt, daf auch in kleinen Ge-
bieten, wenn giinstige klimatische Voraussetzungen und gute Nist- und Nahrungs-
moglichkeiten vorhanden sind, immer auch mit einem sehr groen Artenreich-
tum an Bienen zu rechnen ist; dies wird auch von LINSLEY (1958) betont.

Aufschluf Giber den Vollstindigkeitsgrad der Bienenarten-Erfassung im Untersuchungs-
gebiet gibt uns ein Vergleich der im Gebiet ermittelten Mengen-Arten-Kurve mit der errech-
neten Erwartungskurve nach PRESTON (1949)'7.

¢ Neben dem selektiven Fang von bliitenbesuchenden Insekten in den Jahren 1979 und

1980 an den Bliiten selbst wurden 1981 im Untersuchungsgebiet Farbschal-Finge (nach
BALOGH 1958) gemacht (KLEIN 1981).
Die ,,Erwartungskurve* folgt der Gleichung:
—(aR)?

y=yo e R
y = Anzahl der Arten, die in der R-ten Oktave zu finden sind
yo = Anzahl der Arten in der Modaloktave 1 (Hiufigkeitsklasse 1)
R = Reihe der Oktaven
a = Ausgleichskonstante (hier a = 0,19).

Tabelle 14. Liste der im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck* in den Jahren 1979—1981 nach-
gewiesenen Bienenarten (Hymenoptera, Aculeata, Apoidea); Beobachtungs- bzw. Fangzah-
len und Dominanzwerte. B = an Bliite beobachtet oder gefangen; F = im Untersuchungsge-
biet, jedoch nicht an einer Bliite beobachtet oder gefangen; Fa = in Farbschale gefangen;
S, £ = Summe; D = Dominanzwert (Anzahl der Beobachtungen bzw. Finge einer Art divi-
diert durch die aller Arten).
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Der Formel, die PRESTON (l.c.) fiir diese Erwartungskurve aufgestellt hat, liegt folgen-
der theoretischer Ansatz zugrunde: In einer artenreichen Bioz6nose stehen die Anzahl der
vorkommenden Arten und deren Individuenzahlen in einer logarithmischen Beziehung zu-
einander: Arten mit geringen Individuenzahlen (rezedente Arten) sind wesentlich hiufiger
vorhanden als solche, die in sehr hohen Individuenzahlen vorkommen (dominante Arten).
Auch fiir unser Gebiet ist ein solcher Zusammenhang nachweisbar.

Aus der PRESTON-Verteilung meines Materials (Fig. 29) folgt, daR seltene
Arten im Gebiet deutlich iberreprisentiert sind; Figur 30 zeigt: 46 % aller Arten
sind subrezedent, 38 % rezedent, wohingegen subdominante nur mit 12 % und
dominante nur mit 3 % vorkommen. Bei den dominanten Bienenarten haben

S0 x
X
“x
L0 -
%
5 30+
e x X
b Ve .
+ .
< 20+ x
W
10 - e
x
X X/\x\
\x/ LI
Lot N T

0 2 & 6 8 10 Hdufigkeifs-

— — ' ktasse
I I I N ¥
Hiufigkeitsklasse| Individuenzahll |Dominanz- Individuenzahl
gruppe pro Art und Do-
minanzgruppe
; ;:i I subrezedent 1-2
3 4-8 II rezedent 3-23
g 12:;3 III subdomi-
6 32-64 nant 24-114
7 64-128 IV dominant 115-341
8 128-256 :
9 256-512 [V eudominant 341
10 512-1024
1" 1024-2048

Fig. 29. Verteilung der Artenhiufigkeiten der apoiden Hymenopteren nach PRESTON
(1949); x x: nach Untersuchung gewonnene Kurve; x— — —x: Erwartungskurve nach
PRESTON.

Auf der Abszisse wird die absolute Anzahl der Individuen pro Art (gestaffelt in Hiufigkeits-
klassen), auf der Ordinate die Anzahl der Arten pro Hiufigkeitsklasse abgetragen. Bei diesen
Hiufigkeitsklassen handelt es sich um eine Reihe von ,,Oktaven®, wobei eine ,,Oktave*
einem Intervall gleichzusetzen ist, in dem sich die Anzahl der Individuen pro Art verdoppelt.
Arten, deren Individuenzahl zwei Hiufigkeitsklassen zuzuordnen ist (z.B. 2, 4, 8, 16, 32, 64
usw.), werden je Hiufigkeitsklasse nur zur Hilfte gewertet. Erliuterungen zur Erwartungs-
kurve s. Text.
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50 F
%
L0 —
30 —
20
10 —
3
V
P 10
subrezedent subdominant eudominant
rezedent dominant

Fig. 30. Die Prozentanteile der Aktivitits-Dominanzen der im Gebiet festgestellten Bienen-
arten.

alle, bei den subdominanten etwa die Hilfte eine soziale Lebensweise, wohin-
gegen die subrezedenten und rezedenten Arten solitir leben.

Nach Artenzahl dominieren die Andreniden mit 30,3 % und die Halictiden
mit 31,8 %, nach Individuenzahl die Halictiden mit 51,2 % und die Apiden mit
28,8 %. Die Gattung Andrena besitzt hierbei mit 39 Arten, die GroRgattung
Halictus/Lasioglossum mit 31 Arten die hSchsten Artenanteile. Beiden Gattun-
gen gehort fast die Hilfte aller im Gebiet vorkommenden Arten an.

Sowohl die Andreniden als auch die Halictiden sind weltweit verbreitet
(LINSLEY 1958). Mit iiber 3000 Arten bei den Andreniden und iiber 2500 Arten
bei den Halictiden gehoren beide zu den artenreichsten Familien der apoiden
Hymenopteren iiberhaupt. Fiir die Gattung Andrena sind in Mitteleuropa etwa
150 Arten bekannt (SCHMIEDEKNECHT 1930), fir die GroRgattung Halictus/
Lasioglossum 118 Arten (EBMER 1976). Somit wurden je ungefihr ein Viertel
aller in Mitteleuropa vorkommenden Andrena- und Halictus/Lasioglossum-
Arten erfaft. Der groRe Artenreichtum gerade dieser beiden Gattungen, der sich
auch in den hohen Artenzahlen des von seiner Flichengr6Re her recht kleinen
Untersuchungsgebietes niederschligt, 1aRt vermuten, daR es sich hier um zwei
sehr hoch evoluierte Taxa handeln muR, deren Evolutionserfolg — gemessen an
ithrer hohen Artenzahl — nur in einem vielfiltigen Skologischen Verhalten ihrer
Vertreter begriindet liegen kann.

Die vier individuenreichsten Gattungen sind Halictus/Lasioglossum (1106
Individuen), Bombus (621 Ind.), Osmia (210 Ind.) und Andrena (183 Ind.).
Diese vier Gattungen stellen 93 % der Gesamt-Individuenzahl des Untersuchungs-
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gebietes. Die Gattung Bombus besitzt zu 63,6 %, Osmia zu 37,5 %, Halictus/
Lasioglossum zu 28,1 % und Andrena lediglich zu 2,6 % dominante bzw. subdo-
minante Arten.

Obwohl der Gattung Andrena die meisten Arten angehoren, liegt sie hinsicht-
lich ihrer Individuenzahlen recht niedrig. Sie erreicht im Gebiet nur 8,3 % der
Gesamt-Individuenzahl. Im Durchschnitt kamen im Gebiet wihrend des Unter-
suchungszeitraumes auf eine Andrena-Art nur fiinf Individuen. Eine hdhere Indi-
viduenzahl hat nur die bivoltine (d.h. zwei Generationen im Jahr bildende)
Andrena bicolor. Die individuenreichste Gattung im Gebiet ist Halictus/Lasio-
glossum. Der Individuenreichtum beruht hier einerseits auf der hohen Artenzahl,
andererseits und im wesentlichen auf der hohen Anzahl semisozialer und sozialer
Arten (EBMER 1969). Auf eine Art kommen im Gebiet wihrend des Untersu-
chungszeitraumes durchschnittlich 28 Individuen. Die héchsten Individuenzah-
len treten bei den sozialen Arten der Gattung Bombus mit durchschnittlich 56
Individuen pro Art im Gebiet auf. Eine hdhere Individuenzahl hat trotz solitirer
Lebensweise die Gattung Osmia (26 Individuen pro Art im Durchschnitt). Ein
Grund fiir diesen Individuenreichtum einer sonst nach SCHMIEDEKNECHT (1930)
in der Regel artenreichen aber individuenarmen Gattung kénnten die im Gebiet
sehr giinstigen Nistmdglichkeiten sein.

Die drei besonders individuenreichen Arten Osmia aurulenta, O. rufobirta und O. spinu-
losa nisten in leeren Schneckenhiusern (s. auch BELLMANN 1981), die auf der Untersu-
chungsfliche besonders hiufig sind (z.B. fiir O. aurulenta: Helix pomatia L. und Cepaea sp.;
fir O. rufobirta: Helicella sp.).

Bei den subrezedenten und rezedenten Arten der verschiedenen apoiden Hy-
menopteren-Gattungen handelt es sich in allen Fillen um solche, die weder eine
soziale Lebensweise noch bi- bzw. polyzyklische Entwicklungszyklen aufweisen.

1979 und 1980 wurden je 80 apoide Hymenopteren-Arten, 1981 82 Arten
im Gebiet festgestellt. Im Vergleich zweier Jahre traten zu 60 %, im Vergleich
dreier Jahre zu 44 % dieselben Arten auf. Jihrliche Unterschiede in den Arten-
zahlen der einzelnen Gattungen sind nur bei Andrena, Megachile und in geringem
Ausmaf auch bei der GroRgattung Halictus/Lasioglossum zu erkennen.

Die trotz hoher Artenzahl recht geringen Schwankungen bei der GroRgattung
Halictus/Lasioglossum in den verschiedenen Jahren (1979: 24 Arten, 1980: 19
Arten, 1981: 23 Arten) lassen sich auf das Vorkommen von wenigen, im Gebiet
seltenen Arten zuriickfithren.

Hinsichtlich der Individuenzahlen traten im Vergleich der beiden Jahre bei
manchen Arten zum Teil betrichtliche Schwankungen auf; dies gilt besonders fiir
die vier abundanzstirksten Gattungen des Untersuchungsgebietes (Tab. 15). Eine
Zunahme im Vergleich von 1979 mit 1980 verzeichnete die Gattung Andrena
mit 80,9 % und die GroRgattung Halictus/Lasioglossum mit 66,7 %, einen Riick-
gang die Gattung Bombus mit 59,1 % und Osmia mit 29,7 %. Bei der Gattung
Andrena liegt die 1980 aufgetretene Erhdhung der Individuenzahl in der gleich-
zeitigen Zunahme der Artenzahl begriindet, bei den drei iibrigen Gattungen, die
in beiden Jahren weitgehend konstante Artenzahlen aufwiesen, in den Abun-
danzschwankungen einzelner ihrer Vertreter (Tab. 15). Bei der GroRgattung
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Tabelle 15. Abundanzschwankungen apoider Hymenopteren-Arten im Vergleich der Jahre
1979 und 1980.

Art Individuen-| Individuen-|Zunahme:+| Zunahme
zahl 1979 zahl 1980 Abnahme: -| Abnahme

je in &

r\ndrena bicolor 27 13 - 52 &
falsifica 4 13 + 225 ¢
lLasioglossum lineare 10 42 + 320 &
albipes 8 30 + 275 %

laticeps 8 29 + 262 %

fulvicorne 11 30 + 173 2

morio 38 84 + 121 ¢

Osmia spinulosa 57 23 - 60 %
rufohirta 20 15 - 25 %
aurulenta 32 27 - 16 %
Bombus humilis 49 2 - 96 ¢
sylvarum 40 3 - 93 &
terrestris 92 14 - 85 %
lucorum 60 22 - 63 %
pascuorum 93 42 - 55 %

Halictus/Lasioglossum und der Gattung Bombus handelt es sich hierbei nur um
Arten mit einer sozialen Lebensweise, bei denen hohe Abundanzschwankungen
vorkommen.

Fiir solche Aktivititsschwankungen gibt es mehrere Griinde. Einige mdgliche
Ursachen sollen im folgenden diskutiert werden:

Fast alle Halictus/Lasioglossum-Arten des Gebietes haben hier oder in unmit-
telbarer Nihe des Untersuchungsgebietes ihr Nest. Dies wird in der Regel immer
nur dort angelegt, wo ein geniigend grofes Pollen- und Nektarangebot in der
Nihe vorhanden ist (LINSLEY 1958). Mit Ausnahme der Hummeln und der auf
diese angewiesenen sozial-parasitierenden Psithyrus-Arten besitzt die Mehrzahl
der aculeaten Hymenopteren-Arten eine geringe Dispersions- und Migrationsnei-
gung und somit auch eine geringe Kolonisationsintensitit (HAESELER 1974,
1976, 1978a). Fir die individuenreicheren sozialen Halictus/Lasioglossum-
Arten ist zwar, da eine groBere Anzahl ,Kolonisatoren' zur Verfiigung steht,
eine groBere Ausbreitungsfihigkeit anzunehmen, als dies bei solitiren Arten zu
vermuten ist, dennoch kann eine schnelle und weitriumige Besiedlung durch
soziale Arten dieser Gattung kaum angenommen werden. Im Vergleich zu der
Gattung Bombus ist sie sicher sehr gering. Eine Zuwanderung aus der Umgebung
ist somit recht unwahrscheinlich. Auch hinsichtlich der Nistplatzwahl verhalten
sich viele aculeate Hymenopteren-Arten sehr konservativ und verbleiben an unge-
stérten Habitaten iiber Jahre und Jahrzehnte (HAESELER 1978b). Der Aktions-
radius der oft kleinen Bienenarten ist nur gering, der Energieaufwand, groRere



532 A. Kratochwil

Entfernungen zuriickzulegen, recht groB. Aufgrund der Brutfiirsorge sind aculea-
te Hymenopteren auch wihrend dieser Phase der Entwicklung ausgesprochen
ortstreu. Aus diesen Griinden kann ein Zuflug einzelner Halictus/Lasioglossum-
Arten aus einem weiteren Umkreis zum Nekrar- und Pollensammeln weitgehend
ausgeschlossen werden.

Firr die folgende Interpretation ist wesentlich, daB bei der Bestandsaufnahme
nur Bliitenbesuchs-Aktivititen der einzelnen Arten erfat wurden und die Indi-
viduenzahlen nur das Aktivititsspektrum dieser Arten angeben. So kdnnten in-
folge von Konkurrenz um die limitierten Nektar- und Pollenquellen konkurrenz-
schwichere Arten eine geringere Bliitenbesuchs-Aktivitit zeigen als andere, ob-
wohl sie im Gebiet in héherer Individuendichte auftreten.

Arten mit einer sozialen Lebensweise bendtigen zur Brutpflege groBe Pollen-
mengen. Auch haben diese Arten eine besonders lange Flugzeit. Da sich das
Blumen-Angebot im Laufe des Jahres stetig dndert, sind soziale Arten nur als
wGeneralisten®, diesich an moglichst vielen verschiedenen Nahrungs-
pflanzen ernidhren kdnnen, iiberlebensfihig. Gerade solche ,,Generalisten’ laufen
jedoch Gefahr, durch konkurrenziiberlegene Arten an ihren Nahrungsquellen ver-
dringt zu werden. Da das Pollen- und Nektarangebot limitiert ist, wirken sich
konkurrenziiberlegene Arten besonders stark auf die Blitenbesuchs-Abundanzen
konkurrenzunterlegener Arten aus. Als Nahrungs-Konkurrenten fiir die sozialen
Halictus- und Lasioglossum-Arten sind vor allem Hummeln zu nennen, die eben-
falls ein groRes Pflanzenarten-Spektrum besuchen kénnen, wesentlich gréRer und
robuster sind und auch besonders groBe Nektar- und Pollenmengen ernten.
Hummeln besitzen nun im Gegensatz zu den bisher genannten apoiden Hy-
menopteren einen viel gr6Beren Aktionsradius. Entfernungen von einigen hundert
Metern werden von ihnen noch gut zuriickgelegt, sofern in unmittelbarer Umge-
bung des Nestes keine Pollennahrung mehr auffindbar ist (HEINRICH 1976a).

Die Untersuchungen von STRIE (1980), die die Pollenhdschen verschiedener
Hummelarten - innerhalb der Untersuchungsfliche gefangen — auf das Pollen-
spektrum hin iiberpriifte, ergaben, da@ im Monat Juli die verschiedenen Hummel-
arten fast nur an Pflanzenarten gesammelt hatten, die ihren Verbreitungsschwer-
punkt in Mesobrometen haben. Da die Untersuchungsfliche (0,4 ha!) mit Sicher-
heit nicht das einzige Sammelgebiet darstellen konnte, liegt die Vermutung nahe,
daR Mesobrometen im Zentral-Kaiserstuhl fiir viele der im Gebiet sammelnden
Hummelarten im Juli die bevorzugte Pflanzengesellschaft zum Pollenerwerb sind.
Bis in den Juni und ab August konnten nur noch wenige Hummelarten im Gebiet
beim Pollensammeln beobachtet werden. Dieses Ergebnis legt nahe, daf in den
iibrigen Monaten wohl andere Pflanzengesellschaften als Sammelautotope'® be-
vorzugt aufgesucht werden, da auch in dieser Zeit schon und noch Brutfiirsorge
betrieben wird. Die Untersuchungen von WOLF (1983) in einem Rasen-Vegeta-
tionskomplex (X erobrometum, Mesobrometum, Arrhe-
natheretum, Molinietum) im Naturschutzgebiet ,,TaubergieRen*
(Oberrheinebene) liefern hierzu weitere Hinweise.

'8 Autotop: Ausschnitt eines Habitats, der bestimmte Ressourcen bietet, die fiir die Indivi-
dualentwicklung einer Art essentiell sind (z.B. Nistautotop, Nahrungsautotop).
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Fir die pollensammelnden Hummeln sind aufgrund der jahreszeitlichen Staf-
felung der Pollentracht oft mehrere Pflanzengesellschaften notwendig, die in ih-
rer phinologischen Abfolge die Pollennahrung wihrend der gesamten Brutpflege-
zeit sichern. Als eine solche Gruppe von Pflanzengesellschaf-
ten mit langer Pollentracht kannder hier untersuchte Gesell-
schafts-Komplex betrachtet werden. Da sich auch die einzelnen Hummelarten
hinsichtlich der Auswahl threr Nahrungsquellen betrichtlich unterscheiden kén-
nen (TERAS 1976, STRIE 1980), ist ebenfalls zu erwarten, daR sich bei den ver-
schiedenen Hummelarten diese Pflanzengesellschafts-Komplexe unterscheiden.
Untersuchungen hierzu sind in Vorbereitung. Einige Ergebnisse liegen bereits vor
(WOLF 1983).

Der grofe Aktionsradius der Hummeln und das jihrlich unterschiedliche Nah-
rungsangebot lassen in bestimmten Gebieten eine von Jahr zu Jahr differierende
lokale ,,Sammelintensitit'’ vermuten. 1980 wurde die Untersuchungsfliche von
Hummeln weniger besucht als 1979. Das Ausfallen der konkurrenziberlegenen
Hummeln koénnte 1980 die erhéhte Bliitenbesuchs-Aktivitdt der GroRgattung
Halictus/Lasioglossum erkliren. Ob sich auch der Riickgang der Gattung Osmia
ginstig auf die GroRgattung Halictus/Lasioglossum ausgewirkt hat, muf offen
bleiben, zumal nur eine threr Arten (Osmia rufobirta) ein groReres Nahrungs-
Spektrum aufweist.

5.1.2 Angaben zur Biologie und Okologie

In der Tabelle 16 sind die folgenden Angaben der im Untersuchungsgebiet vor-
kommenden Arten in einem Uberblick zusammengestellt:19

— Individuenzahl

— Flugzeit im Gebiet

— Flugdauer im Gebiet

— tiergeographische Angabe

— Okologischer Verbreitungstyp

— Generationenzahl

— Nistweise

— Lebensweise.

5.1.2.1 Tiergeographische Angaben (Faunenelemente)

Eine Zuordnung zu Faunenelementen erwies sich in mehrfacher Hinsicht als
schwierig; zum einen gibt es innerhalb der Zoogeographie mehrere Systeme, die
2.T. sehr stark voneinander abweichen (s. z.B. DE LATTIN 1967 und zoogeogra-
phische Angaben in Lokalfaunen), zum anderen mufte eine Deckung mit den
pflanzengeographischen Zuordnungen gesucht werden, um im bliitendkologischen

' Dieser Ubersicht liegt u.a. folgende Literatur zugrunde: BALLES 1926, 1927a, b,
DATHE 1980, FRIESE 1895 ff., GAUSS 1967, HAESELER 1972, 1974, 1976, 1978a,
b, KLUG 1965, LEININGER 1924, PREUSS 1980, RAPP 1938, RUHL 1978, SCHMIDT
1966, SCHMIEDEKNECHT 1930, SCHWAMMBERGER 1969, STOECKHERT 1933,
1954, STROHM 1924, 1925, 1933, WARNCKE 1981, WESTRICH 1980, WOLF 1956,
ZIRNGIEBL 1957.
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Legende zu Tabelle 16:

N = Anzahl éer Individuen pro Art

Flugzeit (F2Z) = Angabe des frithesten und spitesten Auftretens
der Art im Geblet; gesondert nach Geschlecht.

Flugdaver (FD) = Dauer der Flugzeit im Gebiet; bei bivoltinen
Arten ist die Flugzeit beider Generationen ge-

trennt angegeben.

Tiergeographische Angabe (Ta)

1 helarktisch

2 eurosibirisch

2.3 eurosibirisch - mitteleuropédisch

2.3.4 eurosibirisch - mitteleuropéisch - submediterran
2.4 eurosibirisch - submediterran

2.5 eurosibirisch - pannonisch

2.7 eurosibirisch - boreoalpin

3 mitteleuropdisch

3.4 mitteleuropdisch - submediterran

3.4.5 mitteleuropéisch - submediterran - pannonisch
4 submediterran

4.5 submediterran - pannonisch

4.5.6 submediterran - pannonisch - mediterran

4.6 submediterran - mediterran

5 pannonisch

5.6 rannonisch - mediterran

6 mecditerran

7 boreocalpin

8 sukatlantisch

1 eremophil 3.1 eury8k - hylophil
1.1 eurydk - erermophil 3.2 sten8k - hylophil
1.2 sten8k - eremophil K = Kulturfolger

2 hypereury&k - intermedidr U = Ubiquist

3 hylophil

Fettwiese

Ruderalveqetation, Vege, Felder, B&schunaen
Cpilobietalia - Gesellschaft
Heidemoor

Veinbera (i.d4.R. aufgelassen)
Magerrasen i.w.S,
Xerobrometum

Mesobrometum

Steppenheide

Steppenheide - wald
Luzulo-Quercetum
Asperulo-Fagetum

wald 1i.w.S.

! = in VYaldn&he

Ch = "Charakterart"

-
OWwmNOL&EWN =

_-—
PONWE S

= eine Generation (monovoltin)
2 = zwei Generationen (bivoltin)
= partiell weitere Generation

Nistweise (NW} .

Bei mehreren m8glichen Nistweisen ist die bevorzugte unterstrichen.

En = endogidisch

Hy = hypergdisch

B = Boden

C = in Fugen und Spalten von Mauern Lebensweise (LW)
Ho = im Holz

V = in der unteren Krautschicht s = sozial

W = in/an Steilwdnden

S = in Schneckenhdusern

() = Nistweise des Wirtes bei parasitischen Arten

A. Kratochwil
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Tabelle 16. Angaben zur Faunistik, Biologie und Okologie der apoiden Hymenopteren-Arten
des Untersuchungsgebietes.

Art N B FZ g9 FD |TA |8V [H2 GZ |NW
Colletes daviesanus 1 . 5.8. .2 2K |1 1 Hy En W C
Prosopis gibbus 5 (196~227|196. 33|27 |31 |1236 1 Hy H
confusus 2 1197, 297, 10|2 31 )1 1p Hy H
Dentigera brevicornis 5 |218-219.|218-219.| 32]|2 2 1.246 1p Hy H ¢
Hylaeus communis 3 |226. 19- 39.| 792 2 2 1.213|Hy H
nigritus 1 1296. . . |2 ER I 1 Hy H
Panurgus calcaratus 4| 38 98-138| 11|23 |K 2468 1 En B
Andrena armata 5 . 94- 35| 25|3 31K [1wW4.11 1 En B
fucata 1 . 224, . |23 [32K |6W1013 (1 En B
helvola 1 . 224 . |23 |31 |6W1013 |1 En B
praecox 1 . 195. .27 |. 6W11 1 En B
varians 1 115. . |23 |33K|1wW8 1 En B
haemorrhoa 4 284-115| 11|23 |2KU (126 1 En B
hattorfiana 1 (266, . . |2 2 56 1 En B
humilis 5 . 135-116.| 30|2 31 |6W89 1 En B
fulvago 2 215, 46. 16123 |31 |68 1 En B
denticulata 1 148. .2 . 1 1 En B
distinguenda 1| S5 . .4 . . 1 En B
bicolor 45 (193~ 24/193-115.| 53|2 (31 |W 2 En B
196-217|306-287.| 29
fulvata 2 . 84-234.| 15|8 31 . 1 En B
rosae 1 (148 . . |34 |31 |6810 2 En B
curvungula 13 ]225- 96235-306.| 40|3 31 |6W 1 En B
nitida 17 |193-264,234~195.| 612 2 16 1 En B
alfkenella 3 . 84-274.| 20|34 |. 6 2 En B
falsifica 18 . 244-165.| 221234]. 6.8 2 En B
188,
floricola 2 (226, 226. .2 . 6 2 En B
minutula 7| 84-114/123-195.| 58|23 |31 |1W56W 2 En B
216-306.| 10
minutuloides 51227 75. 2323 |31 |568 2 En B
38-248.
nana 1 . 243, .4 12 [es 2 JEn B
nanula 2 . 245~ 66.| 12|7 . W 2 En B
proxima 6 1294~ 85| 55. 9|2 11 |6W9.10 1 En B
saundersella 11227 : .23 . 6 1 En B
strohmella 5| 84-114)115, 34|23 31 . 2 En B
subopaca 6 1193~ 94| 35-195| 62|23 |31 |268 1 En B
tibialis 31234, 234-254, 3|2 . 6 1 En B
potentillae 1 . 245, . |34 . 8 1 En B
viridescens 2 . 45- 65. 3|34 |31 |8W 1 En B
angustior 3| 96-197. . 42(8 31 |6W 1 En B
combinata 4 . 244-148.1113(|45 |11 |8 1 En B
dorsata 1 [196. . . ]2 11 |56 2 En B
lepida 2 . 244 . |3 1 En B
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Tabelle 16 Fortsetzung
Art N So” F2 °1%} FD |TA |0V |HZ G2 Nw Lw
Andrena propingua 1 277 . |34 . 6.8 2 En B
lathyri 1 . 185. . |3 31 1 1 En B
wilkella 1 . 216. .1 . 1W6W 1 En B
flavipes 5 (234~244,217. 2 11 | 256W 2 En B
gravida 2 (115. 84, 34|34 |2 268 1 En B .
Dufourea vulgaris 11318, . <13 6.8 1 En B
halictula 1| 18, . . |3 23 1 En B .
Rhophites trispinosus 2 . 297- 47 6345/ . 28 . En B .
Sphecodes crassus 11 (226~289|294-227(152|2 31 | 6810 (En) .
divisus 3 . 144~ 38|111(2 31 | 68 (En) .
fasciatus 5| 39 227-298.| 422 6 . (En) .
ferruginatus| 11(298-129|19.7-298.| 542 2 6.8 . (En)
hyalinatus 19 1298-269| 75- 79./142]|2 11 |6 . (En) .
marginatus 2 . 284- 45. 6 . (En)
moniliformis 2248~ 79 - 142 2 169 . (En) .
Halictus quadricinctus 1| 18 . . |24 6 1 En B
sexcinctus 2 . 115-185. 702 11 | 268 1 En B .
simplex 86 [29.8-289|244-810.{167 |4 11 | 568 En B s
subauratus 11219 . . |45 7 2 En B .
tumulorum 100 | 47-269. . 842 11 |56 2 En B s
Lasioglossum albo-~
cinctum 2 . 306-298.| 60|46 |. . En B .
costulatum 11318 . |25 |11 |8 . En B .
laevigatum 3 . 46~ 77| 34|2 . (3% En B .
lativentre 2277 117 162 11 | 6w En B .
leucozonium 2| 18 216. 41(20) |2 [1268 2 En B .
major 5 . 126-139.| 93|34 |11 |8 . En B
pallens 3 244-226.| 69(46 (11 . En B .
sexnotatum 1 . 6.8. .12 6 . En B .
subfasciatum 8| 18-288(193-274.| 32(45 |. 8 . En B .
zonulum 1 . 18 .o20) |11 | 256W 1 En B
leucopus 1 . 137, . (27 |31 | 268 ip En B .
albipes 86 (138-119|244-119 (1502 2 698 1 En B .
calceatum 90(247-219(223-248,|183 |2 2 156 1 En B s
fulvicorne 84(129-149(273-119.|1172|2 11 1156789 | 1 En B s
laticeps 202|226-289(193-289. (1932 11 |568 2 En B C s
lineare 112 38- 79,193- 79(|172|2 . 278 . En B s
pauxillum 41126~ 38./294-118,|104|2 11 [a8 2 En B s
interruptum 8| 38-294.[195- 68|102(56 |. . . En B s
minutissimum 6 114-257 (105 |24 6 En B s
semilucens 7]1138-129|126 9213 . 6w . En B
morio 236|226-299.193-810,/203 (34 |11 | 268 ip En B s
nitidiusculum 11277 . |2 . 6 . En B
parvulum 1219 . . . |2 . 6 . En B .
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Tabelle 16 Fortsetzung
Et N &g FZ oo FD |TA | 8V |H2z Gz | nw LW
Lasioglossum bliithgeni | 1[298 . . . . . En B .
villosulum 5(138 225 2 11 | 268 En B s
Dasypoda argentata 1 . 275, . |45 . . En B
hirtipes S|1216- 47{ 147 24 |2 . 26 . En B N .
Anthidium punctatum 1 . 15. .2 111 ]1578 R Hy En CH | .
Stelis phaeoptera 4| 47-187|227-257.| 212 . . (Hy)
Heriades crenulatus 1 . 137 . |6 . . Hy H .
Chelostoma campanularum| 6 |116~ 48 . 54 |2 31 158 1 —lHy H
nigricorne 41296-247. . 25(2 31 |16 { 1 ]Hy
(()smia mitis 2]147 47, 103 |. |. . ‘Hy .
[ papaveris — 11126 . 45 8 ~ |En .
aurulenta :‘ 62| 84~ 56|294-267.(109 (2 11 | 81012 1 Hy S .
bicolor 4 |294. 45~ 95 10|23 | 1.1 |58912 1 Hy S .
rufohirta —\3_114.4.—215. 65- 3914234 12 [58 |1 Hy S R
spinulosa 90| 16-129 315-289 120[345] 11 [ 589 J Hy S
cornuta j}i . . JZA 2K |. BE Hy En C
rufa 8 |254-255, 30J2 20K[ 13 1 Hy H C N
Coelioxys conoidea 11306. . |34 |11 |8 . (Hy) .
mandibularis 2 129-149 . |2 11 | 189 1 (Hy) .
quadridentatal 2[116-196 8123 | 31 |16W 1 (Hy) (En)
Megachile circumcincta 1 206. . 123 ). 16W o Hy En HB
pilidens 1 167 4 1.1—|8 1 En (Hy) .
centuncularis| 3[196-178| 38 5901 |31 [1ws8 1 Hy H
{ versicolor 3 47-139] 712 [ 11 [156wi0 |1 Hy
[Nomada fabriciana 5| 94. 114, . |2 |31 [a10 2 (En) .
| flavoguttata 2(193- 94. . 212 |31 |9.10 2 (En) .
Eucera tuberculata 71(274-196. . 53(456| 1.1 [ 1568 1 En B .
Bombus lucorum 85 46- 39 1212 2 16 | - En B s
terrestris 119 24- 59 156 |2 2 1 . En B s
soroeensis 4 167-318. 46 |2 32 |1 En s
[ humilis 51 96~ 39 862 | 11u|1 En s
pascuorum 137 94-269. 170 |2 3101 . Hy Vv s
sylvarum 45 114-219 1632 1101 . En B s
hortorum 15 195-219. 1252 31K | 1w . En W s
lapidarius 90 94-129 156 |2 2 1 . En B s
hypnorum 216. 2 [ 33K ([ 1w . Hy I S
pratorum 72 94-158. 128 |2 310K 1 . Hy V s
Psithyrus barbutellus 77- 38114, 1142 31 |1 . {(En) N
bohemicus 2(117-219, . 792 31 |16 . {(En}
vestalis 4117-219 . 72|12 u 1 . (En) .
quadricolor
_meridionalis 10318, . . |3 . w . (En) .
sylvestris 4| 114-266] 24-114) 85|23 | 31 | 1w . (Hy) .
L campestris 4| 68-119)| 318, 36(2 . 1w . (Ry)
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78,8 %
I \holarktisch 1,7 $

mitteleuropdisch 17,8 &

eurosibirisch 59,3 &

eurosibirisch-montan 0,4%

eurosibirisch-boreoalpin 1,7%

boreal 0,9 % —\ ‘———pannonisch 4,2 %
,2 %

3,5 %6§ ,— submediterran 9,3 %

1,6 § — mediterran 3,0 %

atlantisch 0,8 §&
subatlantisch 0,8 %

12,3 ¢

Fig. 31. Prozentuale Verteilung der Bienenarten des Untersuchungsgebietes im Hinblick auf
ihre Zugehdrigkeit zu bestimmten Faunenelementen.

Die Prozentanteile der Arealtypen sind nach Himmelsrichtungen orientiert; eurosibirisch-
boreoalpine, eurosibirisch-montane und boreale Elemente haben eine ,,nérdliche*, pannoni-
sche eine ,,8stliche®, (sub-)mediterrane eine ,,siidliche’ und (sub-)atlantische eine ,,west-
liche** Ausrichtung. Im Zentrum befindet sich der Prozentanteil der eurosibirisch-mitteleuro-
piisch und holarktisch verbreiteten Arten.

Teil Vergleiche ziehen zu kdnnen. So sollte die durchgefithrte Zuordnung als
Vorschlag betrachtet werden, zumal die Verbreitung vieler Arten auch noch un-
geniigend bekannt ist. Auch ist zu betonen, daf die Angaben nur im geographi-
schen Sinne gebraucht werden und sich keinesfalls auf die Herkunft der einzel-
nen Arten (die ,,Ausbreitungszentren‘‘ von DE LATTIN 1957) beziehen.

Im Gebiet dominieren eindeutig Arten mit eurosibirischem und mitteleuropii-
schem Verbreitungsschwerpunkt (Fig. 31). Auch innerhalb der einzelnen arten-
und individuenreicheren Gattungen gehoren die meisten Arten diesem Verbrei-
tungstyp an. Die Gattungen Bombus und Psithyrus reprisentieren in besonderem
MaRe das eurosibirische und mitteleuropiische Faunenelement, da fast alle ihrer
Arten hier einzuordnen sind. Einen recht hohen Anteil haben auch Arten des
submediterranen und mediterranen Verbreitungstyps (12,3 %). Bei 4,5 % handelt
es sich um Arten mit pannonischer, bei 3,5 % um solche mit eurosibirisch-
boreoalpiner, eurosibirisch-montaner und borealer Verbreitung (Fig. 31). Das
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(sub-)atlantische Faunenelement ist mit nur sehr wenigen Arten vertreten (z.B.
Andrena angustior).

Die Arealtypen-Spektren der Gattungen Andrena, Osmia, Halictus/Lasioglos-
sum und Bombus lassen deutliche Unterschiede erkennen. Den groRten Anteil
submediterraner, mediterraner und pannonischer Elemente haben die GroRgat-
tung Halictus/Lasioglossum (32,7 %) und die Gattung Osmia (31,2 %). Atlanti-
sche oder subatlantische Elemente fehlen ithnen ganz. Die Gattung Andrena be-
sitzt noch 17,6 % mediterrane, submediterrane oder pannonische Arten, die
Gattung Bombus keine einzige.

Bei den meisten apoiden Hymenopteren-Arten des Untersuchungsgebietes
handelt es sich um solche mit einem recht groRen Areal. Hierbei iiberwiegen ein-
deutig die Arten der paldarktischen Region, unter diesen wiederum jene, welche
die gemiRigten Bereiche Europas und Asiens besiedeln. Sie bilden den ,,Grund-
stock’* der Kaiserstiihler Bienenfauna, wie STROHM (1933) es auch genannt hat.
AuRerdem kommen jedoch auch Arten mit anderem Verbreitungsschwerpunkt
vor: Eine untergeordnete Rolle hat hierbei im Gebiet das subatlantische/atlanti-
sche und das boreoalpine/boreale Faunenelement; eine grofe Bedeutung hinge-
gen kommt den submediterranen/mediterranen und pannonischen Arten zu.

Dieses Arealtypen-Spektrum spiegelt die spit- und postglaziale Faunenge-
schichte in Kombination mit der klimatischen Sonderstellung des Kaiserstuhls
wider. Bereits zur Spiteiszeit und frilhen Nacheiszeit diirften mit den Steppen-
pflanzen pannonische Bienenarten aus dem siidosteuropiischen Raum eingedrun-
gen sein. Moglicherweise gab es auch schon zu diesem Zeitpunkt submediterrane
Bienenarten in Mitteleuropa; darauf konnten polienanalytische Nachweise von
Scabiosa (columbaria?) in spitglazialen Ablagerungen deuten (LANG 1970).
Diese Pflanzenart dient auch submediterranen Bienen als Nahrungsquelle.

Als Beginn der Haupteinwanderungszeit wird die Kiefern-Haselzeit im Mesoli-
thikum angegeben (AERTS 1949). Die groRen Fluftiler Rhéne/Rhein und Do-
nau haben in dieser Zeit wohl als Hauptwanderstrafen gedient (STOECKHERT
1933). Als die beiden klassischen Einwanderungswege fiir Mitteleuropa gelten im
Siidwesten die Burgundische Pforte und im Siidosten die Ungarische Tiefebene.
Nachdem in Mitteleuropa um 800 v.Chr. ein , Klimasturz* stattgefunden hatte,
konnten sich in der einsetzenden Buchenzeit wirmeliebende Eichen-reiche Wilder
und die Vegetation waldfreier Trockenstandorte, die ehemals weiter verbreitet
waren, nur noch auf Sonderstandorten halten. Diese Klimaentwicklung hat das
Areal xerothermer Bienenarten — wie das vieler anderer thermophiler Organis-
men auch — stark eingeschrankt und sie zuriickgedringt. WARNECKE (1927) hat
den Versuch gemacht, solche Relikte mit disjunkter Verbreitung unter den Lepi-
dopteren des Oberrheingebietes zu nennen. Auch STOECKHERT (1933) weist auf
den Reliktcharakter pontischer und mediterraner Bienenarten hin. Bei der Mehr-
zahl der sidlichen und siidostlichen Bienenarten jedoch ligt sich eine Entschei-
dung dariiber, ob sie tatsichlich Relikte der postglazialen Wirmezeit darstellen,
nach LEININGER (1951) nicht treffen.

Fiir die submediterranen und pannonischen Bienenarten ist als Hypothese an-
zunehmen, daB sie sich in ihrer Phinologie entsprechend den Verhiltnissen ihres
Herkunfts- und Hauptverbreitungsgebietes verhalten. Sofern engere Bindungen
an besondere Nektar- und Pollenquellen bestehen, ist ferner eine Bevorzugung
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von Pflanzenarten des gleichen Arealtyps oder entsprechender Arten mit ihnli-
cher Phinologie zu erwarten. Es wird im bliitendkologischen Teil zu priifen sein,
ob diese Hypothesen bewiesen werden kdnnen. '

Eine arealgeographische Grobcharakterisierung der vier arten- und individuen-
reichsten Bienengattungen des Gebietes iRt folgende Unterschiede deutlich
werden: Die Gattung Bombus reprisentiert mit allen ihren Arten am deutlich-
sten das mitteleuropiisch-eurosibirische Faunenelement. Manche Arten dringen
weit nach Norden vor und finden sich sogar im arktischen Bereich (LOGKEN 1973,
HEINRICH 1976¢c, RANTA 1981, 1982). Viele Arten der GroRgattung Halictus/
Lasioglossum und der Gattung Osmia besiedeln zwar auch die eurosibirische
Region, sie finden sich jedoch vor allem in sommerwarmen Gebieten und sind
besonders artenreich im submediterranen und pannonischen Raum. Die Gattung
Andrena nimmt eine Mittelstellung ein.

5.1.2.2 Okologischer Verbreitungstyp

Zoogeographische Angaben lassen nur bedingt eine Aussage iiber die Skologische
Valenz einer Art zu. Dariiberhinaus ist auch leider die geographische Verbreitung
der meisten aculeaten Hymenopteren-Arten nur sehr unzureichend bekannt. Ein
Modell fiir eine 6kologische Typisierung nach fiinf 6kologischen Verbreitungs-
typen, die der Bindung einzelner Arten an Habitattypen entsprechen, haben
PITTIONI & SCHMIDT (1942) fiir die Bienen des niederdsterreichischen Flachlan-
des vorgelegt. MOCZAR (1948), BENEDEK (1969) und REINIG (1970) fiihrten
diesen Typisierungsversuch fort; SCHMIDT (1979, 1980, 1981) iibertrug die Ty-
pen auf einen Teil der Grabwespen Baden-Wiirttembergs (z.B. Philanthinae,
Nyssoninae und Crabronini) und WESTRICH (1980) auf die Aculeaten des Tii-
binger Gebietes. Die Unterteilung, die dieser dkologischen Typisierung zugrunde-
liegt, ist der Tabelle 17 zu entnehmen (in Anlehnung an SCHMIDT 1979).

Eine Zuordnung der im Gebiet nachgewiesenen apoiden Hymenopteren ergab
die in Figur 32 dargestelite Verteilung.

Der curySk-eremophile Verbreitungstyp:

Uber ein Drittel aller im Gebiet nachgewiesenen Arten (33,7 %) gehdrt diesem
Verbreitungstyp an. Charakteristisch sind die eremophilen Arten besonders fiir
- xerotherme Siidhidnge (Voll- und Halbtrockenrasen) und Steppenheiden. Es ist
verstindlich, daR gerade dieses Element im Untersuchungsgebiet stark vertreten
1st. '

Der hypereurydk-intermedidre Verbreitungstyp:

Ein Fiinftel der Arten ist diesem Verbreitungstyp zuzuordnen (20,5 %). Auf-
grund der weiten Skologischen Valenz dieser Arten handelt es sich meist auch
gleichzeitig um Kulturfolger (z.T. auch synanthrope Arten) oder Ubiquisten, so
z.B. bel den im Gebiet vorkommenden Arten: Colletes daviesanus, Andrena bhae-
morrboa, Osmia cornuta, Osmia rufa und Bombus terrestris.
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Tabelle 17. Eine 6kologische Typisierung in 5 6kologische Verbreitungstypen.

Stendk-eremophile | Ausgesprochen xerothermophile Arten; fast
Arten: stets psammophil. beschrdnkt auf die Sand-
dlinengebiete .der nordbadischen Rheinebene.
Eury8k-eremophile | Ebenfalls xerothermophile Arten mit jedoch
Arten: nicht ganz so extrem hohem Wirmebedirfnis
wie die stenbtk-eremophilen Arten.
Sie dringen auch in warme, lichte Wald-
a formationen (z.B. Eichen-Kiefernwdlder) vor,
Uberschreiten jedoch selten im Bergland
H8hen iUber etwa 450 m.
Hypereurydk- Arten mit weiter Skologischer Valenz, d.h.
intermedidre weit verbreitete und meist auch h&ufige Arten.
Arten: Sie besitzen eine geringe Empfindlichkeit
cegeniiber Temperatur- und Feuchtigkeitsver-
b h&ltnissen; deshalb bewohnen sie sowohl
trockene als auch feuchte Biotope.
Eury8k-hylo- Arten mit einer Bevorzuoung eines miifig kithlen|
phile Arten: ziemlich feuchten Klimas (Talwiesen, lichte
C Stellen in und am Rande von Pergw&ldern).
Stendk~-hylo- Ihr Vorkommen ist beschridnkt auf feuchte
phile Arten: Gebiete, oft auch auf kalt-feuchte Ge-
d biete in h&heren Lagen; in der Ebene u.a.
auch in Niedermoorgebieten anzutreffen.

Fig. 32. Die prozentuale Verteilung der
apoiden Hymenopteren-Arten auf die
okologischen Verbreitungstypen (a—d, s.
Tab. 17).

Der eurySk-hylophile Verbreitungstyp:

Zu diesem Typ gehort fast die Hilfte aller Arten (42,2 %). Die zahlreichen Wald-
rinder, Siume, Buschgruppen, ferner die das Untersuchungsgebiet umschlieBen-
den Waldbereiche und die in Tallage auftretenden Arrhenathereten bieten zahl-
reichen hylophilen Arten giinstige Bedingungen.

Der stendk-hylophile Verbreitungstyp:

Zu diesem Verbreitungstyp zihlen die wenigsten Arten, so wahrscheinlich Bom-
bus soroeensis und Andrena fucata. Fir beide ist diese Zuordnung jedoch um-

36 Phytocoenologia 11
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stritten. Bombus soroeensis wird von PITTIONI & SCHMIDT (1942), MOCZAR
(1953) und DYLEWSKA (1957) als stenok-hylophile Art bezeichnet, REINIG
(1970) ordnet sie hingegen einem hypereury8k-hylophilen Verbreitungstyp zu.
Auch das Vorkommen im Untersuchungsgebiet spricht wohl eher fiir eine wei-
tere Skologische Amplitude im Sinne von REINIG (1970). Andrena fucata ist
wahrscheinlich auch eher als eine eurydk-hylophile Art zu bezeichnen.

Typisch stendk-hylophile Arten sind im Untersuchungsgebiet sicher nicht an-
zutreffen.

Den groften Anteil an eurySk-eremophilen Arten haben die Gattungen Halic-
tus/Lasioglossum (71,4 %) und Osmia (66,7 %), den geringsten die Gattungen
Andrena (19,2 %) und Bombus (18,2 %). Entsprechend ist der Anteil eurysk-
hylophiler Arten bei den Gattungen Andrena und Bombus wesentlich hoher
(61,5 % und 36,3 %) als bei der GroBgattung Halictus/Lasioglossum (7,2 %). Die
Gattung Osmia besitzt keinen Vertreter des eurydk-hylophilen Verbreitungstyps
im Gebiet. Stendk-hylophile Arten treten nur bei den Gattungen Andrena und
Bombus aus. Hypereurydk-intermediire Arten sind bei allen vier Gattungen an-
teilsmaRig gleich vorhanden.

Ein Vergleich zwischen tiergeographischer Angabe und 6kologischem Verbrei-
tungstyp einzelner Arten liefert folgendes Ergebnis: Arten des submediterranen
bzw. submediterran-pannonischen Arealtyps gehoren alle dem eurysk-eremophi-
len Verbreitungstyp an. Arten des curosibirischen Faunenelementes sind zu je
einem Drittel dem eurydk-eremophilen, hypereurysk-intermediiren und eurydk-
hylophilen Typ zuzuordnen. Bei den Arten mit einer mehr mitteleuropiischen
Verbreitung iberwiegt der Anteil eurydk-hylophiler Elemente, Arten des eurosi-
birisch-boreoalpinen Areals entsprechen nur dem eurysk- und stendk-hylophilen
Verbreitungstyp.

Die prozentuale Verteilung der apoiden Hymenopteren auf die 6kologischen
Verbreitungsty pen entspricht genau den Ergebnissen, die auch WESTRICH (1980)
fir die aculeaten Hymenopteren des Tiibinger Gebietes, insbesondere des Spitz-
bergs, fand. Der hohe Anteil eurydk-eremophiler Elemente ist aus dem Land-
schaftscharakter beider Gebiete leicht verstindlich: charakteristische Vegeta-
tionskomplexe warm-trockener Standorte mit Halbtrockenrasen, xerothermen
Gebiisch- und Saum-Gesellschaften und kleinen, lichten Trockenwildchen. Auch
der gleiche prozentuale Anteil an hypereurysk-intermediiren Arten lift auf ihn-
liche Standortstypen schlieRen. Diese Artengruppe ist vor allem dort vertreten,
wo der wirtschaftende und siedeinde Mensch einen starken, aber noch nicht mo-
notonisierenden Einfluf auf die Landschaftsstruktur ausiibte und synanthropen
Arten (PETERS 1960, POVOLNY 1962, TISCHLER 1973) und Kulturfolgern
(POVOLNY 1963), oft auch Ubiquisten, reiche Lebensbedingungen bot. Es han-
delt sich um Arten, die durch den Menschen geférdert wurden (hemerophile
Arten), die inzwischen jedoch durch Habitatschwund, Biozideinsatz u.4. auch zu-
rickgehen und nunmehr pseudohemerophob (ZOLLER 1954) sind.

Auch der eurydk-hylophile Verbreitungstyp ist im Kaiserstuhl und im Tiibin-
ger Gebiet annihernd gleich stark vertreten. WESTRICH (1980) erklirt dies fiir
das zuletztgenannte Gebiet mit der Nihe zu Schwarzwald und Alb. Die das Un-
tersuchungsgebiet am ,,Scheibenbuck‘ umgrenzenden Waldbereiche und die in
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den frischeren Tallagen ausgebildeten Arrhenathereten bieten fiir viele dieser
eurydk-hylophilen Arten zweifellos giinstige Lebensbedingungen. Es kommt fer-
ner hinzu, daB es neben der strandortlichen Einnischung einer Art eines bestimm-
ten Gkologischen Verbreitungstyps auch eine jahreszeitliche gibt, die die stand-
ortliche verstirken (etwa bei Sommertieren an warm-trockenen Habitaten)
oder auch abschwichen kann. Wenn zu Beginn des Jahres noch ,(frischere
Klimabedingungen vorherrschen, kann eine euryok-hylophile Frithlingsart auch
in einem Halbtrockenrasen tiberleben.

Fiir die Diskussion und die Beweisfilhrung in dieser Arbeit wird von der ,,rela-
tiv starken Konstanz der 6kologischen Valenz einer Art'* ausgegangen; auf diese
Voraussetzung griinden auch viele Autoren historisch-zoogeographischer Arbei-
ten ihre Uberlegungen (s. z.B. DE LATTIN 1967). Diese Annahme geht davon
aus, daR sich z.B. eine eremophile Art mit zahlreichen Sonderanpassungen an
ihren xerothermen Lebensraum nicht in einem kurzen Zeitraum ihrer Stammes-
geschichte zu einer hylophilen Art entwickeln kann. Auch das in der Paldontolo-
gie verwandte und auf andere naturwissenschaftliche Disziplinen tibertragbare
Aktualitdtsprinzip legtdie relative Skologische Konstanz der Arten
zugrunde. Hierbei kénnen etwa Funde fossiler Pflanzen und Tiere, die in ihrer
Morphologie und Anatomie rezenten Arten entsprechen, als ,,Thermometer der
Vergangenheit* dienen (s. WILMANNS 1978).

Innerhalb des Verbreitungsgebietes einer Art muf ebenfalls ein einheitliches
Skologisches Verhalten ihrer Populationen vorausgesetzt werden (s. dazu auch
REINIG 1970). Tatsichlich gibt es jedoch zahlreiche Beispiele, die dieser Forde-
rung scheinbar widersprechen, was z.B. WESTRICH (1980) dazu veranlaBte, die
»Okologische Konstanz einer Art* anzuzweifeln. Ein Grund liegt einerseits in der
Tatsache, daB sich unter den Konkurrenzbedingungen in einer Biozdnose bei ei-
ner Art ,,6kologische’ und ,,physiologische'* Konstitution, ,,autdkologisches
und ,,synokologisches* Optimum nicht decken (WILMANNS 1978), andererseits
in dem Umstand, daf viele Arten geographische Unterarten bilden, die sich ko-
logisch verschieden verhalten (Okotypen). Fiir diesen Fall, bei dem die einzelnen
Arten in der Regel auch ein sehr groRes Verbreitungsgebiet besitzen, erscheint es
sinnvoller, eine Gkologische Interpretation nur auf der taxonomischen Ebene
der Unterart durchzufiihren.

Da in der Regel die 6kologische Valenz einer Art in kausalem Zusammenhang
mit ihrer arealgeographischen Verbreitung steht, ist die vorwiegend submediter-
rane und pannonische Zugehdrigkeit der eurydk-eremophilen Arten und die
eurosibirische und boreoalpine Verbreitung der eurydk-hylophilen Arten einsich-
tig. Der dennoch hohe Anteil an eurysk-eremophilen Elementen im eurosibiri-
schen Faunenelement wird leicht aus der Tatsache verstindlich, daR auch die bo-
reomeridionale Girtelzone geniigend primédre Trockenstandorte aufweist. Auch
die Verbreitung zahlreicher xerothermophiler Festuco-Brometea-
Arten in mehreren Vegetationsgiirteln findet hierin eine Erklirung. Der hohe
Anteil der hypereuryék-intermedidren Arten am eurosibirischen Faunenelement
liegt darin begriindet, daR es sich hier meist um Arten mit einer sehr grofen dko-
logischen Amplitude handelt, die sowohl trockene als auch feuchte Habitate an-
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nehmen. Diese genannten Zusammenhinge lassen auch leicht die unterschied-
liche Zusammensetzung des dkologischen Verbreitungstypen-Spektrums der Gat-
tungen Andrena, Halictus/Lasioglossum, Osmia und Bombus verstehen. Die
Gattungen mit dem groften Anteil submediterran und pannonisch verbreiteter
Arten und entsprechend geringerem Anteil eurosibirischer Elemente weisen
gleichzeitig auch die meisten euryok-eremophilen Arten auf (Halictus/Lasioglos-
sum und Osmia), die mit dem gréRten Anteil eurosibirisch und subatlantisch ver-
breiteter Arten (Andrena und Bombus) die meisten euryok-hylophilen Arten.

5.1.2.3 Habitatzugehorigkeit

Die im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck** festgestellten Bienenarten lieRen sich
nach der Literatur zehn verschiedenen Standortstypen zuordnen (Tab. 18; s.
ausfiihrlich KRATOCHWIL 1983a). Drei Habitattypen kommt hierbei eine beson-
dere Bedeutung zu: bei 36,1 % handelt es sich um typische Arten der Magerrasen,
bei 24,6 % um Halbtrockenrasen-Arten und bei 20,6 % um Arten von Fettwie-
sen. Etwa zwei Drittel aller Bienenarten des Untersuchungsgebietes haben also
schwach oder nur sehr schwach gediingte Grasflurender Festuco-Bro-
metea alstypischen Lebensraum. Nur 20 % sind Arten der Wirtschaftswiesen,
ausschlieBliche Waldarten fehlen hingegen. Viele der Bienenarten kommen je-
doch nach der Literatur nur vor, wenn Wald in der Nihe ist. Waldrdnder und
Wilder haben eine besondere Bedeutung als Nistautotope.

Stellt man dem Habitat einzelner Bienenarten den jeweiligen 6kologischen
Verbreitungstyp gegeniber, so zeigt sich, daR in Halbtrockenrasen eindeutig die
euryk-eremophilen Arten und in Fettwiesen die eurydk-hylophilen Arten domi-
nieren. In Magerrasen i.w.S. sind die eurydk-eremophilen und eurysk-hylophilen
in einem etwa gleichen Verhiltnis vorhanden.

Den meisten bisher vorliegenden Bestandsaufnahmen von Bienenfaunen ein-
zelner Gebiete mangelt es an einer klaren Biotopbeschreibung. Zum Teil sind die
Gebiete so grof¥flichig und hinsichtlich ihrer Biotopstruktur so heterogen, daR
kaum Aussagen iiber die Monotopbindung einzelner Arten moglich sind. Die

- Magerrasen i.w.S. 36,1 ¢ Tabelle 18. Zugehorigkeit  der im
. dnsh 8.3 % ,,Scheibenbuck'* festgestellten apoi-
davon in Waldnkhe 4 den Hymenopteren-Arten zu verschie-
- Mesobrometum 24,6 % denen Standortstypen in anderen Ge-
- Fettwiese 20,6 % bieten (nach Literaturauswertung).
davon in Waldndhe 7,4 %
- Ruderalfléche 4,3 %
- aufgelassener Veinberc 3,8 %
- Steppenheide-Wald 3,2 %
- Steppenheice 2,1 %
- Asperulo-Fagetum 2,1 %
- Xerobrometumn 1,8 %
- Luzulo-Quercetum 1,4 %
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exakte Beschreibung eines Gebietes sollte durch eine pflanzensoziologische Be-
standsaufnahme erfolgen. Sie bietet die genauesten Aussagen iiber die floristische
Zusammensetzung, {iber die Struktur der Phytozonose u.a., gibt damit auch iber
die Zusammensetzung und Verteilung der Nahrungsressourcen fiir phytophage
Tierarten Auskunft und kann als Bezugseinheit fiir Vergleiche dienen. Aussagen
iiber die Entstehung und die Weiterentwicklung der Pflanzengesellschaften sind
auf der Basis pflanzensoziologischer Untersuchungen oft sehr gut moglich.

Es ist unverstindlich, daf einige Autoren (z.B. MUHLENBERG 1982, WEITZEL 1982)
eine pflanzensoziologische Bestandsaufnahme bei 6kologischen Untersuchungen generell nur
gering einschitzen. Hier mufl sicherlich differenziert werden: Je weiter man sich von der
Produzentenstufe und der Konsumentenstufe I in einem Okosystem entfernt, desto kompli-
zierter werden die Zusammenhinge Zoo-/Phytozénose, so dal die Abhingigkeiten bei bli-
tendkologischen Untersuchungen sicherlich klarer sind als z.B. bei der Analyse carnivor
lebender Kifer. Dies liegt jedoch an unserem Unvermégen, kompliziertere Okosysteme voll-
stindig aufzuschliisseln. Auch bei Untersuchungen, wo die Abhingigkeiten Phyto-/Zoozéno-
se nur undeutlich sind, sollte jedoch die pflanzensoziologische Bestandsaufnahme zur
exakten Beschreibung verwendet werden; diese nur erméglicht Vergleiche mit anderen Ge-
bieten.

Trotz der vagen Biotopzuordnungen wurde versucht, die Literaturangaben
(z.B. WOLF 1956) auszuwerten. Die Ergebnisse seien im folgenden diskutiert.

In der Regel fehlen Wildbienen in der intensiv bewirtschafteten Landschaft.
Nur wenige Arten kommen in stark gediingten und daher Kriuter-armen Wirt-
schaftswiesen vor. Bevorzugt werden extensiv bewirtschaftete Rasengesellschaf-
ten, so z.B. die schwach oder nicht gediingten Festuco-Brometea-
Gesellschaften aber auch magere Ausbildungen von Gesellschaften des Wirt-
schaftsgriinlandes. Der hiufig in der Literatur zur Charakterisierung verwendete
Ausdruck ,,Magerrasen‘ umfaBt eine sehr breite Amplitude, da sowohl trockene
als auch frische und feuchte Gesellschaften in diese Kategorie fallen. Dennoch sei
auch diese Zuordnung mit in die Auswertung aufgenommen, da besonders gut
zum Ausdruck kommt, daR eine vielfiltige Bienenfauna nur extensiven mensch-
lichen Einfluf vertrigt. Der Schwerpunkt des Vorkommens vieler Bienenarten
in solchen Rasengesellschaften ist leicht erklirbar:

a) Die Krautschicht ist liickig und enthilt vegetationsfreie Stellen, die als Nistau-
totope Bedeutung haben.

b) Das Blumenangebot ist groR, und es gibt keinen sehr starken Einschnitt
durch Mahd, da nur unregelmiRig oder kleinflichig und zeitlich versetzt ge-
miht wird.

Dennoch scheint hiufig der Nistautotop der limitierende Faktor fiir das Vor-
kommen zahlreicher Bienenarten zu sein. Der Hinweis fiir viele Bienenvorkom-
men: ,,nur in Waldnihe* 148t vermuten, daR die Nistbedingungen fiir endogii-
sche Bienenarten (s. Kap. 5.1.2.4) in Rasen und Wiesen oft ungeniigend sind und
ein nahe gelegener Waldrand mit vegetationsfreien Stellen die gewiinschten Nist-
plitze in groRerer Zahl bietet. Eine Bindung an einen Wald(rand)-Standort ist
bei den hypergiisch im Holz nistenden Bienenarten (z.B. die der Gattung Hylaeus)
leicht verstindlich. Wald und Waldrinder mit Sdumen und Gebischgesellschaften
stellen Nist-, zum Teil auch Nahrungsautotope dar, Rasenstandorte dienen hin-
gegen oft nur als Nahrungsautotop. Die Anspriiche, die die verschiedenen Arten an
das Nistsubstrat stellen, sind sowohl bei den hypergiisch als auch besonders bei
den endogiisch nistenden Bienenarten sehr verschieden (s. z.B. HAESELER 1972).
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Die Frage der Habitatbindung der im Gebiet vorkommenden Arten ist kaum
zu kliren, zumal viele Angaben in der Literatur nur mit Vorbehalt iibernommen
werden konnen, von der Frage der richtigen Determination der Arten schwieriger
Gattungen bei den apoiden Hymenopteren ganz abgesehen. Als eurytop (= Vor-
kommen in mehreren Habitattypen) konnen mit Sicherheit viele Bombus-Arten
und viele soziale Halictus- und Lasioglossum-Arten bezeichnet werden, da sie
auch hinsichtlich ihres Nahrungsspektrums besonders flexibel sind. Der fiir viele
Bienenarten angegebene Habitattyp deckt sich in den meisten Fillen mit dem
Okologischen Verbreitungstyp nach PITTIONI & SCHMIDT (1943). Dariber-
hinaus beweist der Vergleich: Habitattyp/6kologischer Verbreitungstyp die un-
geniigende Aussagekraft der Charakterisierung ,,Magerrasen‘’, in dem euryok-
eremophile und hylophil-euryske Arten in etwa gleichem Verhiltnis vorkommen.

5.1.2.4 Nistweise

Nach der Lage der Nester im oder iiber dem Boden werden zwei Nisttypen unter-
schieden:

a) der endogiische Nisttyp

b) der hypergiische Nisttyp.

Wihrend sich bei der endogiischen Nistweise die Nester im Boden befinden,
gibt es bei der hypergidischen Nistweise eine Vielzahl verschiedener Nistméglich-
keiten (nach FRIESE 1926, STOECKHERT 1933, NIELSEN 1933, HAESELER
1972):

a) Nester in Fugen und Spalten von Hauswinden und Mauern (z.B. Wein-

bergsmauern)

b) Nester in totem Holz (Baumstubben, Pfihle, Aste), in diirren Pflanzen-
stengeln, in FraBgingen holzbewohnender Insekten oder zuweilen auch in
selbstgebauten Gingen. Soziale Arten wie Bombus hypnorum nutzen oft
auch Hohlrdume in Vogelnistkisten oder unter Dichern, oder sie nisten in
hohlen Baumstiimpfen.

¢) Nester in der unteren Krautschicht am Erdboden (z.B. Bombus pascuorumy)
oder an Zweigen von Striauchern

d) Nester an oder in Steilwinden

e) Nester in Schneckenhiusern.

Eine Aufschlisselung der Arten nach unterschiedlichen Nisttypen (die parasi-
tierenden Arten wurden nicht beriicksichtigt) brachte folgendes Ergebnis: Fast
80 % der im Gebiet vorkommenden Bienenarten besitzen eine endogiische Le-
bensweise. Die meisten dieser Arten haben hochstwahrscheinlich auch im Gebiet
selbst thren Nistplatz. Eine einheitlich endogidische Nistweise zeigen alle Andrena-
und Halictus/Lasioglossum-Arten. Nur 20 % aller im Untersuchungsgebiet vor-
kommenden Bienenarten nisten hypergiisch. Bei ithnen iiberwiegen nach Arten-
zahl die Holznister; hierzu gehoren z.B. die Vertreter der Gattungen Hylaeus und
Chelostoma. Innerhalb der hypergiisch nistenden Arten haben nach Individuen-
zahlen den gréRten Anteil die in Schneckenhiusern nistenden Vertreter der Gat-
tung Osmia (O. aurulenta, O. rufobirta und O. spinulosa) und die in der unteren
Krautschicht am Erdboden nistenden Hummelarten Bombus pratorum und B.
pascuorum.
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Der hohe Anteil von endogiischen Arten steht in Zusammenhang mit den
giinstigen Nistbedingungen, die vor allem das lickige Mesobrometum im
oberen Teil der Fliche bietet. Eine weitere Sukzession wird in den trockenen Be-
reichen des Mesobrometums (Mesobrometum globularietosum)
kaum zu einer Verdichtung der Vegetationsdecke fithren, wohl aber im Meso -
brometum primuletosum undim Arrhenatheretum. Eine
fortschreitende Sukzession schrinkt in diesem Bereich die Nistmoglichkeiten fiir
endogiische Arten ein, sie erhéhen sich aber durch die Zunahme von Stauden
und Striuchern fiir hypergdische Arten.

Arealgeographische Zugehdrigkeit und Nistweise stehen bei den einzelnen Bienenarten in
einem kausalen Zusammenhang. Weltweit gesehen finden im Boden nistende Arten besonders
in (semi-)ariden Gebieten — ein ausreichendes Nahrungspflanzen-Angebot vorausgesetzt —
zusagende Bedingungen. Hier erreichen auch die solitiren Arten ihre hochsten Artenzahlen
(MALYSHEV 1936, MICHENER 1978 zit. nach HEITHAUS 1979). Sowohl die Tropen als
auch die ndrdlichen Breiten bieten fiir Bodennister keine giinstigen Bedingungen: in den
Tropen sind es die zu grole Feuchtigkeit und die geringe Festigkeit der B6den, im borealen
und arktischen Bereich diirften Dauerfrostbdden als Nisthabitate ebenfalls ausscheiden. Vor
allem hypergiische Vertreter sozialer Bienenarten und hier besonders die vom Nistautotop
her flexiblere Gattung Bombus einschlieBlich ihres ,,Kuckucks® Psithyrus sind besonders in
den ndrdlichen Breiten hiufig (60°—65°); (FRIESE 1895 ff., SLADEN 1912). Auch die
hypergiisch nistenden Colletiden (Hylaeus) und Megachiliden (Osmia, Heriades) konnen im
Norden vorkommen, weniger jedoch die endogiisch nistenden Arten der Gattung Andrena.
Dennoch sind die sozialen Vertreter nicht nur auf die kalt-gemiRigten Breiten beschrinkt,
auch in den Tropen gibt es zahlreiche soziale Arten (Trigona, Melipona).

5.1.3 Phinologie

5.1.3.1 Allgemeines

Apoide Hymenopteren kommen in hoheren Artenzahlen in den Monaten April
bis September vor. Ein Aktivititsmaximum erreichen sie im Juni, Juli und Au-
gust (Fig. 33).

Da nahezu alle apoiden Hymenopteren-Arten ausgesprochen heliophil, ther-
mophil oder xerophil sind, st die Phinologie und Aktivitit dieser [nsektengrup-
pe in besonderem Umfang vom Jahresgang der Temperatur und von der Sonnen-
scheindauer abhingig (HAESELER 1972). So ist es auch verstindlich, daR die
meisten Arten ihr Maximum in den wirmsten Monaten Juni, Juli und August
haben. Mit witterungsbedingten Aktivititsschwankungen im Vergleich der Jahre
muB gerechnet werden. Insbesondere im Frithjahr iRt sich ein Zusammenhang
zwischen vorherrschenden Witterungsverhiltnissen und vorhandener Artenzahl
gut aufzeigen. Dies soll im folgenden am Beispiel des Monats April der Jahre
1979 und 1980 niher dargelegt werden: Die ungiinstigen Witterungsbedingungen
im April 1979 fiihrten zu einer geringeren Arten-Aktivitit (14 Arten) als in den
darauffolgenden Jahren (21 und 23 Arten); Tab. 19.

Eine plotzlich im Frithjahr einsetzende Temperaturzunahme in Verbindung
mit geringen Niederschligen und einem Anstieg der Sonnenscheindauer duRerte
sich bei denjenigen Arten, die als Imagines ilberwintern, in einer spontanen
Schlupfreaktion und damit in einer deutlichen Aktivititszunahme. Obwohl im
April 1979 ein Temperaturanstieg von der 1. zur 2. und 3. Dekade erfolgte, ist
offensichtlich die Zunahme an Niederschligen (9,4 mm in der 1. Dekade, 32,0
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Fig. 33. Anzahl der apoiden Hymenopteren-Arten pro Dekade im Jahresverlauf: 1979 ——,
1980 — — —, 1981 — - — - — .

mm und 21,5 mm in der 2. und 3. Dekade) und der deutliche Riickgang der
Sonnenscheindauer (56,3 Stunden in der 1. Dekade, 31,3 Stunden in der 3. De-
kade) fiir die Abnahme der Artenzahl verantwortlich. Anders lagen die Verhilt-
nisse im April 1980: Giinstige Witterungsbedingungen (Zunahme der Temperatur
von der 1. zur 2. Dekade um 3 °C im Durchschnitt, deutliche Abnahme der
Niederschlige und Zunahme der Sonnenscheindauer) fiihrten zu einem merkli-
chen Anstieg in der Artenzahl, die, obwohl sich die Bedingungen mit Ausnahme
der Temperatur in der 3. Dekade wieder verschlechterten, dennoch eine weitere
Erhéhung der Artenzahl bewirkten.

5.1.3.2 Die Flugzeiten der apoiden Hymenopteren (Gattungsniveau)

Die verschiedenen apoiden Hymenopteren-Gattungen zeigen hinsichtlich ihrer
Aktivititszeiten eine deutliche jahreszeitliche Staffelung (Fig. 34). Dies gilt in
besonderem Umfang fiir die von ihren Abundanzen her im Gebiet dominierenden
Gattungen Andrena (Aktivititsmaximum Ende April), Halictus/Lasioglossum
(Aktivititsmaximum Ende Juni bis Anfang August) und Osmia (Aktivititsmaxi-
mum Mitte Mat).

Die zeitliche Staffelung der Aktivititszeiten der im Gebiet vorkommenden
Bienen-Gattungen kann nur als ein Produkt selektiver Prozesse verstanden wer-
den. Hierbei kommt dem Wettbewerb um das begrenzte Nahrungsangebot eine
Schliisselrolle zu.
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Tabelle 19. Witterungsverhiltnisse im Monat April fiir die Jahre 1979, 1980 und 1981 (s.
auch Kap. 2.3) und die in diesem Monat pro Jahr festgestellte Bienen-Artenzah! (Fig. 33).

Jahr Temperatur Niederschlag maximale Bienen-
arten-Zahl
1979 8,5°C (gering) 62,9 mm (hoch) 14 Arten
1980 8,5°¢ (gering) 44,3 mm (etwa 21 Arten
Durchschnitt)
1981 10,5°C (hoch) 18,4 mm (gering) 23 Arten
@ 9,1% 41,9 mm 19 Arten
1. Dekade 2. Dekade 3. Dekade
1979 Temperatur
Tagesdurchschnitt] 6,8° ¢ 9,5° ¢ 8,5°
Dekade
Niederschlag
Gesamtmenge/ 9,4 mm 32,0 mm 21,5 mm
Dekade
Sonnenscheindauver
Gesamtmenge/ 56,3 Std. 49,6 std. 31,3 std.
Dekade
Artenzahl 14 10 5
1. Dekade 2. Dekade 3. Dekade
¢}
Temperatur
Tagesdurchschnitt 6,2°C 9,3% 8°c
Dekade
Niederschlag
Gesamtmenage/ 15,1 mm 2,7 mm 26,5 mm
Dekade
Sonnenscheindauer
Gesamtmenge/
Dekade 45,2 Std. 79,2 std. 46,4 Std.
Artenzahl 11 17 21

Auch die Gattung Bombus muR in diesem Zusammenhang mitberiicksichtigt werden, ob-
wohl ihre Vertreter ein sehr weites Sammelareal haben kdnnen und somit nicht als ,,biotop-
stindig" zu betrachten sind. Sie besuchen zwar in unterschiedlichem Ausmafl und auch zu
recht verschiedenen Zeiten im Jahr das Untersuchungsgebiet, haben jedoch eine groRe Be-
deutung fiir die Bestiubung zahlreicher Pflanzenarten und dadurch auch einen gewissen se-
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Fig. 34. Phinologie der Bliitenbesuchs-Aktivitit der im Untersuchungsgebiet vorkommenden
apoiden Hymenopteren-Gattungen; maximal in den Jahren in einer Dekade erreichte Bliiten-
besuchs-Hiufigkeit pro Gattung = 100 %; Summenkurven der Jahre 1979—1981. Miteingear-
beitet sind in die phinologische Auswertung die Farbschal-Finge von 1981 (559 Individuen;

KLEIN 1981).
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lektierenden EinfluR auf deren Phinologie. Bei den Vertretern aller anderen Gattungen be-
finden sich Nistplatz und Nahrungsautotop entweder auf der Fliche selbst oder in unmitte}-
barer Umgebung.

Im Gebiet lassen sich drei mehr oder weniger gut voneinander abgrenzbare
SAktivitdtsschibe verschiedener Bienengattungen feststellen, die
analog zu den Blumenwellen der Vegetation Zeitpunkte im Jahr darstellen, an
denen Insektentaxa, hier die Gattungen der apoiden Hymenopteren, aspektbe-
stimmend sind:

a) Friithlingsaspekt (,,Welle** der solitiren Arten)

b) Sommeraspekt (,,Welle* der solitiren, hemisozialen und sozialen Arten)

¢) Hochsommeraspekt (,,Welle'* der parasitierenden Arten).

Fiir den Frithlingsaspekt sind besonders die Gattungen Andrena (Aktivitits-
maximum Ende April) und Osmia (Aktivititsmaximum Mitte Mai) charakteri-
stisch. DaB gerade diese beiden Gattungen so frith im Jahr erscheinen, hingt mit
der Individualentwicklung ihrer Arten zusammen. Sie tiberwintern nicht im Lar-
venstadium wie viele andere Solitirbienen, sondern durchlaufen noch vor Ein-
bruch des Winters alle Entwicklungsstadien bis zum Adulttier, verbleiben den
Winter iiber im Schutz des Nestes noch im Boden und schliipfen dann zeitig im
Frithjahr aus. Die Arten der Gattung Nomada, die Andrena-Arten parasitieren,
fliegen zur selben Zeit. Die auf Andrena folgende Gattung Eucera hat im Gebiet
nur einen Vertreter (Eucera tuberculata); diese Langhornbiene ist mit den lan-
gen Fiihlern ein besonders auffilliger Bliitenbesucher.

Ein Vorsommeraspekt fehlt im Gebiet. Auch die Bienen haben ein ,,phino-
logische Liicke'‘ im Juni, die aus den botanischen Daten verstindlich wird: Es
gibt hohe Artenzahlen blithender Pflanzen, aber eine nur geringe Blumendichte.
Zu dieser Zeit treten nur individuenarme Gattungen im Gebiet auf: Neben der
Gattung Hylaeus fliegt Megachile und ihr Parasit Coelioxys. Vielleicht entgeht
Megachile so dem Konkurrenzdruck der individuenreicheren Gattungen des
folgenden Sommeraspekts.

Der Sommeraspekt wird besonders durch soziale Arten bestimmt. Hier er-
reicht die Grofgattung Halictus/Lasioglossum ihre hochste Individuendichte. Sie
ist zu einer Zeit im Jahr hauptaktiv (Juli), an dem auch das Blumenangebot ein
Maximum erreicht. Viele der solitiren Arten scheinen aufgrund des Konkurrenz-
druckes solcher individuenreicher Arten ,,gezwungen'* zu sein, ihre Aktivitits-
zeit auf andere Monate zu verlegen. Nur Gattungen mit korpergrofien Arten kon-
nen sich anscheinend in dieser Zeit halten (Dasypoda, Chelostoma).

Der Hochsommeraspekt ist besonders durch sozialparasitierende Arten ge-
kennzeichnet; so die Gattung Psithyrus, die an Bombus, und die Gattung Sphe-
codes, die vorwiegend an Halictus/Lasioglossum parasitiert.

Tritt die Gattung Bombus im Gebiet auf, so bestimmt sie entweder den Friih-
lings- oder den Sommeraspekt mit.

In bezug auf den Zeitpunkt ihres Aktivititsmaximums verhielt sich im Ver-
gleich der drei Jahre die Gattung Osmia am konstantesten (Maximum zweite
Mai-Dekade). Eine geringe jihrliche Variation zeigte die Gattung Andrena (Akti-
vititsmaximum erste Dekade April bis erste Dekade Mai); groRere jihrliche Un-
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Fig. 35. Jahreszeitliche Verteilung der Individuendichte der Gattungen Andrena (x - - - x),
Osmia (x— - — - X), Halictus/Lasioglossum (x x) und Bombus (x— — —x) im Vergleich

der Jahre 1979 und 1980.

terschiede kennzeichneten hingegen die GroRgattung Halictus/Lasioglossum
(dritte Dekade Juni bis dritte Dekade August).

Sehr groRe jihrliche Fluktuationen bei der Gattung Bombus (1979 Maximum
zweite Dekade Juli, 1980 und 1981 erste und zweite Mai-Dekade) lassen eine
zeitliche Einordnung in die gestaffelte Abfolge der anderen Gattungen nicht zu.

In den Jahren 1979 und 1980 gab es bei Halictus/Lasioglossum und Bombus
besonders groe Abweichungen in den Individuenzahlen. 1979 erreichte von al-
len apoiden Hymenopteren die Gattung Bombus die hochste Individuendichte in
der zweiten Dekade des Juli, 1980 die GroRgattung Halictus/Lasioglossum in
der dritten Dekade des Juli (Fig. 35). Eine Zunahme der Individuendichte der
Gattung Bombus korreliert anscheinend mit einer Abnahme der der Grogattung
Halictus/Lasioglossum. Die Gattung Osmia war 1979 mit héheren Individuen-
zahlen im Gebiet vertreten als 1980, die Gattung Andrena zeigte kaum groBere
Schwankungen zwischen den Jahren (Fig. 35). GroRe jihrliche Unterschiede im

Zeitpunkt des Aktivititsmaximums kdnnen verschiedene Ursachen haben; dies
sei im folgenden erldutert:

Bei der Gattung Bombus, deren Arten ein groes Flug- und Sammelgebiet ab-
decken, lassen sich die beiden sehr stark variierenden Aktivititszeitpunkte der
Jahre 1979 und 1980 auf eine jahreszeitlich unterschiedlich grofe Sammelinten-
sitit im Gebiet zuriickfihren. Anders verhilt es sich mit Arten, die im Gebiet
oder in unmittelbarer Umgebung ihren Nistplatz haben, das Untersuchungsgebiet
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aufgrund der geringen GroRe thres Flugareals, ihres ,,home range*, also kaum
verlassen.

Je stirker eine Art an eine spezifische Nahrungsquelle gebunden ist und je
zeitlich begrenzter diese zur Verfiigung steht, um so genauer mufl die phinolo-
gische Synchronisation mit dieser sein; somit diirfen Arten mit einem héheren
Stenanthiegrad nur geringe Abweichungen in ihrem jihrlichen Aktivitdtszeit-
punkt zeigen. Da diese Arten (i.d.R. individuenarm) kaum mit Konkurrenten zu
rechnen haben, ist ihre Aktivititsdichte nur in geringem Umfang von solchen
abhingig. Gleiche Witterungsbedingungen, Nahrungsmengen und Populations-
grofle vorausgesetzt, darf nicht mit grofen Aktivititsunterschieden im Vergleich
der Jahre gerechnet werden.

Nahrungsgeneralisten sind zeitlich weniger festgelegt. So zeigen im Vergleich
der Jahre die sozialen Arten der GroRgattung Halictus/Lasioglossum groflere Un-
terschiede in bezug auf den jihrlichen Aktivitdtszeitpunkt. Auch aufgrund ihrer
groBeren Individuenzahlen und des breiteren Nahrungspflanzen-Spektrums, das
sie nutzen, ist ihre Aktivitdtsdichte in h6herem MaRe von der im Gebiet vorherr-
schenden Konkurrenzsituation abhingig. Die niedrige Bliitenbesuchs-Aktivitit
von Halictus/Lasioglossum im Jahr 1979 kdnnte — wie bereits erwihnt — mit der
Konkurrenziiberlegenheit der Gattung Bombus zusammenhingen. Die geringen
jahrlichen Schwankungen bei der Gattung Andrena und der in den Jahren fast
vollig identische Aktivitdtszeitpunkt der Gattung Osmia lassen sich als Produkt
co-evolutiver Prozesse verstehen und als Synchronisation mit der Phinologie be-
stimmter Nahrungspflanzen interpretieren.

Nach der Variation des Aktivititszeitpunktes im Vergleich mehrerer Jahre
kann ein zeitlich stirker festgelegter Blitenbesucher-Kreis im Friihjahr (Andrena
und Osmia) von einem zeitlich stirker variierenden Blitenbesucher-Kreis mit gro-
Berer Populationsdynamik im Sommer (soziale Arten von Halictus/Lasioglos-
sum) unterschieden werden. Die Gattung Bombus it sich infolge threr Vagilitat
nicht in dieses System miteinbeziehen.

5.1.3.3 Die Staffelung der Flugzeiten (Artniveau)

Die markanteste zeitliche Staffelung ihrer Flug- bzw. Bliitenbesuchs-Aktivitit
im Jahresverlauf hatten die Vertreter der Gattung Andrena (Fig. 36). In keinem
Fall teilte eine Andrena-Art mit mehr als zwei anderen Arten ithr Aktivititsma-
ximum. Die Flugzeit der Andrena-Arten war zeitlich eng begrenzt; sie betrug im
Durchschnitt nur 34 Tage.

Die Gattung Andrena fliegt zu einer Zeit im Jahr, in der auch das potentielle
Nahrungsangebot die deutlichste phinologische Staffelung zeigt und sich die
kurzen Blithzeiten der einzelnen Pflanzenarten nicht so stark dberlappen. Die
ebenfalls kurze Flugzeit und das zu dieser Jahreszeit noch geringe Blumenange-
bot ,,zwingt* die einzelnen Andrena-Arten, sich auf ein enges Pflanzenarten-
Spektrum zu beschrinken.

Warum sind nun gerade die Flugzeiten der Andrena-Arten zeitlich so deutlich
gestaffelt? Diese Frage ist fiir monovoltine Arten leichter zu beantworten als fiir
bivoltine. Da es sich um sehr individuenarme Arten handelt, scheidet Konkur-
renzvermeidung wahrscheinlich aus. Es ist jedoch bekannt, daB viele monovolti-
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Fig. 36. Jahreszeitliche Staffelung einiger Andrena-Arten; N = Anzahl der dieser Phinologie
zugrunde liegenden Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Individuen-
zahl = 100 %; Summenkurven 1979—1981.
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Fig. 37. Phinologie einiger Halictus/Lasioglossum-Arten; N = Anzahl der dieser Phinologie
zugrunde liegenden Individuen; S = Arten mit sozialer Lebensweise; maximal von einer Art
in einer Dekade erreichte Individuenzahl = 100 %; Summenkurven 1979—1981.
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ne Andrena-Arten nur bestimmte Nahrungspflanzen besuchen; manche von ih-
nen werden sogar als mono-/oligophag eingestuft (s. z.B. ALFKEN 1934/35,
SCHMIEDEKNECHT 1930; s. auch Kap. 6.2.2.3). In einzelne Artnamen ist diese
Nahrungspriferenz sogar miteingegangen (A. lathyri, A. anthrisci u.a.). Ein sol-
ches Verhalten wiirde eine deutliche phinologische Abfolge der monovoltinen
Andrena-Arten entsprechend der ihrer Vorzugspflanzen erkliren. Bivoltine hin-
gegen miissen ein breiteres Nahrungsspektrum aufweisen, es sei denn, die Bliih-
zeit der bevorzugten Pflanzenart reicht iiber mehrere Generationenfolgen, oder
nah verwandte Arten einer Pflanzengattung kommen zeitlich im jahr phinolo-
gisch gestaffelt vor. Ansonsten ist das polyphage Verhalten der bivoltinen Arten
aus dem wechselnden Blumenangebot im Laufe des Jahres und der daraus resul-
tierenden Notwendigkeit zu einer hoheren Nahrungsflexibilitit leicht erklirbar.

Auch die GroRgattung Halictus/Lasioglossum zeigt eine zeitliche Abfolge von
Aktivitdtsgipfeln einzelner Arten. Die soziale Lebensweise vieler Vertreter dieser
GroRgattung und — dadurch bedingt — das Auftreten mehrerer Generationen
filhren hiufig zu mehrgipfeligen Phinologiekurven (Fig. 37) und zu einer sehr
langen durchschnittlichen Flugzeit von 101 Tagen. Die groften Abundanz-
schwankungen im Jahresverlauf hatten Halictus simplex und Lasioglossum morio
mit je vier gesonderten Aktivititsgipfeln.

Es erreichen nie mehr als sechs Arten innerhalb einer Dekade zusammen ihr
Aktivititsmaximum. Auch trifft eine Art mit einem ihrer Aktivititsgipfel nie
mehr als zweimal mit ein und derselben Art aufeinander.

Ein Vergleich der Phinologiekurven in verschiedenen Jahren zeigt, daR die
Aktivititsmaxima vieler Arten in der Regel etwa zum gleichen Zeitpunkt im Jahr
wieder auftreten. Dies gilt jedoch nicht fiir alle Arten (s. ausfiithrlich KRATOCH-
WIL 1983a).

Eine Interpretation der phinologischen Ergebnisse stofte bei der GroRgattung
Halictus/Lasioglossum auf zahlreiche Schwierigkeiten. Da es innerhalb der bei-
den Garttungen die verschiedensten Stufen sozialen Verhaltens gibt, von solitiren
bis zu hochsozialen Arten (EBMER 1969) und iiber die Biologie vieler dieser Ar-
ten noch sehr wenig bekannt ist, kénnen auch die phinologischen Ergebnisse nur
ansatzweise erklirt und interpretiert werden.

Die lange Flugzeit der Arten, die mehrere Generationen ausbilden, oder sol-
cher, die durch ihre soziale Lebensweise eine besondere Populationsrhythmik
(Schliipfen von Arbeiterinnen) zeigen, fiihrt zu einer weiten Uberlappung der
Aktivititszeiten einzelner individuenreicherer Arten im Jahresverlauf. Dennoch
verteilen sich die verschiedenen Aktivititsgipfel recht gleichmiRig auf die gesam-
te Flugzeit der Grofgattung. Nur im Juli treffen die Aktivititsgipfel von 6 Arten
und Anfang September die von 4 Arten zusammen. Da es sich um Aktivititszah-
len von Bliitenbesuchen handelt, liegt die Vermutung nahe, da iber dieses phi-
nologische Verhalten eine Nahrungskonkurrenz vermieden wird. Die polyvolti-
nen und sozialen Arten kénnen nur durch eine polyphage Erndhrungsweise tiber-
leben.

Ein Vergleich der Phinologie individuenreicherer Arten {iber mehrere Jahre
zeigt ein nicht immer vollig identisches zeitliches Aufeinandertreffen ihrer
Aktivititsmaxima. Eine solche Variation kann mehrere Griinde haben. So hat die
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Witterung einen wesentlichen EinfluR auf den Aktivititszeitpunkt einzelner Ar-
ten. Aber auch andere Faktoren kdnnen Ursache solcher populationsdynami-
schen Schwankungen sein, die sich in verschiedenen Jahren entsprechend unter-
schiedlich auswirken: hoher Parasitenbefall im Vorjahr, ungeniigende Brutfiir-
sorge durch Ressourcenlimitierung im vorhergehenden Jahr u.a.m. Neben diesen
Populationsschwankungen sind — bedingt durch das breite Nahrungsspektrum
der Arten dieser GroRgattung — auch unterschiedliche Konkurrenzverhiltnisse
als mogliche Ursache variierender Bliitenbesuchs-Aktivititen anzunehmen. Auch
muf beriicksichtigt werden, daf das Bliihmaximum vieler der spiter im Jahr bli-
henden Pflanzenarten variiert. Da nur Bliitenbesuchs-Aktivititen dieser Insekten
erfaBt wurden, spiegeln diese immer auch gleichzeitig in gewissem Umfang das
Blumenangebot wider.

Die Arten der Gattung Osmia haben ebenfalls eine deutliche jahreszeitliche
Staffelung ihrer Aktivititsmaxima (Fig. 38). Nur zwei Arten erreichten mit ho-
her Individuendichte zum selben Zeitpunkt im Jahr ithre Aktivititsgipfel (O.
rufobirta und O. aurulenta). Die durchschnittliche Flugzeit war — trotz solitirer
Lebensweise und Monovoltinismus — mit 101 Tagen sehr lang. O. rufobirta und
O. spinulosa zeigten im Vergleich der Jahre zeitliche Unterschiede in ihren Akti-
vitdtsmaxima, O. aurulenta dagegen nicht (Fig. 38).

Die Gattung Osmia kommt im Gebiet mit drei besonders individuenreichen
Arten vor, von denen zwei (O. rufobirta und O. aurulenta) zu etwa gleichem
Zettpunkt im Jahr (Mai) ihr Aktivititsmaximum erreichen, eine weitere Art (O.

Madrz April Mai Juni Juli August September Oktober November |N

@

O.rufa

O.rufohirta

¥

0.aurulental6?|

O.spinulosal90

Marz April Mai Juni Juli August September | Oktober November |N
1979 O.rufohirta |20,
1980 15
1979 O.aurulenta |32
1980 ”
1979 0.spinulosals?
1980 EJ

Fig. 38. Phinologie von Arten der Gattung Osmia; Summenkurven 1979—1981 und im Ver-
gleich der Jahre 1979 und 1980; N = Anzahl der dieser Phinologie zugrunde liegenden
Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Individuenzahl = 100 %.
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spinulosa) fliegt erst zu einem spiteren Zeitpunkt (Ende Juli/Anfang August). Es
wird im bliitenokologischen Teil zu fragen sein, auf welche Art und Weise die bei-
den Arten (O. rufobirta und O. aurulenta) ihre Konkurrenz vermindern,

O. spinulosa erscheint erst spiter im Jahr und ist somit zeitlich weitgehend
von den anderen beiden Arten separiert. Thre Hauptaktivititszeit teilt diese
Osmia-Art aber mit besonders vielen anderen Bienenarten (so z.B. vielen sozialen
Arten der GroRgattung Halictus/Lasioglossum). Auch hier bleibt die Frage zu-
nichst offen, welchen Vorteil diese zeitliche Separation der Osmia-Arten hat und
mit welcher Erndhrungsstrategie O. spinulosa im Gebiet iiberlebt.

Auch fiir die Gattung Osmia ist bezeichnend, daR keine Art im juni einen
Aktivitdtsgipfel ausbildet und es hier — wie bei anderen Gattungen auch — eine
~phinologische Liicke* gibt. Betrachtet man die Variation der
Aktivitdtszeitpunkte im Vergleich der Jahre, so ist O. aurulenta die Art, die sich
am konstantesten verhilt. Fiir sie ist im Gebiet ein entsprechend engeres Nah-
rungsspektrum zu fordern als fiir O. rufobirta, die sich hinsichtlich des Aktivi-
titszeitpunktes im Vergleich der Jahre variabler verhdlt. Noch stirker variiert
O. spinulosa. Sie tritt jedoch zu einem Zeitpunkt auf, an dem zahlreiche Pflan-
zenarten mit variierenden Bliihmaxima lange blithen.

Die folgenden Ergebnisse fiir die Gattung Bombus lassen sich aus deren bereits
diskutierter Eigenart des ,,flugtiichtigen Generalisten’* verstehen.

Die Gattung Bombus zeigt die lingste durchschnittliche Flugzeit mit 128 Ta-
gen. Eine Staffelung der Aktivititsmaxima liegt nicht vor (Fig. 39). Mit einer
Ausnahme (B. pratorum) haben alle im Gebiet vorkommenden Bombus-Arten
ihr absolutes Aktivititsmaximum im Juli. Ein Vergleich der Phinologiekurven
der Bombus-Arten in verschiedenen Jahren zeigt z.T. betrichtliche Unterschiede
(Fig. 40).

5.1.3.4 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen,
Skologischen Verbreitungstypen und Vegetationstypen aufgeschliis-
selten Arten

Zwischen dem Auftreten der Vertreter einer Gattung im Jahreslauf-und derem
Arealtypen-Spektrum lassensich klare Zusammenhinge erkennen:

Die Gattung Andrena mit einem Aktivititsmaximum im April weist einen
hohen Anteil von Arten mit eurosibirischer und mitteleuropiischer Verbreitung
auf (75,6 %) und einen geringen Anteil an submediterran, mediterran und pan-
nonisch verbreiteten Arten (17,6 %). Die Gattung Osmia mit einem Aktivitits-
maximum im Mai hat einen weitaus hoheren Apteil von Vertretern der letztge-
nannten Faunenelemente (31,2 %), ebenso die Grofgattung Halictus/Lasioglos-
sum (32,7 %) mit einem Aktivititsmaximum im Juni. Eurosibirische und mittel-
europiische Elemente sind bei thnen nur noch zu 68,8 % und 65,5 % vorhanden.

Auch innerhalb einer Gattung ist eine solche jahreszeitliche Verteilung der
Arealtypen deutlich erkennbar. Arten mit eurosibirischer oder mitteleuropiischer
Verbreitung fliegen frither im Jahr, wohingegen Arten mit vorwiegend submedi-
terraner, mediterraner oder pannonischer Verbreitung erst spiter auftreten (Fig.
41, 42).

37 Phytocoenologia 11
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April Mai Juni Juli August | September | Oktober NJ

B.pratorum | 72

B.lopidarius | 90

Bhortorum | 15

B.silvarum | 45

B.terrestris (119

B.pascuorum|137

Bhumilis S1

B.lucorum |85

Fig. 39. Phinologie der Bombus-Arten; N = Anzahl der dieser Phinologie zugrunde liegen-
den Individuen; maximal von einer Art erreichte Individuenzahl = 100 %; Summenkurven
1979 und 1980.

Mirz April Mai Juni Juli August September Oktober |N
1979 B.pratorum [3%
1980 38
1979 B.lapidarius [*!
1980 s
1979 B.terrestris |92
1980 4%
1979 B.pascuorum |93
1980 L2
1979 B.lucorum {60
1980 22

Fig. 40. Phinologie der Bombus-Arten im Vergleich der Jahre 1979 und 1980; N = Anzahl
der dieser Phinologie zugrunde liegenden Individuen pro Jahr; maximal von einer Art in
einer Dekade im Jahr erreichte Individuenzahl = 100 %.

Zwischen dem maximalen Auftreten der einzelnen Gattungen im Jahreslauf
und threm 6kologischen Verbreitungstypen-Spektrum
gibt es ebenfalls deutliche Zusammenhinge:

Die Gattung Andrena weist den grofiten Anteil eurySk-hylophiler Arten auf
(61,5 %) und einen recht geringen Anteil euryék-eremophiler Elemente (19,2 %).
Die Gattung Osmia besitzt bereits zu 66,7 %, die GroRgattung Halictus/Lasio-
glossum zu 71,4 % euryok-eremophile Arten,

Auch innerhalb einer Gattung lassen sich 6kologischer Verbreitungstyp und
das maximale jahreszeitliche Auftreten einzelner Arten in Korrelation bringen:
Zur Jahresmitte hin nehmen die eury6k-hylophilen und stendk-hylophilen Arten
ab, die eurySk-eremopbhilen zu (Fig. 43, 44).
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April Mai Juni Juli
100 553

% \ Andrena
80

60 —

Fig. 41. Jahreszeitliche Verteilung der Akti-
vititsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von

Arten der Gattung Andrena und prozentuale 40
Aufschliisselung nach Arealtypen; N = An-

zahl der beriicksichtigten Arten pro Monat.

Tiergeographische Angabe: 20 2,0\\1)(2‘6
eurosibirisch, mitteleuropiisch (0—0) fe)
(sub-)mediterran, pannonisch (x—x) 6. Z/A 16.6
eurosibirisch-boreoalpin, boreal (2) x 12

subatlantisch (0). J

April Mai Juni Juli ]Augusf Sept.

T

. o—

100 100 Halictus /
% Lasioglossu
80

60F

20 —

Fig. 42. Jahreszeitliche Verteilung der Aktivitismaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Arten
der Grofgattung Halictus/Lasioglossum und prozentuale Aufschliisselung nach Arealtypen;
N = Anzahl der beriicksichtigten Arten pro Monat.

Tiergeographische Angabe:
eurosibirisch, mitteleuropiisch (o
(sub-)mediterran, pannonisch (x
eurosibirisch-boreoalpin, boreal (4).

o)
x)

Es wurde mehrfach darauf hingewiesen, da eine Art, die kiihlere oder frische-
re Lebensriume besiedelt, dann in einer Trockenrasen-Gesellschaft iiberleben
kann, wenn sie z.B. frith im Jahr erscheint. Arten, die dem eurosibirischen und
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Fig. 43. Jahreszeitliche Verteilung der Aktivititsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Arten
der Gattung Andrena und prozentuale Aufschliisselung nach 6kologischen Verbreitungs-
typen; N = Anzahl der beriicksichtigten Arten pro Monat.

April | Mai Juni | Juli |August| Sept.
l
Halictus / 100 180
100 — . x
Lasioglossum
°/° 83
eurydk-
80 eremophil
66.7 (x——x)
X
60 =
50
| s,
B - 750\
L0 33~ - hypereurysk-
g . intermedidr
\_ (0---o0)
- 1
20 \
N=3 N=0 N=2 N=6 N=3 N=2

Fig. 44. Jahreszeitliche Verteilung der Aktivititsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Arten
der Grofigattung Halictus/Lasioglossum und prozentuale Aufschliisselung nach 8kologischen
Verbreitungstypen; N = Anzahl der beriicksichtigten Arten pro Monat.

mitteleuropiischen Faunenelement angehdren, und die in der Regel an kihlere
und feuchtere Habitate angepafit sind (eurydk-hylophiler Verbreitungstyp), sind
demnach in einer Halbtrockenrasen-Biozonose oft auch auf das Friihjahr be-
schrinkt. Diese jahreszeitliche Abfolge gilt z.B. fiir die Gattungen Andrena und
Halictus/Lasioglossum. Ein &hnlicher Zusammenhang liBt sich auch fir die
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Arten des atlantischen Faunenelementes aufzeigen. Arten mit zusitzlich (sub-)-
mediterranem und pannonischem Verbreitungsschwerpunke (eurydk-eremophile
Arten) treten erst spiter im Jahr auf. Keine Giiltigkeit hat diese Regel fiir die
Gattung Bombus. Die grofere Vagilitidt ihrer Arten und die damit verbundene
Ausweichmoglichkeit, dem Temperaturgradienten folgend entsprechende Habi-
tate aufsuchen zu kénnen, machen sie jahreszeitlich unabhingiger. Dariiberhinaus
besteht fiir Hummeln auch in begrenztem Umfang die Mdglichkeit zur Tempera-
turregulation (HIMMER 1933, REINIG 1970, HEINRICH 1972, HOCKING 1968).
So konnen sie neben ihrer eigenen Korpertemperatur auch ihren Stock ,klima-
tisieren’ und die Brut bei einer recht konstanten Temperatur halten (HOFF-
MANN 1978).

Betrachten wir die Apidofauna, so ergibt sich folgendes Bild:

Der April und auch zuvor bereits der Mirz ist durch zahlreiche Arten insbe-
sondere der Gattung Andrena und der GroBgattung Halictus/Lasioglossum ge-
kennzeichnet, die dem eurosibirischen Faunenelement angehdren.

Im Mai und Juni erh6ht sich schlagartig der Anteil submediterraner Arten der
Gattung Andrena und der GroRgattung Halictus/Lasioglossum. Hinzu kommen
auch die submediterran verbreiteten Arten der Gattung Osmia und besonders die
der Gattungen Eucera, Dasypoda und Rbopbhites.

Im Juli tritt durch die sozialen Arten der Gattung Bombus quantitativ im
Bliitenbesuch das eurosibirische Faunenelement in Erscheinung. Unterstiitzt
wird dieser Blitenbesucher-Aspekt durch die sozialen Arten der GroRgattung
Halictus/Lasioglossum, von denen die Arten des Untersuchungsgebietes mit we-
nigen Ausnahmen dem mitteleuropiisch/eurosibirischen Faunenelement zuzu-
rechnen sind. Zum selben Zeitpunkt haben auch zwei eurosibirisch verbreitete
Arten der Gattung Chelostoma im Gebiet ihren Aktivititsgipfel. Der Juli ist dem-
nach durch ein stark mitteleuropiisch/eurosibirisch getdntes Bliitenbesucher-
Spektrum gekennzeichnet. Bezeichnend ist, daf die GroRgattung Halictus/
Lasioglossum im Juli einen leichten aber doch merklichen Riickgang submediter-
raner und pannonischer Arten und eine Zunahme eurosibirischer und mitteleuro-
piischer Arten aufweist.

Im August und September nimmt bei der GroRgattung Halictus/Lasioglos-
sum die Anzahl von submediterranen und pannonischen Arten wieder zu und
erreicht ihren Hohepunkt. Dies it sich darauf zuriickfijhren, daf die Fangwahr-
scheinlichkeit steigt, weil die Halictus- und Lasioglossum-Minnchen vorwiegend
im Spitjahr auftreten.

In der zweiten Jahreshilfte vermischen sich also die Faunenelemente in ihrer
Phinologie sehr stark.

Es liegt nahe, diese unterschiedlichen Aktivititszeiten in einem arealgeogra-
phischen Zusammenhang zu sehen. MICHENER (1940, zit. nach LINSLEY 1958)
hat dies in groben Ziigen fiir die nordamerikanische Bienenfauna bereits angedeu-
tet und einen Bezug zur Vegetation gesucht.?’

20 Zitat aus LINSLEY (1958): “With reference to North America, MICHENER (1940) has
stated that the bees of the desert areas may be arbitrarily divided into two overlapping
groups based upon their season of flight and the nature of the plants upon which they
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Die submediterran und pannonisch verbreiteten Bienenarten haben ihr Akti-
vititsmaximum im Mai, Juni und im Spitsommer ganz entsprechend dem Bliih-
termin der submediterran und pannonisch verbreiteten Pflanzenartén. Dies kann
nur als Anpassung an die Klimaverhiltnisse des sommerariden Hauptverbreitungs-
gebietes der Arten verstanden werden.

Eurosibirische Arten haben neben einem ersten Aktivititsmaximum im Friih-
jahr einen besonderen Aktivititsschwerpunkt im Sommer (Juli), wo im Gegen-
satz zu sommerariden Klimaten giinstige Lebensbedingungen herrschen.

Das nochmalige Auftreten submediterraner Arten der GroBgattung Halictus/
Lasioglossum im August und September hat populationsékologische Griinde: zu
dieser Zeit erscheinen die Minnchen. Auch im Siiden sind zu dieser Zeit die Be-
dingungen wieder giinstiger. Bliiten haben fiir diese Arten dann zusitzlich eine
wesentliche Funktion als Rendezvous-Plitze.

In diesem Zusammenhang stellt sich die Frage, ob eine soziale Lebensweise
auch als arealgeographische Anpassung angesehen werden kann; so sind z.B. alle
im Gebiet vorkommenden Arten der Gattung Bombus eurosibirisch verbreitet.
Auch fast alle sozialen Arten der GroRgattung Halictus/Lasioglossum des Unter-
suchungsgebietes gehdren dem mitteleuropdisch/eurosibirischen Arealtyp an.
Sicher sind in warmgemiigten Gebieten mit langer Vegetationsperiode Arten
mit polyvoltinen Entwicklungszyklen oder mit sozialer Lebensweise im Vorteil.
Mit Verkiirzung der Vegetationsperiode nach Norden, aber auch durch lebens-
feindliche, hohe Sommertemperaturen im Siiden, werden lang andauernde giin-
stige Entwicklungszeiten fiir Tier- und Pflanzenarten zum Teil stark verkiirzt.
Es liegt nahe, in solchen Klimaten eher Arten zu vermuten, die entweder solitir
leben und monovoltin sind oder in siidlichen Gebieten durch Einschieben einer
Aestivations-Diapause einen bivoltinen Entwicklungszyklus erreichen. Ein sol-
cher diirfte jedoch nicht die Regel sein, da das Vorkommen der Bienenarten meist
auf die erste Jahreshilfte beschrinkt bleibt.

43 der 132 im Gebiet vorkommenden Bienenarten lieRen sich nach einer
Literaturauswertung (s. KRATOCHWIL 1983a) verschiedenen weitgefaten Vege-
tationstypen als ,,Charakterarten (WOLF 1955) zuordnen (Magerrasen i.w.S.,
N = 20; zusitzlich typisch fiir Mesobrometen als solche, N = 10; Fettwiesen,
N = 13). Pro Vegetationstyp wurde nun der Monat, an dem die meisten Bienen-
arten im Gebiet ,,Scheibenbuck ihr Aktivititsmaximum erreichten, gleich
100 % gesetzt; auf diesen Wert beziehen sich die anderen Prozentangaben (Fig.
45):

Die Aktivititskurve der charakteristischen Insektenarten des M esobro-
metum erreicht bereits im Mai ihren Aktivititsgipfel und bilt ihn iiber den
Juni und Juli aufrecht. Die Aktivititskurve der Insektenarten des brachgefalle-

feed. The first of these consist of genera which, in the desert, fly primarily in the spring
and are dependent upon the flowers of herbaceous mesophytes which grow and bloom
during the short period when the desert is relatively moist. These are primarily Holartic
types (e.g. Andrena, Dufourea, and Tetralonia). The second group consists of genera
which visit the flowers of the characteristic xerophytes, such as Larrea, Prosopis, and
Cercidium, that bloom not only in the spring but also later in the year. The nearest
relatives of these forms are Neotropical (e.g. Centris, Ericrocis, Protoxaea and apparently
Perdita), or representatives of nearly cosmopolitan genera (e.g. Halictus and Megachile).”
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% | Mdrz April Mai Juni Juli |August |September| Oktober |November

100

80

60
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20

Fig. 45. Flug- bzw. Bliitenbesuchs-Aktivitit der nach der Literatur fiir Halbtrockenrasen
(x x), Fettwiesen (8— — —@) und Magerrasen (0— — —0) charakteristischen Bienen-
arten im Jahresverlauf (Erliuterungen s. Text).

nen Arrhenatheretum istetwaum einen Monat auf das spitere Jahr
hin verschoben (Maximum Juli und September). Die Aktivititskurve der typi-
schen Magerrasen-Arten liegt genau zwischen denen der Halbtrockenrasen- und
Fettwiesen-Arten.

Verschiedene Pflanzengesellschaften kdnnnen nach ihrem Blithaspekt und hin-
sichtlich ihrer im Laufe des Jahres gebotenen maximalen Blumendichte stark
voneinander abweichen. Nach eigenen — bereits diskutierten — Ergebnissen un-
terscheidet sich die Phinologiekurve der Pflanzenarten des Mesobrometum
deutlichvonderdes Arrhenatheretum.

Der Verjauf dieser aus dem Untersuchungsgebiet gewonnenen Phinologie-
Kurven shnelt stark den Aktivititskurven der Bienenarten, die nach der Litera-
tur als charakteristische ,Halbtrockenrasen-Arten und ,,Arten der Fettwiese
einzustufen sind. Sowohl die Phinologie der Pflanzengesellschaft als auch die
der fiir sie nach der Literatur als typisch geltenden Bienen-Gemeinschaft zeigt
einen annihernd gleichen jahreszeitlichen Verlauf. Aus diesem Ergebnis 148t sich
eine Koinzidenz zwischen Phinologie von Pflanzengesellschaften mit der ihrer
typischen Bliitenbesucher-Gemeinschaft apoider Hymenopteren bereits vermuten.

5.2 Lepidofauna

5.2.1 Artenspektrum, Hiufigkeit, Unterschiede zwischen den Jahren

In den Jahren 1979 und 1980 wurden im Gebiet 56 bliitenbesuchende Lepidop-
teren-Arten (731 Individuen), die 10 Familien angehéren, festgestelit (Tab. 20).
Bei 40 Arten (72,7 %) handelt es sich um Tagfalter (Rhopalocera). Diese Zahl
entspricht 35,4 % der bisher aus dem Kaiserstuhl bekanntgewordenen Tagfalter-
Arten (SETTELE 1973).
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Tabelle 20. Liste der im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck' in den Jahren 1979 und 1980

nachgewiesenen Lepidopteren-Arten und ihre Individuenzahlen.
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Fig. 46. Verteilung der Artenhidufigkeiten der X
im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten s e x
nach PRESTON (1949); ausgezogene Linie = I S
nach Untersuchung gewonnene, gebrochene Li- 0 2 b 6 8 10
nie = Erwartungskurve nach PRESTON. Houfigkeitsklasse
idufigkeits-
klasse (Oktave) Individuenzahl Formel nach PRESTON
1 1-2 v = Yo - e (2. R)2
2 274 G = Anzahl der Arten, die in
3 4-8 der R-ten Oktave zu fin-
den sind
4 8-16
16-32 Yo= Anzahl der Arten in der
5 Modaloktave
) 32-64 .
6 R = Reihe der Oktaven (1-10)
-1
7 64-128 a = Ausgleichskonstante
8 128-256 (a=0,19)
9 256-512 :
10 512-1024

Ahnlich wie bei der Apidofauna ist also auch hier die hohe Artenzahl in ei-
nem recht kleinen Gebiet mit weitgehend nur einem Formationstyp (Rasenge-
sellschaften) und bei einer recht kurzen Beobachtungszeit von zwei Jahren be-
merkenswert. Zudem wurden nur tagfliegende Schmetterlingsarten und diese
auch nur beim Bliitenbesuch notiert. Wie bei der Apidofauna diirfte zwar der
groBte Teil der Arten erfaBt sein (s. die weitgehende Ubereinstimmung der Arten-
Mengen-Kurve mit der Erwartungskurve nach PRESTON 1949; Fig. 46), aber
wohl noch lingst nicht alle.

Die PRESTON-Verteilung zeigt, dal seltene Arten iiberreprisentiert sind:
69,1 % aller Arten des Gebietes lassen sich als rezedent, 21,9 % als subdominant,
7,2 % als dominant und 1,8 % als eudominant ¢instufen (Fig. 47). 1979 wurden
38, 1980 45 Lepidopteren-Arten im Untersuchungsgebiet festgestellt. Dabei
waren 27 der insgesamt 56 nachgewiesenen Arten in beiden Jahren vertreten
(= 48,2 %). GroRe Unterschiede hinsichtlich der Artenzahlen innerhalb einzelner
Familien sind im Vergleich der beiden Jahre nicht festzustellen.

Der hohe Anteil von fiir das Gebiet seltenen Arten beruht einerseits darauf,
dal bestimmte Arten mit sehr geringer Individuendichte im Gebiet vorkommen,
andererseits aber auch auf gelegentlichem Zuflug aus der Umgebung. Das im
Gegensatz zu den Kleinbienen viel groBere Flugareal (,,home range*’) der meisten
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Z . 22z B Fig. 47. Prozentanteile verschiedener
rezedent dominant Aktivititsdominanzen der im Gebiet
subdominant eudominant vorkommenden Lepidopteren-Arten.

Schmetterlingsarten macht solche Fluktuationen im jihrlichen Vorkommen be-
stimmter Arten innerhalb eines recht kleinen Untersuchungsgebietes leicht ver-
stindlich. Ferner ist in diesem Zusammenhang auch zu beriicksichtigen, daR ne-
ben ortstreuen, fir bestimmte Biotope oft sehr charakteristischen Schmetter-
lingsarten zusitzlich auch immer solche mit vorkommen, die nur wenig ortsge-
bunden sind. Hierzu gehdren einerseits die Wanderfalter (Saisonwanderer, Bin-
nenwanderer)?! und andererseits Arten, die kein ,»zielgerichtetes'* Migrationsver-
halten zeigen, sondern die jeweiligen Lokalititen und Standorte entsprechend
den jeweils vorherrschenden Umweltbedingungen aufsuchen. Diese werden nach
der Literatur auch als ,,vagrants* (BLAB & KUDRNA 1982) bezeichnet.

Als periodische Einwanderer (Saisonwanderer 1. Ordnung) kommen im Un-
tersuchungsgebiet Vanessa atalanta und Cynthia cardui vor, als nicht-periodische
Wanderfalter (Binnenwanderer) Gonepteryx rbamni, Artogeia napi, Pieris bras-
sicae, Inachis 10, Aglais urticae und Lycaena phlaeas.

Fiir die vollstindige Bestandsaufnahme der Lepidofauna eines Untersuchungs-
gebietes sind mehrere Jahre notwendig, fir Aussagen iiber durchschnittliche
Individuenzahlen sogar Jahrzehnte, will man die Populationsdynamik und
-rhythmik einzelner Arten miterfassen. Beeindruckende Beispiele iiber Popula-
tionsschwankungen bei Schmetterlingen geben EHRLICH et al. (1975) und
FORD & FORD (1930).

Bei einem Vergleich der Individuenzahlen verschiedener Familien in den
Jahren 1979 und 1980 fallen betrichtliche Unterschiede auf:

Einen starken Riickgang zeigten im Vergleich der beiden Jahre 1979 und
1980 die Pieriden (44,3 %), die Satyriden (63,2 %) und die Lycaeniden (48,5 %),
fast eine Verdreifachung der Individuenzahl hingegen die Zygaeniden (265 %).

2! Begriffserlduterungen s. EITSCHBERGER & STEININGER 1980.
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Die Nymphaliden und die Hesperiiden lieRen keine Schwankungen hinsichtlich
ihrer Individuenzahlen im Vergleich der beiden Jahre erkennen.

Da diese Individuenzahlen Blitenbesuchs-Zahlen entsprechen, lift sich nicht
eindeutig feststellen, ob die jihrlichen Unterschiede auf populationsdynamische
Erscheinungen zuriickzufiihren sind oder ob sie nur die unterschiedlichen Kon-
kurrenzverhiltnisse, die sich in verschieden groRen Bliitenbesuchs-Zahlen duRern,
widerspiegeln. Da auch fiir Schmetterlinge das Nektarangebot in einem Gebiet
limitiert ist, kann ein solcher Zusammenhang nicht ausgeschlossen werden. Ein
Vergleich der von den verschiedenen Schmetterlingsarten gemeinsam genutzten
Nahrungspflanzen konnte zur Losung dieser Frage wesentliche Hinweise geben
(s. bliitendkologischer Teil).

Bei der Mehrzahl der Schmetterlingsarten, die an Bliiten angetroffen werden
konnen, handelt es sich um Vertreter der ,,Echten Tagfalter** (Rhopalocera); zu
einem geringeren Prozentsatz kommen auch Vertreter der ebenfalls tagaktiven
Hesperiiden (Unterordnung Hesperoidea) vor. Dariiberhinaus treten auch einige
Arten tagsiiber an Bliiten auf, deren Familien systematisch den ,,Nachtfaltern*
(Heterocera) zuzuordnen sind (so alle Zygaeniden, einige der Arctiiden (z.B.
Eilema complana), Noctuiden (z.B. Gonospileia glyphica, G. mi), Geometriden
(Pseudopantbera macularia) und Pyraliden).

Nach Artenzahl dominieren im Gebiet die Lycaeniden (19,6 %) und die Nym-
phaliden (17,9 %). Beiden Familien zusammen gehdrt bereits ein Drittel aller
Arten an, die im Untersuchungsgebiet festgestellt werden konnten.

In der Paldarktis sind neben den Satyriden mit 421 Arten die Lycaeniden
(375 Arten) und die Nymphaliden (288 Arten) die artenreichsten Tagfalter-
Familien (KOSTROWICKI 1969). Innerhalb der Lycaeniden kommen besonders
viele Arten im submediterranen Raum vor (KOSTROWICKI l.c., HIGGINS & RILEY
1978). Da viele Nymphaliden-Arten eine groBe Skologische Amplitude haben,
gehdren dieser Familie eine Reihe von Ubiquisten an (z.B. Vanessa atalanta,
Cynthia cardusi).

Nach Individuenzahl dominieren die Lycaeniden (27,7 %), die Satyriden
(20,8 %) und die Pieriden (17,8 %). Diesen drei Familien gehé6ren iiber zwei
Drittel aller im Gebiet nachgewiesenen Individuen an.

In den artenreicheren Familien kommt jeweils eine Art mit besonders hoher
Aktivititsdominanz vor (einmal sind es zwei Arten): bei den Pieriden Artogeia
napi, bei den Satyriden Melanargia galathea, bei den Lycaeniden Lysandra bell-
argus/Polyommatus icarus, bei den Hesperiiden Ochlodes venatus und bei den
Zygaeniden Lictoria achilleae.

Innerhalb einer Familie lassen sich also meht rezedente als dominante Arten
feststellen; eine Ausnahme machen im Untersuchungsgebiet nur die Pieriden.
Dies bedeutet, daf alle dominanten Arten im Untersuchungsgebiet verschiede-
nen Familien angehdren.

Dominante Arten unterliegen im Vergleich mehrerer Jahre hiufig stirkeren
Populations-Schwankungen als rezedente Arten; folgende Ergebnisse bestitigen
diese Regel:



Tabelle 21. Angaben zur Faunistik, Biologie und Okologie der Lepidopteren-Arten des
Untersuchungsgebietes.

Legende zu Tabelle 21
N: Anzahl der Indivicduen pro Art

—————————— Angabe des frithesten und spidtesten Auftretens der
Art im Gebiet.

-------- Dauer der Flugzeit im Gebiet; bei bivoltinen Arten
ist die Flugzeit beider Generationen getrennt

angegeben,
in arabischen Zahlen (1 = Januar, 2 = Februar
usw.) ;x:im Raupenstadium tbexwinternd.

1 holarktisch

2 eurosibirisch

2.3 eurosibirisch-mitteleuropéisch

2.4 eurosibirisch-submediterran

2.5 eurosibirisch-pannonisch/pontisch

2.4.5 eurosibirisch-submediterran-pannonisch/pontisch

3 mitteleuropdisch

3.4 mitteleuropiisch-submediterran

3.4.5 mitteleuropdisch-submediterran-pannonisch/pontisch

4 submediterran

4.5.6 submediterran-mediterran-pannonisch/pontisch

4.8 submediterran-subatlantisch

5 pannonisch/pontisch

6 mediterran

7 boreoalpin

8 subatlantisch

Okologischer Verbreitungstyp (8V):

1 eremophil
1.1 eurybk-eremophil

1.2 stenbk-eremophil
2 hypereurytk-intermedisr
3 hylophil
3.1 eury8k-hylophil
3.2 sten8k-hylophil
K: Kulturfolger
U: Ubiquist

: Wanderfalter
SW: Saisonwanderer 1.0
BW: Binnenwanderer 1.0
HabitatzugehSxrigkeit (HZ):
Ubiquisten
mesophile Offenland-Arten
mesophile Arten offenlandbestimmter ‘Ubergangsbereiche
mesophile Waldarten
xerothermophile Offenland~Arten
xerothermophile Gehdlzbewohner
hygrophile Offenland-Arten

D T R N N

1 : eilne Generation (monovoltin) E:EL

2 : zwel Generationen (bivoltin) R+ Raupe

P : partiell weitere Generation P : Puppe
A : Adult



1.Gen.FZ

Art N 2.Gen. |FD Rz | TA |8V|HZ|Gz| US| W
Iphiclides podalirius 11187 . (1) 6-8| 245/ 116 |1 [P -
Pieris brassicae 41| 56. 18-318] 131! 6-7 | 23U|2 |1 |2 BW
Artogeia napi St| 24-195( 47-129(4870 :-61 1 3112 |2 |pP BW
Anthocharis cardamines 22(144-275. . 45 Z-g 2 3|1 |p .
Colias australis 23|235- 56(257-119| 1448 | 57-8 245/ 11|5 | 2 [ R .
Gonepteryx rhamni 16| 11.7-257, . 15 6-7 |2 AT | BW
183-145, 58
Leptidea sinapis 211 55-275.167- 18/2317| 5-6 | 34 |31|3 [2 [P .
Inachis io 8| 6.7-810. . 95 ;-3 2 2 Vv (v (A BW
Vanessa atalanta 3 . 18, (1) |68-10 10 |2 [1 |2 SW
Cynthia cardui 10| 47 188- 39|17 68-10 10 (2 |1 |2 SW
Aglais urticae 7| 47 138-188| 16 5-6 | 2 2 (1 |2|A BW
Araschnia levana 2[195-225. (4) ;—2 2 31(4 (2| P
Argynnis paphia 1)158. (1) 2-2 2 3114 [t [ER
Clossiana dia 5|135-117 52 68+4 | 2 3|2 |R .
Melitaea phoebe 2/138-158 . (3)1) 8+4 (24 |[11[6 |1 | R
Mellicta parthenoides 8| 96-117(318- 49335 7:8, 48 (117 |2 | R
|Euphydryas aurinia 4116, . (1) 2*,2 2 32|17 {1 R .
Melanargia galathea 82(266-298 110 8+6 | 345(31( 2 [1 | R .
Hipparchia fagi 4257~ 39 40 9+6 | 345/11|6 |1 | R .
Maniola jurtina 61|186-139 . 87 9%5 125 |3112 |1 | R
Aphanthopus hyperanthus 4287~ 68 . 10 9%5 [ 2 2|1 |R .
Coenonympha pamphilus 6/275-186| 68-298/2214[89%s [ 25 [31]2 |20 R j
Lasiommata megera 1 . 148 (1) [79%s [ 3as[3a[2 2R | .
Lasiommata maera 2206~ 47 . 14 79%5 | 2 3114 |2 | R .
Nordmania acaciae 10117 . (1) | 5*8 [465[11|6 |1 R
Callophrys rubi 10|284-116. 44 69 |2 [313]2]p
Lycaena phlaeas 1| S5, . (1) 6-8 |1 it2 (2| R BW
1044
Heodes tityrus 5116, 158-288[ 1,14 [69%4 | 345/ 31| 3 [2 | R | .
Cupido minimus 5| 65-225]187 271 |68%5 (2 115 2[R
Glaucopsyche alexis 2|275-116. . 16 7*4 | 2 1Ms [T [R .
Aricia agestis 1| 47 (1) |69%4 | 345[11]s5 [2[RrR | .
Cyaniris semiargus 1 18 . (1) 844 | 2 313 |1 |R .
Lysandra coridon 24| 18-128 13 4-6 | 34 |15 (1R .
Lysandra bellargus 149 275- 810, 134 |629%4[245] TS T2 TR [
Polyommatus icarus 679%4| 2 3102 12 |R | .
Pyrgus malvae 1| 96 . 1) 6-8 | 2 313 |1|pP .
Erynnis tages 4| 86~ 96. . {(2) 7974 |2 32| 1R .
Caterocephalus palaemon 412726-117. . 16 7+5 [ 1 32/ 7|1 | R .
Thymelicus sylvestris 3(227- 48 . 14 9*5 | 2 314 |1 | R
Ochlodes venatus 80| 116~ 48 . 55 10%5 | 2 3M3(1|R -
Procris manni 7| 306-257 . 26 8*5 (34 |16 |1|R
Lictoria achilleae 49| 96-318 . 84 8%5 | 345(11/5 [ 1R
Mesembrynus purpuralis 41116~ 47 . 24 10%5 | 245[ 1|5 | 1| R
2ygaena filipendulae 19| 56-278, . 84 9+6 | 245/ 31/ 3 [1 [ R .
Thermophila meliloti 6|116-267 . 46 9+5 | 245/ 31(4 |1 | R
Agrumenia carniolica 7|116-166. . 36 10%6 | 245/ 11[5 |1 | R
meffia transalpina 1 77 <. (M 9t6 [4 [NM[S5 [T [rR | .
Eilema complana 2|116. 38 (2) 9%6 | . . |29 R .
Gonospileia glyphica 13|265- 56| 18-318(1031| 6-8 | 2 < |«]2]|P
Gonospileia mi 71 135-116. . 30 6,%:190 2 e 12
Minoa murinata 1 318 (M 6-7 | . . |2|P .
9-10
Pseudopanthera macularia 8115~ 56, « 26 8 . .l20p .
Siona lineata 6| 56-116. . 7 8+4 | . 1R B
Cidaria rivata 1| S6 (1) |68-9 | . sl |2|P | .
Ematurga atomaria 1| Sé& (1) 5-8 | . <P .
Ortholitha chenopodiata 112572 . (1) [10%6 | . <« |- |1 |R .
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Die Familien mit dem héchsten Anteil rezedenter Arten (Nymphalidae und
Hesperiidae) lassen im Vergleich der beiden Jahre kaum Schwankungen hinsicht-
lich ihrer Individuenzahl erkennen, Familien mit einem groBen Anteil dominan-
ter Arten zeigen jedoch groe Fluktuationen (Pieridae, Lycaenidae, Satyridae).

5.2.2 Angaben zur Biologie und Okologie

In der Tabelle 21 sind die folgenden Angaben der im Untersuchungsgebiet vor-
kommenden Arten in einem Uberblick zusammengestellt*2:

— Individuenzahl

— Flugzeit der Imagines

— Flugdauer

— Raupenzeit

— tiergeographische Angabe

— Skologischer Verbreitungstyp

— Habitatzugehorigkeit

— Generationenzahl

— Uberwinterungsstadium

— Wanderverhalten.

5.2.2.1 Tiergeographische Angaben (Faunenelemente)

Die Lepidopteren (Tagfalter, Hesperiiden und Zygaeniden) wurden arealgeogra-
phisch nach denselben Kriterien wie die Apidofauna und die Pflanzen eingestuft.
Die z.T. sehr genauen Angaben, die iiber Schmetterlinge vorliegen, erleichtern
eine arealgeographische Einordnung. Besonders ist in diesem Zusammenhang die
Arbeit von KOSTROWICKI (1969) zu erwihnen, die die Verbreitung der Satyri-
den, Lycaeniden, Nymphaliden und Papilioniden behandelt. Die Hesperiiden und
Zygaeniden wurden — soweit moglich — in die arealgeographische Analyse mit
einbezogen, die Arctiiden, Noctuiden und Geometriden jedoch nicht. Schon we-
gen der Vergleichbarkeit der Insektengruppen untereinander und in bezug auf
die Vegetation kann das System von DE LATTIN (1957, 1967) nicht zugrundege-
legt werden. Auch sollen im folgenden die Angaben nur im geographischen Sinne
verwendet werden und sich nicht auf die Herkunft dieser Arten, auf ihr Ausbrei-
tungszentrum oder ihr Glazialrefugium beziehen.

Die Figur 48 zeigt die prozentuale Verteilung der verschiedenen Arealtypen
nach der hier gewihlten Klassifizierung der im Gebiet vorkommenden Tagfalter,
Hesperiiden und Zygaeniden.

Im Gebiet dominjeren eindeutig Arten mit holarktisch-eurosibirischem und
mitteleuropiischem Verbreitungsschwerpunkt (68,7 %). Auch innerhalb der ein-
zelnen Familien gehdren die meisten Arten diesem Verbreitungstyp an. Charak-
teristisch fiir das eurosibirische Faunenelement sind besonders die Hesperiiden
und die Nymphaliden.

22 Dieser Ubersicht liegt u.a. folgende Literatur zugrunde: BERGMANN 1952, BLAB &
KUDRNA 1982, EITSCHBERGER & STEININGER 1980, FORSTER & WOHLFAHRT
1955, HIGGINS 1975, HIGGINS & RILEY 1978, KOCH 1966, KOSTROWICKI 1969,
REISS & TREMEWAN 1967, STROHM 1933,
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Fig. 48. Prozentuale Verteilung der 68,7 %
Tagfalter-, Hesperiiden- und Zygaeni- T
den-Arten im Hinblick auf ihre Zuge-
horigkeit zu bestimmten Faunenele- J
menten; Erliuterungen zur Darstel-
lungsweise, s. Text zu Fig. 31.

mitteleuropdisch 8,5 %

holarktisch 10,6 %

eurosibirisch 49,6 %

12 &
pannonisch, pontisch 12 %
[ X
subatlantisch 1,1 %
submediterran 17,4 %
r—mediterran 1,1 &
18,5 %

Fiir das Gebiet kennzeichnend ist ein hoher Prozentsatz von Arten des (sub-)-
mediterranen (18,5 %) und pannonischen (12 %) Faunenelementes. Mit Aus-
nahme von zwei Arten (Thermophila meliloti und Zygaena filipendulae) gehdren
alle Zygaeniden-Arten dem submediterranen und pannonischen Verbreitungsge-
biet an. Einen recht hohen Anteil (sub-)mediterran verbreiteter Arten haben die
Lycaeniden (19,1 %), einen recht hohen Anteil pannonisch verbreiteter Arten
die Satyriden (28,6 %).

Das atlantische Faunenelement ist am wenigsten vertreten.

Die fiir die Apidofauna gefundenen arealgeographischen Zusammenhinge las-
sen sich weitgehend auch auf die Lepidofauna iibertragen. Die Prozentanteile der
verschiedenen Faunenelemente am Arealtypen-Spektrum sind fast identisch.

5.2.2.2 Okologische Verbreitungstypen

Ahnlich wie bei der Apidofauna soll im folgenden auch fiir die Lepidofauna eine
Unterteilung nach 6kologischen Verbreitungstypen vorgenommen werden. Eine
solche Typisierung nach den in Kapitel 5.1.2.2 niher beschriebenen Kriterien
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6kologische Verbreitungstypen

a= euryB8k-eremophil, b= hypereury8k-intermedisr,
c= eurydk-hylophil, d= stendk-hylophil

6kologische Faltergruppen

I = Ubiquisten IV = mesophile Waldarten
II = mesophile Offenlandarten V = xerothermophile Offen-
III = mesophile Arten offen- landarten
landbestimmter Ubergangs- VI = xerothermophile Geh&lz-
bereiche bewohner
VII = hygrophile Offenlandar-
ten

Fig. 49. Prozentuale Verteilung der im Untersuchungsgebiet vorkommenden Lepidopteren-
Arten nach ,,6kologischen Verbreitungstypen'* und ,,6kologischen Faltergruppen‘‘ (weitere
Erliuterungen, s. Text).

(Tab. 17) wurde bisher fiir Lepidopteren noch nicht durchgefiihrt. Die in BLAB
& KUDRNA (1982) erarbeitete Einteilung in sogenannte ,,6kologische Falter-
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Tabelle 22. Die 6kologischen Verbreitungstypen und 6kologischen Gruppen (nach Forma-
tionen aufgeschliisselt) der im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten.

~
~ - -
-
P & pe
[ ) 3
X N [ £ 0
0 — 3] —~
A > - >
[ ) o =
3@ 1 1 1
v E 3 ~ x
" 0 0 0
9o > > c
Y] 9 9 o
> ] 3 o
o - [ @ 7]
I II [II1[1V [v [vI| viI|viI
Pieris brassicae Y I Ubiguisten
Inachis io )
Vanessa atalanta ° 5 Arten
Cynthia cardui [ ]
Aglajis urticae o
Lasiommata megera ) o) TI mesophile |
Lycaena phlaeas [ J o o} mEnEExTE—Arten
Erynnis tages [ ] o (o] | 9 Arten |
Aphanthopus hyperanthus [ 4 e} “ o
Melanargia galathea [ ] 0 i o
Artogeia napi o o o) | ©
Coenonympha pamphilus L] o o) \ [¢] @]
Maniola jurtina [ ] e} o |0 ‘ (o] e}
Polyommatus icarus [ ] Q [e) | O [e)
Zygaena filipendulae | ° 1 TYI mesophile Ar-
Pyrgus malvae o] [ 4 o —{rp'r—_—
iten offenlandbe
Ochlodes venatus [e] [ ] Stimmter Uber-
Leptidea sinapis e o o Jangsbereiche
Clossiana dia e) ) o] ‘ 8 gangsbereiche
Heodes tityrus | O [ 4 |
Callophrys rubi e O | o 9 Arten
Anthocharis cardamines o ® O |0 [ o]
Cyaniris semiarqgus (¢} ® | O | (e}
Lasiommata maera o |e [
Thymelicus sylvestris o |e w ﬁ:soa};t::
Thermophila meliloti o |e —_—
Argynnis paphia [ d o
Gonepteryx rhamni o |e | o 6 Arten
Araschnia levana ] [e) o)
i . v xerothernophile
°
Aricia agestis ° Offenlandarten
Lysandra coridon )
Lysandra bellargus ° 10 Arten
Lictoria achilleae °
Burgeffia transalpina o
Cupido minimus [e] Y
Mesembrynis purpuralis o o
Agrumenia carnjolica [e] [)
Hipparchia fagi °
Nordmannia acaciae ) vI z:zgtgegsgh:iie
Procris manni ° —_—
Iphiclides podalirius o ° 5 Arten
Melitaea phoebe o le
Mellicta parthenoides ) IT h¥%r0§h11e
Euphydryas aurinia ) Offenlandarten
Caterocephalus palaemon o] [ ] o

® Hauptvorkommen ONebenvorkommen

gruppen* bzw. ,,Falterformationen®, die aus der Legende der Figur 49 hervor-
gehen, ermoglicht eine Zuordnung der einzelnen Lepidopteren-Arten zu Skolo-
gischen Verbreitungstypen im Sinne von PITTIONI & SCHMIDT (1942).

Die Unterteilungen von PITTIONI & SCHMIDT (1943) und BLAB & KUDRNA
(1982) lassen sich wie folgt zur Deckung bringen (Fig. 49): Die eurydk-eremo-
philen Arten nach PITTIONI & SCHMIDT entsprechen den xerothermophilen
Arten nach BLAB & KUDRNA, die hypereuryok-intermediiren Arten den Ubi-

38 Phytocoenologia 11
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quisten, die eurydk-hylophilen den mesophilen und die stendk-hylophilen den
hygrophilen Arten.

Eine Zuordnung der im Gebiet festgestellten Lepidopteren-Arten einerseits zu
den Skologischen Gruppen nach BLAB & KUDRNA, andererseits zu den dkologi-
schen Verbreitungstypen nach PITTIONI & SCHMIDT ergab folgende Verteilung
(Fig. 49, Tab. 22):

a) Der eurydk-eremophile Verbreitungstyp

Fast ein Drittel aller Arten (31,9 %) ist diesem Verbreitungstyp zuzuordnen. Es
sind Bewohner xerothermer Rasengesellschaften (21,3 %) und Arten, die ihren
Verbreitungsschwerpunkt in lichten Trockenwildern und an Waldriandern haben
(10,6 %). Bei den xerothermophilen Offenlandarten handelt es sich mit einer
Ausnahme (Colias australis) nur um Lycaeniden und Zygaeniden. Die Bewohner
xerothermer Geholzvegetation dagegen sind fiinf verschiedenen Lepidopteren-
Familien zuzuordnen (Satyriden, Lycaeniden, Zygaeniden, Papilioniden und
Nympbhaliden). Bezeichnend fiir die Arten dieses Verbreitungstyps ist, daf} sie
weitgehend auf trockene Standorte beschrinkt bleiben und keine Nebenvorkom-
men in frischeren Biotoptypen besitzen (Tab. 22). Der Anteil der eurydk-eremo-
philen Elemente der Lepidofauna (31,9 %) gleicht fast follig dem der Apido-
fauna (33,7 %).

b) Der hypereuryok-intermedidre Verbreitungstyp

Nur ein Zehntel aller Arten gehort diesem Verbreitungstyp an. Hierbei handelt
es sich ausschlieflich um Ubiquisten und Wanderfalter. Mit einer Ausnahme
(Pieris brassicae) gehoren alle Arten der Familie der Nymphaliden an.

¢) Der eurydk-hylophile Verbreitungstyp

Ahnlich wie auch bei der Apidofauna gehdren die meisten der im Gebiet vor-
kommenden Lepidopteren-Arten diesem okologischen Verbreitungstyp an
(Apidofauna: 42,2 %, Lepidofauna: 51,2 %). Etwa zwei Drittel dieser Arten sind
an Waldsiume, Waldmintel, Hecken und Gebiischgruppen gebunden, die iibrigen
nur gelegentlich an solchen Waldrand-Okotonen zu finden. Die vielfiltigen
Okoton-Strukturen des Gebietes, moglicherweise auch die Versaumung der Fli-
che bedingen den hohen Anteil von Vertretern dieses Verbreitungstyps. Bei den
mesophilen Offenlandarten gehoren zahlreiche Vertreter zu den Satyriden
(56 %), wihrend alle anderen Skologischen Gruppen Vertreter der verschieden-
sten Familien umfassen, ohne daR eine Familie besonders stark vertreten wire.
Die Arten dieser Gruppe zeigen eine grofere Okologische Valenz als die des
euryok-eremophilen Verbreitungstyps. Sie haben oft zahireiche Nebenvorkom-
men (Tab. 22) und kdnnen — wie dies insbesondere die Offenlandarten und Ar-
ten offenlandbestimmter Ubergangsbereiche demonstrieren — sowohl in trocke-
nen als auch in feuchten Habitattypen vorkommen.

d) Der stendk-hylophile Verbreitungstyp

Dazu gehdren drei hygrophile Offenlandarten: Mellicta parthenoides, Euphy-
dryas aurinia und Caterocephalus palaemon.
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Uber die Hilfte (57,1 %) aller Lepidopteren-Arten sind als mesophile Arten
einzustufen, die mittlere Feuchtigkeitsverhiltnisse bevorzugen. Einen hohen
Prozentsatz stellen zudem xerothermophile Arten (35,8 %); sie sind charakteri-
stische Zeiger fiir die klimatische Sonderstellung des Untersuchungsgebietes. Nur
7,1 % aller Arten sind als feuchtigkeitsliebende Arten zu bezeichnen. Diese 6ko-
logische Gruppe tritt wegen der trocken-warmen Standorte im Gebiet in den
Hintergrund.

Den groiten Anteil euryok-eremophiler Arten haben die Zygaeniden (71,4 %)
und die Lycaeniden (54,6 %). Bei den folgenden Familien ist der Anteil euryok-
hylophiler Elemente; der Anteil hypereuryok-intermediirer Elemente liegt dem-
Pieriden (66,6 %). Die Nymphaliden zeigen das breiteste Spektrum an 6kologi-
schen Verbreitungstypen, wobei der hypereurydk-intermediire Typ aufgrund der
zahlreichen Ubiquisten fiir diese Familie besonders charakteristisch ist. Hylophil-
stengke Arten treten nur bei den Hesperiiden und Nymphaliden auf.

Die prozentuale Verteilung der Lepidofauna auf die Skologischen Verbrei-
tungstypen entspricht in groben Ziigen der der Apidofauna. Ein geringer Unter-
schied besteht in dem bei den Lepidopteren um 10 % hoheren Anteil euryok-
hylophiler Elemente; der Anteil hyper-eurydk-intermedidrer Elemente liegt dem-
gegeniiber um etwa 10 % niedriger. Der Anteil euryok-eremophiler und stendk-
hylophiler Arten ist bei der Apidofauna und Lepidofauna fast identisch.

Das Spektrum der dkologischen Verbreitungstypen eines Gebietes spiegelt gut
dessen Standortsbedingungen wider. Da die fiir die apoiden Hymenopteren und
Lepidopteren gewonnene Verteilung fast deckungsgleich ist, konnen dhnliche
Anspriiche beider Tiergruppen postuliert werden. Der héhere Anteil von hy-
pereuryok-intermediiren Arten bei den apoiden Hymenopteren liegt in dem
hoheren Prozentsatz synanthroper Arten begriindet.

Auch bei den Lepidopteren wird deutlich, da die 6kologische Valenz einer
Art in direktem kausalen Zusammenhang mit ihrer arealgeographischen Verbrei-
tung steht:

Bei holarktisch bzw. eurosibirisch verbreiteten Arten iiberwiegt der euryok-
hylophile, bei submediterran und pannonisch verbreiteten Arten eindeutig der
eurySk-eremophile Verbreitungstyp. Die eurosibirischen Arten zeigen das gréfte
Spektrum an &kologischen Verbreitungstypen. Hier sind auch Arten vertreten,
die dem euryok-eremophilen Verbreitungstyp angehoren. Die als Ubiquisten ein-
zustufenden Arten des hypereurysk-intermedidren Verbreitungstyps sind holark-
tisch oder eurosibirisch verbreitet.

Da sich die Ergebnisse mit denen der Apidofauna weitgehend decken, sei auf
die dortige Diskussion verwiesen. '

5.2.2.3 Habitatzugehorigkeit

Die im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten wurden den von BLAB &
KUDRNA (1982) unterschiedenen Habitattypen zugeordnet (Tab. 22):

Bei 10,6 % aller im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten handelt es sich
um Ubiquisten mit einer sehr breiten Skologischen Valenz (Fig. 49). 52,4 % der
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stirker Habitat-gebundenen Arten sind typisch fiir freies, offenes Gelinde;
47,6 % Arten bevorzugen Buschgruppen, Waldsiume, Waldmintel oder lichte
Wildchen. Die Hilfte dieser zuletzt charakterisierten Arten ist noch in starkem
MaB an offenes Gelinde gebunden, wihrend die andere Hilfte bereits typische
Wald- bzw. Waldrandarten enthilt.

Die als xerothermophil eingestuften Arten (Tab. 22) konnen durchweg als
.,Charakterarten des M esobrometum angesehen werden. Die meisten
mesophilen Offenlandarten haben oft auch ein Nebenvorkommen in Halbtrok-
kenrasen-Gesellschaften, ihr Verbreitungsschwerpunkt liegt jedoch eindeutig in
nicht zu stark gediingten, Kriuter-reichen Wirtschaftswiesen der Mo linio-
Arrhenatheretea.

Charakteristisch fiir Trockenrasen-Habitate sind vor allem die Lycaeniden und
die Zygaeniden; fiir mesophile Offenlandbereiche sind Satyriden kennzeichnend.
Die Nymphaliden verteilen sich — dhnlich wie auch die Pieriden — sehr gleich-
miBig auf verschiedene Habitattypen. Die Hesperiiden zeigen die stirkste Bin-
dung an Waldrinder und Wilder.

Typische Waldarten finden sich nur bei den eurosibirisch verbreiteten Arten.
Der groBte Anteil der eurosibirischen Arten besiedelt Grenzbereiche zwischen
Offenland und Wald oder kommt nur in Rasengesellschaften vor. Die submediter-
ran und pannonisch verbreiteten Arten verteilen sich je zur Hilfte auf solche des
Offenlandes und solche, die in Gebieten mit Gebiischen und Gehdlzen vorkom-
men.

Aufgrund des zum Teil viel gr6Beren Flugareals einzelner Schmetterlingsarten
ist eine Zuordnung zu einem bestimmten Habitattyp viel schwieriger als bei den
meisten Bienenarten. Besonders die mesophilen Schmetterlingsarten (euryok-
hylophiler Verbreitungstyp) kennzeichnet eine groRere dkologische Valenz, so
daR sie hiufig auch an trockeneren und frischeren Standorten anzutreffen sind.
Das groRere ,,home range** vieler Lepidopteren-Arten macht es ihnen moglich,
sich iiber die Wahl eines bestimmten Habitattyps giinstige Klimabereiche ,,auszu-
suchen*‘. Bezeichnenderweise werden von den meisten Lepidopteren Gebiete be-
vorzugt, die ein reichhaltiges Vegetationsmosaik bieten und somit gleichzeitig
vielfiltige Klimagradienten aufweisen. Nur die xerothermophilen Arten (beson-
ders Vertreter der Lycaeniden und Zygaeniden) scheinen auf eine solche Vielge-
staltigkeit des Lebensraumes nicht angewiesen zu sein. Charakteristisch fiir die
Lycaeniden und besonders fiir die Zygaeniden ist ein hoher Anteil submediterra-
ner und pannonischer Elemente. Diese Familien haben gleichzeitig einen groRen
Prozentsatz von Arten, die dem eurydk-eremophilen Verbreitungstyp angehéren.

Eine Zuordnung der mesophilen Arten zu verschiedenen Habitattypen berei-
tet aus Griinden ihrer gréBeren 6kologischen Amplitude erhebliche Schwierigkei-
ten. Am leichtesten lassen sich die Hesperiiden des Untersuchungsgebietes einstu-
fen, die ausschlieflich eurosibirisch verbreitet sind und die stirkste Bindung an
Waldstandorte zeigen. Mit 80 % enthalten die im Gebiet vorkommenden Hesperi-
iden auch einen besonders hohen Anteil eurydk-hylophiler Arten. Dennoch
sind die eurosibirisch verbreiteten Arten keinesfalls nur dem eurysk-hylophilen
Verbreitungstyp zuzuordnen. Ahnlich den Ergebnissen bei der Apidofauna zeich-
net sich gerade das eurosibirische Faunenelement durch ein besonders groRes
Spektrum von Arten mit verschiedenen dkologischen Verbreitungstypen aus, was
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auf die Vielgestaltigkeit der Primirstandorte schlieBen 1iRt. Bei den Nymphali-
den erklirt sich das breite Spektrum Skologischer Verbreitungstypen durch den
hohen Anteil von Ubiquisten, bei den Pieriden durch ihr verschiedenartiges
Arealtypen-Spektrum. Neben eurosibirisch verbreiteten Arten haben die Pieriden
auch einen hobhen Anteil submediterran verbreiteter Arten. Bei den Satyriden
iberwiegt — trotz des hohen Anteils pannonischer Arten — der eurysk-hylophile
Verbreitungstyp. Viele Satyriden-Arten scheinen im Vergleich zu den ortstreue-
ren Lycaeniden und Zygaeniden die fiir sie ungiinstigen tages- und jahreszeitli-
chen Klimaperioden durch Ortswechsel in klimatisch giinstigere Bereiche auszu-
gleichen.

5.2.2.4 Futterpflanzen der Larven

40 der 47 Lepidopteren-Arten (Papilionoidea, Hesperiidae, Zygaenidae) des Un-
tersuchungsgebietes finden ihre Raupenfutterpflanze im Gebiet selbst vor, die
ibrigen 7 Arten in unmittelbarer Umgebung (s. ausfiihrlich KRATOCHWIL
1983a). Besonders groRe Bedeutung als Raupenfutterpflanze besitzen Coronilla
varia, an der 8 Arten, Lotus corniculatus, an dem 7, und Hippocrepis comosa, an
der 5 Arten als Raupe leben. Diese drei Pflanzenarten dienen fast einem Viertel
aller im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten (23,4 %) als Raupenfutter-
pflanzen.

5.2.3 Phinologie

5.2.3.1 Allgemeines

Lepidopteren waren in den Jahren 1979 und 1980, ihnlich wie auch die apoiden
Hymenopteren, im Gebiet von Mirz bis Anfang Oktober aktiv, wobei héhere Ar-
tenzahlen (mehr als 10 Arten/Dekade) erst ab Mitte Mai bis etwa Ende August
auftraten (Fig. 50). 1979 wurde die hochste Artenzahl Anfang August (17 Ar-
ten) erreicht, 1980 bereits im Juni (18 Arten).

In unseren geographischen Breiten bieten besonders die Monate Mai bis
August mit thren héheren Temperaturen und der lingeren Sonnenscheindauer
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Fig. 50. Anzahl der Lepidopteren-Arten pro Dekade im Jahresverlauf 1979 und 1980:
1979 , 1980 — — —.
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giinstige Zeiten fiir eine erhohte Aktivitdt der adulten Lepidopteren. Bei Tempe-
raturen unter 18 °C und iiber 30 °C, bei starker Bewdlkung, bei Niederschligen
und bet stirkerem Wind (einem Wert iiber 3 in der BEAUFORT-Skala) ist die
Aktivitit der meisten Lepidopteren-Arten stark eingeschrinkt (STEFFNY 1982).

5.2.3.2 Die Flugzeiten der einzelnen Lepidopteren-Familien

Die verschiedenen Lepidopteren-Familien zeigen eine deutliche jahreszeitliche
Staffelung der Aktivititszeiten ihrer Adultstadien (Fig. 51). Dies gilt in besonde-
rem Umfang fiir die von ihren Abundanzen her im Gebiet dominierenden Fami-
lien (Pieridae, Zygaenidae, Hesperiidae, Satyridae und Lycaenidae).

Auch die zeitliche Staffelung der Aktivititszeiten einzelner Lepidopteren-
Familien und deren Arten kann nur als ein Produkt selektiver Prozesse verstan-
den werden. Es ist schwer vorstellbar, daR diese Abstufung der Flugzeiten — hn-
lich wie bei den Apidofauna — ebenfalls unter dem Selektionsdruck der Konkur-
renzvermeidung um das limitierte Nahrungsangebot entstanden ist und ferner zu

Mdrz April Mai Junt Juli August September | Oktober
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Fig. 51. Phinologie der Bliitenbesuchs-Aktivitit der im Untersuchungsgebiet vorkommenden
Lepidopteren-Familien; maximal in den Jahren in einer Dekade erreichte Bliitenbesuchs-
Hiufigkeit pro Familie = 100 %; Summenkurven der Jahre 1979 und 1980.
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einer Anpassung an das jeweils vorhandene Nahrungsangebot gefiihrt hat. Da je-
doch mit Ausnahme der Micropterygiden und Heliconius-Arten (GILBERT
1972) Schmetterlinge sich nicht von Pollen ernihren und auch nicht — wie die
meisten Bienenarten — Brutfiirsorge betreiben, wo groe Nahrungsmengen beng-
tigt werden, erscheint eine Konkurrenzvermeidung um ein begrenztes Nahrungs-
angebot kaum notig. Viele Lepidopteren-Arten besitzen dariiberhinaus die Fihig-
keit, iiber Labialdriisen Flissigkeit abzusondern, um auch noch kleinste Zucker-
kristalle auflésen und aufnehmen zu kénnen. Wenn nicht in quantitativer Hin-
sicht, so konnte aber doch unter qualitativen Gesichtspunkten (bestimmte
Aminosiuren, Alkaloide im Nektar) eine Konkurrenz um bestimmte Nektarquel-
len eine besondere Bedeutung haben.

Erschwert wird bei Lepidopteren eine Erklirung der gestaffelten Phinologie
der Flugzeiten auch dadurch, daB bereits die Larven phytophag sind®?, auch hier
eine Synchronisation mit der Futterpflanze notwendig wird und ebenfalls Kon-
kurrenzphinomene auftreten kénnen. Hinzu kommt auflerdem bei Lepidopte-
ren, daB verschiedene Entwicklungsstadien iberwintern kénnen. Arten, die Pup-
pen- oder Adultiiberwinterer sind, koénnen viel frither im Jahr mit ihrer Flugzeit
beginnen als solche, die im Larven- oder gar im Ei-Stadium iiberdauern. Aus die-
sen verschiedenen Griinden ist die Phinologie bei den Lepidopteren viel schwieri-
ger auf bestimmte Ursachen zuriickzufiihren als bei den apoiden Hymenopteren.

Die Pieriden haben einen Aktivitdtsgipfel Mitte Mai, einen zweiten Mitte
Juli/Anfang August, die Zygaeniden Ende Juni, die Hesperiiden Mitte bis Ende
Juli, die Satyriden Anfang August und die Lycaeniden Ende August bis Anfang
September (Fig. 51). Die zwei Aktivititsmaxima der Pieriden sind auf den hohen
Anteil bivoltiner Arten innerhalb dieser Familie zuriickzufiihren. Nur Gonep-
teryx rhamni und Antbocharis cardamines sind monovoltin.

Bei den Nymphaliden kommen die stirksten jahreszeitlichen Abundanz-
schwankungen vor. Sie fliegen im Gebiet von Mai bis Oktober und haben ihr Ak-
tivititsmaximum im August. Diese stirkeren jahreszeitlichen Abundanzschwan-
kungen beruhen darauf, daR sie hiufig ,,vagabundieren*’ und somit phinologisch
kaum fiir ein Gebiet prigend sind.

5.2.3.3 Die Staffelung der Flugzeiten verschiedener Lepidopteren-Arten

Eine deutliche zeitliche Staffelung zeigen die im Friihjahr auftretenden Pieriden-
Arten Gonepteryx rbamni, Anthocharis cardamines und Leptidea sinapis (Fig.

33 Das Phinomen, daf im Larven- und im Adultstadium unterschiedliche Nahrungsquellen
genutzt werden, kann als Konkurrenzvermeidung verschiedener Entwicklungsstadien
interpretiert werden. Jedoch ist hier noch ein weiterer Gesichtspunkt wichtig: Im Lar-
venstadium ist es entscheidend, daR mengenmiRig mdglichst viel Nahrung zur Verfiigung
steht. ,,Nahrungsquantitit’ steht — unter gewissem Vorbehalten — oft vor ,,Nahrungs-
qualitdt. Anders im Adultstadium; hier kommt einer qualitativ hochwertigen Nahrung
(z.B. fiir die Oogenese) eine wichtigere Rolle zu. Seit den Untersuchungen von BAKER &
BAKER (1973a, b, 1975, 1976, 1977) wissen wir, daB auch der Nektar eine wichtige
Stickstoffquelle sein kann und dariiber hinaus zahlreiche Substanzen (Alkaloide, Lipide,
Vitamine u.a.) enthilt.
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Marz Aprit Mai Juni Juli August September | Oktober November N

T

Gonepteryx rhamni 16

Anthocharis cardamines| 22
Leptidea sinapis 21

Zygoena filipendulae 19

Lictoria achitleae 49
Ochlodes venatus 80
Artogeia napi 51
Colias australis 23
Melanargia galathea 82
Maniola jurtina 61

Lysandra betlargus/ |,9
Polyommatus icarus

Fig. 52. Jahreszeitliche Staffelung einiger Lepidopteren-Arten; N = Anzahl der dieser Phino-
logie zugrunde liegenden Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Indi-
viduenzahl = 100 %; Summenkurven 1979—1980.

52). Die Ende Juni/Anfang Juli ihr Maximum erreichenden Zygaeniden-Arten
Zygaena filipendulae und Lictoria achilleae sind zeitlich nicht voneinander sepa-
riert. Ein ebenfalls gleiches Aktivititsmaximum Ende Juli haben Ochlodes vena-
tus, Artogeia napi (2. Generation), Colias australis und Melanargia galathea.
Ende August und Anfang September erreichen schlieBlich Maniola jurtina und
die Gruppe der Lycaeniden-Arten Lysandra bellargus, Polyommatus icarus und
Lysandra coridon ihre Aktivititsgipfel (Fig. 52). Die Flugdauer der genannten
Arten liegt im Durchschnitt bei 75,3 Tagen. Beginn und Ende der Flugzeit,
Flugdauer sowie der Zeitpunkt des Aktivititsgipfels stimmen bei einem Ver-
gleich der sieben abundanzstirksten Lepidopteren-Arten in den Jahren 1979
und 1980 weltgehend miteinander iberein.

Die recht friih im Jahr erscheinenden Pieriden-Arten lassen die deutlichste
jahreszeitliche Staffelung der Flugzeiten unter den Lepidopteren erkennen. Sie
verhalten sich somit recht dhnlich den ebenfalls frith im Jahr fliegenden Andrena-
Arten bei den apoiden Hymenopteren. Das friihe Auftreten von Gonepteryx
rbammi ist einleuchtend: Als Adultiiberwinterer kann diese Art mit Einsetzen
giinstiger Witterungsbedingungen im Friihjahr sofort flugaktiv sein. Gonepteryx
rbamni hat von allen im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten mit die
lingste Flugzeit: von Juli bis in den Herbst und nach Uberwinterung als Imago
bis Mitte Mai (LEDERER 1939). Fiir eine iiber einen so langen Zeitraum flugakti-
ve Art ist es besonders wichtig, ein moglichst breites Nahrungspflanzen-Spektrum
nutzen zu kénnen.

Auch das frithe Erscheinen von Antbocharis cardamines und Leptidea sina-
pis ist nur moglich, weil nach Uberwinterung im Puppenstadium die Imagines
sofort schliipfen kénnen. So tritt auch das Landkirtchen (Araschnia levana),
der einzige Puppeniiberwinterer unter den mitteleuropidischen Nymphaliden, bei
uns bereits sehr friith im Jahr (April) auf (KRATOCHWIL 1978).
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Da der Anteil bivoltiner Arten (Artogeia napi, Pieris brassicae, Leptidea sina-
pis, Colias australis u.a.) innerhalb der Pieriden sehr grof und das in beiden
Generationen zur Verfiigung stehende Nahrungspflanzen-Angebot sehr verschie-
den ist, miissen diese Arten in der Lage sein, mdglichst viele verschiedene Nah-
rungsquellen nutzen zu kdnnen.

Sowohl Marniola jurtina als auch die Artengruppe Lysandra coridon/Polyom-
matus icarus haben im Gebiet eine besonders lange Flugzeit (Juni bis September).
Sie erreichen Ende August/Anfang September zu einem Zeitpunkt im Jahr ge-
meinsam ihr Aktivititsmaximum, an dem im Untersuchungsgebiet besonders die
Saum-Pflanzenarten (z.B. Origanum vulgare) in hoher Blumendichte vorkom-
men. Die Abnahme der Arten- und Individuen-Zahl der Bienen und die Fiille an
Nektarquellen vermindern den Konkurrenzdruck um die Nahrung. Es ist sehr
wahrscheinlich, daB sich viele der spit fliegenden Arten kaum noch in ihrem
Nektarpflanzen-Spektrum unterscheiden.

Die Flugzeit der im Gebiet vorkommenden Lepidopteren ist im Durchschnitt
linger als die der solitiren Bienen, die — wie der bliitendkologische Teil zeigen
wird — eine stirkere Nahrungspriferenz und dadurch bedingt auch eine stirkere
Synchronisation mit ihren Nahrungspflanzen besitzen. Die Flugzeit der Lepidop-
teren ist jedoch kiirzer als die der Brutpflege-treibenden sozialen Bienenarten, die
hierfiir eine lingere Flugzeit bendtigen.

Die geringe jihrliche Variation in bezug auf Beginn und Ende der Flugzeit,
Flugdauer und Zeitpunkt des Aktivititsgipfels bei den Adulttieren sprechen zu-
mindest bei den ortstreuen Arten fiir eine sehr starke phinologische Fixierung.
An anderer Stelle (KRATOCHWIL 1978, 1980) wurden bereits Mechanismen vor-
gestellt, die fiir eine Steuerung der Phinologie bei Schmetterlingsarten verant-
wortlich sind. Die dort dargelegten Ergebnisse zeigen, mit welcher Genauigkeit
eine Art liber bestimmte Signalfaktoren (Photoperiode) eine Zeitpunktbestim-
mung im Jahr vornehmen kann.

5.2.3.4 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen,
Habitattypen und Skologischen Verbreitungstypen aufgeschliissel-
ten Arten

Die eurosibirisch verbreiteten Arten erreichen ihr Aktivititsmaximum im Mai,
Juni und August, die zusitzlich submediterran verbreiteten Arten im August,
die zusitzlich pannonisch verbreiteten Arten im August und September (Fig. 53).

Die eurydk-hylophilen Arten haben ein Aktivititsmaximum im Mai, Juni und
August, die eurySk-eremophilen Arten von Juni bis August, die stendk-hylophi-
len Arten im Juni (Fig. 54).

Arten, die sich in ihrer Habitatzugehorigkeit voneinander unterscheiden, zei-
gen auch ein unterschiedliches phinologisches Verhalten (Fig. 55). Wihrend die
mesophilen Waldarten und die hygrophilen Offenlandarten im Juni ihr Aktivitits-
maximum haben, liegt der Aktivitdtsgipfel der xerothermophilen Offenlandarten
und der xerothermophilen Gehdlzbewohner im Juli und der der mesophilen Of-
fenlandarten erst im September. Die mesophilen Arten offenlandbestimmter
Ubergangsbereiche haben im Gebiet sowohl im Juni als auch im August ein Akti-
vititsmaximum.
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Fig. 53. Jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen-Gruppen aufgeschliis-
selten Arten. Der Monat mit der groften Anzahl von Arten mit einem Aktivititsmaximum
wurde pro Arealtypen-Gruppe = 100 % gesetzt.

I: Arten mit holarktischer, eurosobirischer und mitteleuropiischer Verbreitung.

II: Arten mit zusitzlich submediterraner und pannonisch-pontischer Verbreitung.
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Fig. 54. Jahreszeitliche Verteilung der eury6k-hylophilen und eurysk-eremophilen Lepidop-
teren-Arten. Der Monat mit der groften Anzahl von Arten mit einem Aktivititsmaximum
wurde pro Gruppe = 100 % gesetzt.

Wie bereits angesprochen wurde, konnen Schmetterlinge aufgrund der gro8e-
ren Mobilitit durch entsprechende Ortswahl eher klimatisch giinstigere Lokaliti-
ten aufsuchen als die ortsgebundeneren Kleinbienen mit ihrem kleineren Flug-
areal. Schmetterlingsarten, die nach ihrem Gkologischen Verbreitungstyp als
hygrophil einzustufen sind, suchen in den heiBen Monaten schattigere Bereiche
des Waldrandes und des lichten Waldes auf und entgehen so der starken Insola-
tion. Ein Ausweichen auf das kiihlere Frithjahr ist fiir mobilere Arten daher nicht
notwendig. Als Beispiel sind die im Gebiet vorkommenden hylophilen und zu-
dem auch alle eurosibirisch verbreiteten Hesperiiden-Arten zu nennen. Sie bevor-
zugen miBig feuchte Stellen im Bereich von Waldminteln, Sdumen und anderen
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Fig. 55. Phinologisches Verhalten der nach 6kologischen Formationen unterschiedenen
Lepidopteren-Arten. Der Monat mit der groften Anzahl flug- und bliitenbesuchsaktiver
Arten wurde = 100 % gesetzt.

geschiitzten Stellen, an denen im Sommer und Hochsommer nicht allzu hohe
Temperaturen auftreten. Die im Gebiet vorkommenden mesophilen Schmetter-
lingsarten besitzen eine recht groRe dkologische Amplitude. In der Regel bevor-
zugen sie mittlere Feuchtigkeitsverhiltnisse und folgen durch Ortswechsel be-
stimmten Vorzugstemperaturen.

Bei den eurosibirisch verbreiteten Arten handelt es sich im wesentlichen um
eurydk-hylophile Arten, die offenlandbestimmte, zum Teil auch gehdlzreichere
Ubergangsbereiche besiedeln. Der hohe Anteil an bivoltinen Arten spiegelt sich
in zwei Aktivitdtsgipfeln im Jahr wider (Mai/Juni und August). Die lange Vege-
tationsperiode und die fiir viele Lepidopteren-Arten giinstigen Bedingungen der
gemifigten Breiten bieten solchen potentiell bivoltinen, zum Teil sogar polyvol-
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tinen Arten giinstige Voraussetzungen. Fiir das eurosibirische Faunengebiet sind
besonders die Waldarten charakteristisch, die gleichzeitig auch alle dem euryék-
hylophilen Verbreitungstyp angehdren. Zusammen mit den stendk-hylophilen
Arten, die ebenfalls eurosibirisch (eine Art holarktisch, eine andere atlantisch)
verbreitet sind, erreichen sie ihre Hauptaktivitidt im Juni. Die Waldarten meiden
das Offenland, jedoch nicht die blumenreichen Waldrinder. Im Juni zur Zeit der
,,phinologischen Liicke** der Rasengesellschaften spielen Waldrinder (Saum- und
Mantelgesellschaften) infolge ihres groBen Blumenreichtums eine wesentliche
Rolle als Nektarweide; so haben z.B. Rubus fruticosus-Mintel eine besondere
Bedeutung (STEFFNY 1982).

Die euryok-eremophilen Arten erreichen nur in den wirmeren Monaten (Juni,
Juli und August) ithr Aktivititsmaximum. Zu ihnen gehdren ausschlieRlich xero-
thermophile Offenlandarten und xerothermophile Gehélzbewohner. Diese Arten
kénnen durchweg auch als ,,Charakterarten** der Trockenrasen-Zonose eingestuft
werden. lhren arealgeographischen Schwerpunkt haben die xerothermophilen
Offenlandarten z.T. im eurosibirischen Bereich (auf das natiirliche Vorkommen
von primiren Trockenstandorten wurde bereits hingewiesen), in besonderem
MaRe aber in der submediterranen und pannonischen Region, die xerothermo-
philen Gehdlzbewohner des Untersuchungsgebietes nur in der letzteren. Sehr
auffillig ist, daR die Zygaeniden mit dem hdchsten Anteil submediterran und
pannonisch verbreiteter Arten im Juni thr Aktivititsmaximum erreichen, die
Satyriden und Lycaeniden mit einem hohen Anteil zusitzlich pannonisch ver-
breiteter Arten erst sehr spit im Jahr (August und September). Sehr deutlich
unterscheiden sich die beiden letzten Familien hinsichtlich ihres Spektrums an
Skologischen Verbreitungstypen. Wihrend sich die Lycaeniden durch einen gro-
Ren Prozentsatz an xerothermophilen Offenlandarten (46 %) und mesophilen
Arten offenlandbestimmter Ubergangsbereiche (27 %) auszeichnen, fillt bei den
Satyriden ein besonders hoher Anteil mesophiler Offenlandarten (71 %) auf. Die
Lycaeniden sind — dhnlich wie die Zygaeniden — besonders stark an die wirm-
sten offenen Standorte gebunden (MALICKY 1970). Dies zeigt auch der geringere
Anteil xerothermer Geholzbewohner bei den zusitzlich submediterran und pan-
noisch verbreiteten Arten dieser Familie. Auch zihlen die Lycaeniden — ihnlich
wie auch die Zygaeniden — zu den ,,ortstreueren‘* Arten, die zum Teil nur ein
recht kleines Flugareal besitzen und kaum Ortswechsel durchfiihren. Anders die
Satyriden: ihr arealgeographischer Schwerpunkt liegt eindeutig in den gemiRig-
ten Breiten (KOSTROWICKI 1969).

Die unterschiedlichen Akuwvitdtszeiten der bliitenbesuchenden Lepidopteren
kénnen — dhnlich wie die der apoiden Hymenopteren — auch in einen arealgeo-
graphischen Bezug gebracht werden. Aufgrund der gr6Reren Mobilitit der
Lepidopteren ist eine jahreszeitliche temperaturbedingte Einnischung weniger’
notwendig als bei den stiarker ortsgebundenen wenig mobilen Kleinbienen.

Bemerkenswert sind auch bei den Lepidopteren die Haupt-Aktivititszeiten
der zusitzlich submediterran und pannonisch verbreiteten Arten im Juni, August
und September.
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6. Bliitenokologische Ergebnisse und Synthese

6.1 Problemstellung

Besonderer Wert soll bei der Besprechung der einzelnen Beobachtungen und der
bliitendkologischen Analyse auf die Beantwortung oder Diskussion folgender
Fragen gelegt werden:

1. Fiir welche Insektenarten l48¢ sich aufgrund der Beobachtungen aus dem Un-
tersuchungsgebiet und im Vergleich mit den aus der Literatur bekannten An-
gaben ein stenanthes Verhalten feststellen, und wie ist es evolutionsbiologisch
zu deuten?

2. Welche bliitenbesuchenden Insektenarten haben ein sehr breites Nahrungs-
pflanzen-Spektrum, welche Griinde sind hierfiir anzufithren, und welche
Auswirkungen hat dieses Verhalten auf die Bliitenbesucher-Gemeinschaft und
auf die Phytozdnose?

3. Gibt es bei den um die Nektar- und Pollenquellen konkurrierenden Insekten-
arten Anpassungen oder Verhaltensweisen, die auf eine Konkurrenzvermei-
dung schlieBen lassen?

4. Ist ein Zusammenhang zwischen der arealgeographischen Verbreitung einzel-
ner Insektenarten und -gemeinschaften, ihren bevorzugten Nahrungspflanzen
und Pflanzengesellschaften zu erkennen?

Zul:

Unter Stenanthie istindiesem Zusammenhang eine Bevorzugung weni-
ger Pflanzenarten, weniger oder einer Pflanzengattung(en) oder weniger oder
einer Pflanzenfamilie(n) zu verstehen.Bei Euryanthie wird demgegeniiber
von den einzelnen Insektenarten ein sehr groRes und unterschiedliches Pflanzen-
arten-Spektrum aufgesucht?®. Das angeborene stenanthe Verhalten ist artspezi-

2 In der Regel dient der Bliitenbesuch dem Nahrungserwerb fiir das Insekt selbst oder bei
brutpflegenden Arten (zahlreiche apoide Hymenopteren-Arten) fiir die Nachkommen-
schaft. Dies schlieBt jedoch nicht aus, daf der Bliitenbesuch auch zu ciner Vielzahl
anderer Zwecke dienen kann: Gewinnung von ,,Parfum‘‘-Stoffen (VOGEL 1966), Olen
(VOGEL 1969, 1974, 1976), Harzen, Nistbaustoffen (z.B. fiir Arten der Gattung Mega-
chile, die ihre Brutkammern mit Laub- und Bliitenblittern auskleiden); zum Schutz bei
Regen und als Ubernachtungsplatz (s. z.B. HOROWITZ 1976); als Brutplatz (z.B. fiir
zahlreiche Dipteren-Arten); als Rendezvous-Platz zur Partnerfindung; fiir brutparasitie-
rende Bienenarten zur Wirtsfindung; in der Arktis sogar zum ,,Aufwirmen‘‘ in den Para-
bolspiegel-artigen Bliiten (KEVAN 1975). Soll nun die okologische Amplitude in der
Nutzung des Pflanzenarten-Spektrums ohne einen Hinweis auf die Bedeutung und den
Zweck zum Ausdruck kommen, wird die Endung -an thie gebraucht (Stenanthie
= enge Amplitude, Euryanthie = weite Amplitude). Bezogen auf den Nahrungserwerb
kann eine weitere Kennzeichnung und Differenzierung des bliitenékologischen Verhal-
tens durch die Begriffe -p hagie (Fressen), -tropie (in Anlehnung an LOEW
(1884) fiir die Nektaraufnahme) und -le ctie (in Anlehnung an ROBERTSON
(1899, 1925) firr das Pollensammeln) erfolgen. Das Wort ,,s t e n -, das die geringe
okologische Amplitude der jeweiligen Verhaltensweise wiedergibt, kann durch die Begrif-
fe ,,mon o - (in der Regel eine Pflanzenart bevorzugend) und ,,0ligo-* (wenige
Pflanzenarten bevorzugend) noch weiter differenziert werden. In diesem Zusammenhang
sei darauf hingewiesen, daR es Bienenarten gibt, die monolectisch (hinsichtlich des Pollen-
sammelns) und polytrop (in der Nekrtaraufnahme) sind (FAEGRI & v. d. PIJL 1979).
Uber Oligolectie s. auch EICKWORT & GINSBERG (1980).
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fisch, wobei alle Individuen einer Population — auch wenn andere Pflanzenarten
Nektar und Pollen bieten — stetig und regelmiRig einzelne Pflanzenarten oder
eine Gruppe nah verwandter Arten besuchen.

Eine solche Bevorzugung bestimmter Pflanzenarten (angeborenes stenanthes
Verhalten) wird fiir viele solitire Bienenarten angenommen (z.B. STOECKHERT
1933, MALYSHEV 1936, HAMANN & KOLLER 1956, LINSLEY 1958). In Aus-
nahmefillen k6nnen, wie z.B. HAESELER (1972) oder WESTRICH (1980) beto-
nen, die meisten dieser stenanthen Bienenarten auch andere Pflanzenarten be-
suchen, so z.B. wenn die Haupt-Futterpflanze fehlt, in geringer Blumendichte
vorliegt oder sich Flugzeit und Bliitezeit von Insekt und bevorzugter Pflanzenart
nicht vollig iiberlappen.

Auch euryanthe Arten kénnen sich jedoch — gebietsweise verschieden — zeit-
weise stenanth verhalten. Hierbei werden auf der Grundlage individuell erworbe-
ner Erfahrungen nur bestimmte Pflanzenarten besucht, die ausreichend Nahrung
bieten und an denen es die einzelnen Bienen-Individuen gelernt haben, die Bliiten
mdglichst energiesparend und gewinnbringend auszubeuten. Wir bezeichnen die-
se ,,erlernte Stenanthie* mit KUGLER (1970) als Blumenstetigkeit. Im folgenden
sei unter ,,Stenanthie immer die angeborene Bevorzugung einzelner Pflanzen-
arten (-gattungen, -familien) verstanden.

Auch ber den Lepidopteren gibt es fiir wenige Arten im Adultstadium Hin-
weise auf ein stenanthes Verhalten (KUGLER 1970), obgleich die meisten Arten
ein groeres Nahrungspflanzen-Spektrum nutzen kdnnen. Fir eine solche Be-
schrinkung auf bestimmte Nahrungspflanzen sprechen auch die zum Teil auRer-
ordentlich stark interspezifisch variierenden Rissellingen (STEFFNY 1982). Blu-
menstetigkeit wurde fiir bestimmte Falterarten jedoch sehr hiufig festgestellt
(KUGLER 1970, SCHREMMER 1941a). Uberraschenderweise ist bei Lepidopteren
iiber die Nahrungspriferenz der Adulttiere im Vergleich zu den recht umfang-
reichen Kenntnissen, die iiber die Larvalnahrung der einzelnen Arten vorliegen
(z.B. BLASCHE 1955, BLAB & KUDRNA 1982), sehr wenig bekannt (GILBERT &
SINGER 1975).

Zu 2:

Fir blitenbesuchende Insektenarten mit einer sehr langen Flugzeit im Jahr in-
dert sich im Laufe der Vegetationsperiode das zur Verfiigung stehende Nahrungs-
pflanzen-Angebot stindig, was zu einem Wechsel in der Nutzung bestimmter
Nektar- und Pollenpflanzen fithren muB. Solche Insektenarten kénnen nur durch
eine polyphage Ernihrungsweise iiberleben. Auch bi- und polyvoltine Arten ste-
hen vor demselben ,,Problem‘: Die erste Generation trifft auf ein v3llig anderes
Blumenangebot als die Folgegeneration. Arten mit hohen Individuenzahlen (z.B.
die vielen sozialen Bienenarten) bendtigen oft in einer recht kurzen Zeitspanne
sehr grofe Pollen- und Nektarmengen, die kaum von einer einzelnen Pflanzen-
art in einem flichenmiRig kleineren Gebiet geboten werden kénnen. Auch hier
ist die Fihigkeit zur Nutzung eines moglichst breiten Nahrungsangebotes, das
viele verschiedene Pflanzenarten umfaBt, iiberlebenswichtig. Gerade fiir indivi-
duenreiche Arten mit polyphager Lebensweise wird das in einem Gebiet jeweils
genutzte Pflanzenarten-Spektrum stark von den vorherrschenden Konkurrenz-
verhiltnissen der Insektenarten untereinander abhingen.
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Zu 3:

Je hoher die Anzahl blitenbesuchender Insekten in einer Biozdnose ist, die in

gegenseitiger Konkurrenz um den dichtebegrenzenden Faktor ,,Nahrung* stehen,

um so stirker ist der interspezifische Wettbewerb und entsprechend vielfiltiger

sind die Strategien, die zu einer Konkurrenzverminderung oder gar -vermeidung

fiihren (s. auch SCHAFER 1980). Anhand der vorliegenden Untersuchung im Na-

turschutzgebiet ,,Scheibenbuck’ soll auf folgende Phinomene besonders geach-

tet werden:

a) Phinologie der Bliitenbesucher:
Fiir syntope Arten mit denselben Nahrungsanspriichen kann eine zeitliche
Einnischung den Konkurrenzdruck verringern.

b) Unterschiedliche Nahrungs-Nischenbreiten:
Bei Arten, die gleiche Nahrungsressourcen nutzen und zur selben Zeit im Jahr
aktiv sind (syntope und synchrone Arten), kann eine Konkurrenzverminde-
rung entweder iiber eine Aufteilung der Nahrungsquellen unter gleicher
Nutzungsintensitit des Angebotes erfolgen oder durch die stirkere Speziali-
sierung einer Art (kleiner Nischenbreiten-Wert, d.h. Nischenverringerung),
wenn die andere Art das Nahrungspflanzen-Spektrum vergroRert (grofer Ni-
schenbreiten-Wert, d.h. Nischenerweiterung). Solche Sammelstrategien wur-
den fiir Hummel-Arten bereits nachgewiesen (HEINRICH 1975b).

¢)- Einnischung aufgrund verschiedener Riissellingen:
Einzelne Bienen- und Schmetterlingsarten besitzen zum Teil stark voneinan-
der abweichende Riissellingen, die eine sehr unterschiedliche Nutzung ver-
schiedener Blumentypen ermdglichen. Hierbei ist es keinesfalls so, daR groRe-
re Arten gleichzeitig iiber Jingere Rissel verfiigen.

d) Einnischung hinsichtlich der KérpergroRe:
Arten mit unterschiedlicher KorpergroRe bendtigen fiir thren Bau- und Be-
triebsstoffwechsel und auch im Falle der Brutfiirsorge fiir ihre Nachkommen
verschieden groBe Mengen an Nektar und/oder Pollen. Jede Art und jedes In-
dividuum wird jedoch Nektar- und Pollenquellen einer Bliite nur solange aus-
beuten, wie Zeit- und Energieaufwand in einem ,,6konomischen Verhiltnis
stehen. So konnten HODGES & WOLF (1981) nachweisen, daR Hummeln nie
den gesamten Nektar aus der Bliite entnehmen. Da die Riissellinge in vielen
Fillen nicht mit der KorpergroRe korreliert (s. Tab. 32), kénnen in bestimm-
tem Umfang sowohl grofere als auch kleinere Bienenarten dieselbe Bliite
nutzen.

Zu 4:

Dieser Frage soll eine zentrale Bedeutung in der Diskussion der bliitendkologi-
schen Ergebnisse zukommen. Eine Bindung einzelner Bliitenbesucher, z.B. im
Falle der stenanthen Arten an thre Nahrungspflanzen, ist nur als Produkt evoluti-
ver Prozesse zu verstehen. Ein Schliissel zum Verstindnis dieser Evolutionspro-
zesse liegt in der Betrachtung der Faunen- und Vegetationsge-
schichrte.

Es kann nach den botanischen und zoologischen Ergebnissen dieser Arbeit als
Hypothese formuliert werden, daf Insekten- und Pflanzenarten desselben Areal-
typs engere gegenseitige Bindungen besitzen als solche, die fremden Arealtypen
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angehdren. Da sowohl fiir die Pflanzen als auch fiir die Tiere bereits deutliche Zu-
sammenhinge zwischen Phinologie und arealgeographischer Zugehorigkeit auf-
gezeigt werden konnten, ist es sehr wahrscheinlich, daR diese auch hinsichtlich
des Bliitenbesuchs bestehen, Bevorzugen nun Insektenarten eines bestimmten
Fauenenelementes diejenigen Pflanzenarten, die ihrem Geoelement angehéren?
Diese Frage wurde bisher u.W. in der Literatur noch nicht behandelt.
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Fig. 56. Prozentuale Anteile der am Bliitenbesuch beteiligten lnsckteng}uppen; N = Anzahl
der beobachteten Bliitenbesuche.
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6.2  Bliitenbesucher und ihr Pflanzenarten-Spektrum: ausgewihlte Beispiele

Zunichst sei die Zusammensetzung der Bliitenbesucher-Gemeinschaft des Unter-
suchungsgebietes vorgestellt und die quantitative Verteilung der verschiedenen
Insektentaxa angegeben. Im Anschluf daran sollen die Ergebnisse fiir die apoiden
Hymenopteren (ohne die brutparasitierenden Arten der Gattungen Sphecodes,
Stelis, Coelioxys, Nomada und Psithyrus; s. dazu KRATOCHWIL 1983a) und
Lepidopteren vorgestellt und besprochen werden. Zur Analyse der iibrigen blii-
tenbesuchenden Insektentaxa s. KRATOCHWIL 1983a.

6.2.1 Allgemeines

Die Hymenopteren besaBen mit 47,8 % den hochsten Anteil, die Dipteren und
Lepidopteren mit 22,0 % und 21,8 % einen etwa gleichen, die Coleopteren mit
8,4 % den geringsten Anteil am Bliitenbesuch (Fig. 56).

Bei den Hymenopteren handelt es sich iiberwiegend um Vertreter der apoiden
Hymenopteren. In dieser Gruppe ist der Anteil der Apiden und Halictiden mit
zusammen fast drei Viertel aller von apoiden Hymenopteren beobachteten Blii-
tenbesuche am gréften. Die nicht-apoiden Hymenopteren mit Vertretern der
Ichneumoniden, Tenthrediniden, Vespiden und einigen weiteren kleinen Fami-
lien haben innerhalb der blitenbesuchenden Hymenopteren nur geringe Bedeu-
tung. Bei den Lepidopteren sind es vor allem die Lycaeniden, Satyriden, Pieriden
und Zygaeniden, die an Bliiten anzutreffen sind. Bei den Dipteren dominieren ein-
deutig die Syrphiden; daneben sind aber auch die Tachiniden und Bombyliiden
recht hiufig. Bei den Coleopteren sind am stirksten die Nitiduliden und in ge-
ringeren Prozentsitzen die Cerambyciden, Oedemeriden und Elateriden vertreten.

Die meisten Pflanzenarten (93 %) wurden von Hymenopteren besucht, etwa
zwei Drittel aller Pflanzenarten von Lepidopteren und Coleopteren (67,6 % und
63,4 %) und nur die Hilfte (53,5 %) von Dipteren (Fig. 57).

6.2.2 Apoide Hymenopteren

Die apoiden Hymenopteren besuchten 66 der 71 im Gebiet als entomophil ein-
zustufenden Pflanzenarten. Im Vergleich zu den anderen Insektenordnungen ha-
ben sie das groRte Pflanzenarten-Spektrum. In Tabelle 23 sind die einzelnen Bie-
nenarten aufgelistet und die Anzahl der Bliitenbesuche sowie die besuchten
Pflanzenarten — fiir Minnchen und Weibchen getrennt — angegeben. Im folgen-
den werden diese Ergebnisse fiir die verschiedenen Bienengattungen besprochen
und mit Literaturangaben verglichen. Es soll zudem versucht werden, die von
den Bienen des Untersuchungsgebietes besuchten Pflanzenarten (eigene Beobach-

Tabelle 23. Die im Gebiet vorkommenden apoiden Hymenopteren-Arten, die von ihnen be-
suchten Pflanzenarten einschlieRlich des Anteils Rasen- und Saum-Pflanzenarten, die Anzahl
festgestellter Bliitenbesuche und ihre Nahrungs-Nischenbreiten (Formel nach COLWELL &
FUTUYMA 1971; weitere Erlduterungen s. Text); bei Unterscheidung nach Geschlechtern
stellt die erste Zahl den Anteil von minnlichen, die zweite den von weiblichen Bliitenbe-
suchern dar. Die Bliitenbesucher-Breite pro Pflanzenart (weitere Erlduterungen s. Text) be-
zieht sich nur auf apoide Hymenopteren.

39 Phytocoenologia 11
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Tabelle 23
APOIDEA

Prosopis gibbus

Prosopis confusus

Dentigera brevicornis
Hylaeus communis

Panurgus calcaratus

Andrena armata

Andrena haemorrhoa

Andrena hattorfiana

Andrena humilis

Andrena fulvago

Andrena denticulata

Andrena distinguenda

Andrena bicolor

Andrena fulvata
Andrena rosae

Andrena minutuloides
Andrena nana

Andrena saundersella
Andrena strohmella
Andrena supopaca
Andrena viridescens
Andrena angustior
Andrena combinata

Andrena curvungula
Andrena lathyri

Andrena nitida
Andrena alfkenella
Andrena falsifica
Andrena minutula
Andrena nanula
Andrena proxima
Andrena wilkella
Andrena gravida

Dufourea vulgaris

Dufourea halictula

Rhophites trisplnosus

Sphecodes crassus

Sphecodes divisus

Sphecodes fasclatus

Sphecodes ferruginatus
Sphecodes hyalinatus
Sphecodes marginatus

Halictus quadricinctus

Halictus simplex

Halictus tumulorum
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Anzahl besuchter
Ptlanzenarten

N= 66
70 6
1 193.0 %)

60 4+

N=48
50 4+ (67.6 %) N=45
] 163.4%)
N=38
w0+ 153.5%!
%,
04 é

20 4+~

MihiHinminuiitayy
NN

MR-

Hymenoptera Lepidoptera Coleoptera Diptera

Fig. 57. Anzahl (N) der von den vier Insektenordnungen besuchten Pflanzenarten (Gesamt-
zahl der Pflanzenarten: 71).

tungen und Literaturauswertung) in einer synoptischen Ubersicht Vegetations-
formationen oder — wenn moglich — Pflanzengesellschaften zuzuordnen, um Ha-
bitatanspriiche dieser Bienenarten genauer herausarbeiten zu kénnen. (Tab. 24).

Die Auswertung basiert auf einer umfangreichen Literaturkartei des Verfassers, die bisher
festgestellte Bliitenbesuche — nach Bienenarten aufgeschliisselt — auffithrt. Gartenpflanzen
fanden keine Beriicksichtigung; wenn eine klare Trennung Gartenpflanze/am natiirlichen
Standort vorkommende Pflanze nicht mdglich war, wurde ein Fragezeichen hinzugesetzt
(Gattung Ribes).

6.2.2.1 Hylaeus

Die Gattung Hylaeus, die stammesgeschichtlich zu den iltesten Bienengattungen
gehort, besitzt nur Arten mit sehr wenig spezialisierten Mundwerkzeugen. Zu-
sammen mit der Gattung Colletes haben Hylaeus-Arten von allen bei uns vor-
kommenden Bienen die kiirzeste Glossa (Hylaeus communis: 1—1,2 mm Riissel-
linge; nach KNUTH 1898 ff.); sie konnen daher nur Bliiten mit freiem oder we-
nig verborgenem Nektar nutzen. Im Gebiet besuchten die beiden Arten der Un-
tergattung Prosopis (P. confusus und P. gibbus) nur Geranium sanguineum, eine
Saumpflanze; Hylaeus communis und Dentigera brevicornis nur Aster linosyris,
eine Rasenpflanze — beides Pflanzenarten mit offen dargebotenem Nektar.

Die vier Arten haben nach der Literatur ein sehr breites Nahrungspflanzen-Spektrum; sie
diirfen als polyphag bzw. polylectisch eingestuft werden. Nach KUGLER (1970) verhalten
sich einige der Vertreter der Gattung Hylaeus blumenstet, eine Erscheinung, die bei polypha-
gen Arten hiufig auftritt. Ein solches blumenstetes Verhalten kann auch fiir die im Unter-
suchungsgebiet vorkommenden Hylaeus-Arten bestitigt werden. Alle Arten nisten hyper-
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Legende zu Tabelle 24. Die Legende gibt eine detaillierte pflanzensoziologische Kennzeich-
nung der aufgefiihrten Einheiten.

1. Wasserpflanzengesellschaften, ROhrichte, GroBseggengesell-
schaften: Potamogetonetea, Phragmition, Magnocaricion

2. Meeres-Splilsdume: Cakiletea
3. FluBufer-Spiilsdume: Bidentetea, Agropyro-Rumicion

4. Ackerunkrautgesellschaften: Stellarietea mediae, hierzu ge-
hdren auch: Cirsium arvense-reiche Gesellschaften

5. Schuttfluren, Mauerfugengesellschaften: hierzu gehdren z.B.
Epilobium fleischeri-,Cymbalaria muralis-,Tussilago
farfara-reiche Gesellschaften

6. Ruderalgesellschaften: Onopordetalia, Artemisietalia

7. Neophyten-Staudenfluren: Solidago gigantea-Fluren u.d.

8. Schlagfluren allgemein: Epilobietea und Salicion capreae
8a.Staudenreiche Schlagfluren: Epilobietea
8b.Himbeer-reiche Schlagfluren: Rubus idaeus-Bestdnde
B8c.Vorwald-Schlagfluren: Salicion capreae

9. Saumgesellschaften feuchter Standorte: Filipendulion u.&.
10. Saumgesellschaften frischer Standorte: Glechometalia u.a.
11a.Saumgesellschaften trockener Standorte: Trifolion medii

11b.Saumgesellschaften sehr trockener Standorte: Geranion
sanguinei

12. (hoch)montane, subalpine S3ume, Hochstaudenfluren: Adeno-
stylion, Chaerophyllum hirsutum-Fluren u.&d.

13. Quellfluren, Sickerfluren, Gesellschaften feuchter Waldwe-
ge u.d.: Cardamine amara-, Veronica montana-Ges. u.a.

14. Niedermoorgesellschaften i.w.5.: Caricetea nigrae

15. Hochmoor-, Ubergangsmoorgesellschaften: Oxycocco-Sphagnetea
16. Meeresdiinen: Ammophiletea, Sedo-Scleranthetea

17. Sandrasen, Felsgrusfluren des Binnenlandes: Sedo-Scleranthetea
18. Trespenrasen: Festuco-Brometea

19. Hochgebirgsrasen: Seslerietea variae

20. salzrasen: Asteretea tripolii

21. Wirtschaftsgriinland allgemein: Molinio-Arrhenatheretea, zu-
meist kraduterreiche, magere Ausbildungen

21la.Pfeifengraswiesen: Molinietalia
21b.Glatthaferwiesen: Arrhenatherion
21c.Goldhaferwiesen: Polygono-Trisetion

22. Borstgrasrasen, -heiden: Nardo-Callunetea

23a.Ufer-Weidengeblische: Salicetea purpureae, auch bruchwaldartige
Bestande

23b.Ufer-Johannisbeer-, Kratzbeer-Gebilische: Ribes- und Rubus caesius-
reiche Geblische

24. Schlehen-Geblische: Rhamno-Prunetea

25. Schneeheide-Kiefernwdlder: Erico-Pinetea

26. Beerstrauchgesellschaften: Vaccinium myrtillus, V. uligi-
nosum, V. vitis-~idaea in Vaccinio-Piceetea-Gesell-
schaften

27. Birken-Eichenwdlder: Quercetea robori-petraeae
28. Eurosibirische Fallaubwalder: Querco-Fagetea

28a.Hartholz-Auenwdlder: Alno-Ulmion
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Tabelle 24. Versuch einer synoptischen Ubersicht der Bienen und der von ihnen besuchten
Pflanzengesellschaften; Auswertung von Literaturangaben: Kreissymbole (2083 Zuordnun-
gen); eigene Beobachtungen im Gebiet: Dreiecksymbole und vertikale Striche. Es bedeuten:
Fiir die jeweilige Bienenart sind in der Literatur +: 1—2, o: 3—4, @ 5—9, ® 10 und mehr
Pflanzenarten der betreffenden Pflanzengesellschaft oder Formation angegeben.

@
WE 5 g ¢ 3 § 3 = 2
v © o ~ o
APo1DE 2,885 €5, 35 3 S 8ed 820058 o
HYMENOPTEREN 5525 o btw 20 0609 Co 833 oo of3602023
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€COO0L ~WE LD >0 UO>T 50 X W3 383X €003 aLX >
650A BEULDEC WO 2V ud & ~CCCCOSNAUDE D @
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4] I 2]
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1-2, 8: 3—

Erginzend finden sich bei den pflanzensoziologischen Einheiten 6, 10, 11a, 11b, 18, 21
die Ergebnisse der bliitendkologischen Beobachtungen aus dem Gebiet ,,Scheibenbuck". Es
bedeuten: Fiir die betreffende Bienenart konnten im Gebiet ,,Scheibenbuck‘|:

4, 4: 59, 4: 10 und mehr Bliitenbesuche festgestellt werden.

Pflanzengesellschaften und Bliitenbesucher-Gemeinschaften
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596 A. Kratochwil

giisch in Holz oder in sklerenchymreichen Pflanzenstengeln; z.B. dienen Rubus-Sprofach-
sen, an deren Bliiten sie sich hiufig auch ernihren, als Nistautotope, oder sie nisten in Holz-
gingen von Coleopteren in Biumen oder Baumstubben.

Bei den in der Literatur gefundenen Nahrungspflanzen handelt es sich am
hiufigsten um Arten von Ruderalgesellschaften (s. Tab. 24), zum Teil sind es
auch Pflanzen der Sandrasen, Felsgrusfluren und Ackerunkrautgesellschaften.
Diese Standorte dienen den Hylaeus-Arten wohl im wesentlichen nur als Nah-
rungsautotop. Sie haben fiir diese Bienen auch nur dann Bedeutung, wenn ein
Nistautotop in unmittelbarer Nihe vorhanden ist. Als Nist- und Nahrungsautop
konnen versaumte Rasen mit Gebiischfragmenten, staudenreiche Siume, Wald-
rinder und Waldmintel, teilweise auch Schlagflurgesellschaften dienen (s. Tab.
24). In bewirtschafteten Rasen (Trespenrasen, Wirtschaftsgriinland) werden nur
die beiden hypereuryok-intermediiren Arten (Dentigera brevicornis und Hylaeus
communis) angetroffen.

Eine Bevorzugung genieRen als Nektar- und Pollenpflanzen u.a. Rubus-Arten
und besonders Umbelliferen, die moglicherweise auch wegen ihrer itherischen
Ole mit Vorliebe aufgesucht werden, Bezeichnenderweise besitzen viele Hylaeus-
Arten einen sehr starken Eigengeruch. Welche Bedeutung die itherischen Ole fiir
die Bienen haben (FraBschutz, Konservierung des Pollen), ist unbekannt.

Der Aktionsradius dieser kleinen Bienenarten ist recht gering. Nach ihrem
O6kologischen Verbreitungstyp sind sie entweder als eurydk-hylophil oder als
hypereurySk-intermedidr einzustufen. Die Richtigkeit der aus der Literatur iiber-
nommenen Zuordnung (Prosopis-Arten: eurydk-hylophil, Dentigera brevicornis
und Hylaeus communis: hypereurydk-intermediir) kann nach der Tabelle 24
bestitigt werden.

Arealgeographisch sind drei dieser vier an Bliiten im Gebiet angetroffenen Ar-
ten eurosibirisch, eine Art (Prosopis gibbus) hingegen ist eurosibirisch-boreoalpin
verbreitet. Zwischen der arealgeographischen Verbreitung, ihrem &kologischen
Verbreitungstyp und ihrem Nahrungspflanzen-Spektrum besteht ein kausaler
Zusammenhang. Hiufige Besuche an Pflanzenarten der Felsgrus-, Unkraut- und
Ruderalgesellschaften und die Notwendigkeit von Stauden- und Mantelgesell-
schaften als Nistautotop, geben zumindest einige Hinweise auf den urspriingli-
chen Lebensraum dieser eurosibirisch verbreiteten Bienenarten: Es diirften FluR-
auen mit ihrem reichen Vegetationsmosaik sein. Fiir die Bestiubung bestimmter
Pflanzenarten kommt den kleinen und wenig behaarten Hylaeus-Arten kaum
eine Bedeutung zu,

6.2.2.2 Panurgus

Nach ROBERTSON (1922) lassen allein 85 % der in Ilinois (USA) vorkommen-
den Arten der Unterfamilie der Panurginae ein stenanthes Verhalten erkennen.
Die Arten der Gattung Panurgus bevorzugen auch im europiischen Raum nur
wenige Pflanzengattungen, vor allem gelbe Compositen (z.B. Crepis, Leontodon,
Hieracium, Hypochoeris und Picris). Bei Panurgus-Arten sind die Mundwerkzeu-
ge besonders gut an den Bliitenbau der Compositen angepaBt (s. ausfiihrlich bei
PROCTOR & YEO 1975). Panurgus calcaratus mit einer Riissellinge von 2,8—
3 mm ist nach der Literatur fast ausschlieflich an Bliiten der Gattungen Hiera-
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cium und Picris anzutreffen. Im Untersuchungsgebiet wurde diese Art nur an
Picris hieraciotdes beobachtet. Bemerkenswert ist, daf innerhalb der Familie
der Andrenidae, zu der Panurgus (Panurginae) und auch Andrena (Andreniae)
gehoren, stenanthes Verhalten sehr hiufig auftritt und wahrscheinlich auch als
ein sehr ,,altes*’, gemeinsames Merkmal dieser Familie angesehen werden kann.

Die etwa vierwdchige Flugzeit von P. calcaratus liegt recht spit im Jahr; zu dieser Zeit
haben viele Compositen ihr Blihzeit-Optimum. Da Picris bieracioides im Gebiet eine recht
lange Blithzeit besitzt (im Durchschnitt 95 Tage), mull Panurgus calcaratus seine Flugzeit
zeitlich nicht sehr genau festlegen, um auf bliihende Picris-Pflanzen zu treffen. Das Risiko,
daf eine stenanthe Bienenart ihre Flugzeit nicht genau mit der Bliihzeit ihrer bevorzugten
Nahrungspflanze synchronisieren kann, wird durch die ,,Wahl‘‘ einer Art mit langer Bliihzeit
gering gehalten. Im iibrigen blihen zur selben Zeit auch andere gelbe Compositen syntop
(z.B. Hieracium umbellatum), die ebenfalls als Nahrungspflanze in Frage kommen.

Nach der aus der Tabelle 24 zu erschlieRenden Habitatzugehorigkeit bevor-
zugt P. calcaratus im wesentlichen offene Standorte. Die groRte Bedeutung ha-
ben — dhnlich wie bei der Gattung Hylaeus — als Nahrungsautotop Ruderalge-
sellschaften. Daneben kommt die Art aber auch hiufig in Trespenrasen und im
mageren Wirtschaftsgriinland vor, wo sie auch viele ihrer bevorzugten Nahrungs-
pflanzen findet. Entscheidend fiir das Vorkommen von P. calcaratus ist der
Nistautotop. So ist es sicherlich kein Zufall, daR gerade Picris hieracioides hiufig
besucht wird, denn die Art kennzeichnet als Liickenzeiger mit Schwerpunkt im
Dauco-Melilotion einen potentiellen Nistautotop.

Zweifelsohne waren iiber Jahrhunderte solche Bereiche mit liickiger Vegeta-
tion — durch den Menschen bedingt — in Fiille vorhanden; inzwischen schmelzen
sie durch Zupflastern, Asphaltdecken u.a. mehr und mehr. So konnte — zumin-
dest frither — P. calcaratus besonders an Wegrindern, Bdschungen und in mage-
ren, liickigen Rasen gute Nistmoglichkeiten finden. Zuweilen trat die Art in so
hohen Individuenzahlen auf, daR sie als Kulturfolger bezeichnet wurde.

Die Verbreitungsgebiete der stenanthen Bienenart und ihrer Vorzugspflanzen
decken sich: P. calcaratus ist mitteleuropdisch-eurosibirisch, die im Untersu-
chungsgebiet vorkommenden gelben Compositen Hieracium pilosella und H. um-
bellatum sind eurosibirisch verbreitet; Picris bieracioides kommt zusitzlich auch
in der submediterranen Region vor.

6.2.2.3 Andrena

Allgemeines

Die Gattung Andrena besitzt einen besonders hohen Anteil stenanther Arten. So
haben PITTIONI & SCHMIDT (1943) fiir etwa die Hilfte aller Andrena-Arten Nie-
derdsterreichs (46 von annihernd 100 Arten) ein stenanthes Verhalten nachge-
wiesen®®. Diese 46 Arten flogen bevorzugt nur Arten einer einzigen Pflanzen-
familie, 34 Arten sogar nur solche einer bestimmten Gattung an.

Stenanthe Bienenarten besitzen im Vergleich zu euryanthen eine wesentliche
kiirzere Flugzeit. Auf diesen Zusammenhang wies bereits GRAENICHER (1909)

* BELAKOVA (1972) bestreitet Oligolectie bei Andreniden. Sie stiitzt sich auf die Analyse
von nur 9 Arten, die sie alle als polyphag klassifiziert, u.a. auch A. humilis und A. com-
binata, fiir die dies sicher nicht zutrifft. A. bumilis bevorzugt eindeutig gelbe Compositen
(i.d.R. Hieracium-Arten), A. combinata Umbelliferen.
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hin. Er fihrt fiir oligolectische Bienenarten eine durchschnittliche Flugzeit von
44 Tagen, fir polylectische durchschnittlich 63 Tage an. Auch ROBERTSON
(1922) fand fiir die oligolectischen Arten der Panurginae eine durchschnittliche
Flugzeit von nur 53 Tagen. Die aus dem Untersuchungsgebiet vorliegenden Da-
ten bestitigen diesen Zusammenhang: Die Andrena-Arten haben im Vergleich zu
den Arten der Gattungen Osmia, Halictus/Lasioglossum oder Bombus mit Ab-
stand die kiirzeste Flugzeit (35 Tage).
Die im ,,Scheibenbuck*-Gebiet nachgewiesenen Amndrena-Arten lassen sich
entsprechend ihrer Nahrungspriferenz in drei Gruppen aufteilen:
A) Stenanthe, monovoltine Arten mit eindeutiger Bevorzugung einer bestimm-
ten Pflanzengattung oder -familie (Tab. 25).
B) Monovoltine Arten, die ein groBeres Pflanzenarten-Spektrum besuchen (Tab.
26).
C) Bivoltine Arten, mit einer Bevorzugung verschiedener Pflanzenarten je nach
Generation (Tab. 27).

A) Stenanthe, monovoltine Arten mit eindeutiger Bevorzugung einer bestimmten
Pflanzengattung oder -familie

Ein gemeinsames Merkmal der stenanthen Andrena-Arten ist thr monovoltiner
Entwicklungszyklus. In der Tabelle 25 sind die im Gebiet vorkommenden ste-
nanthen Arten aufgelistet und Gruppen zugeordnet, innerhalb derer ein beson-
ders einheitliches Verhalten auffillt. Die Reihenfolge dieser Gruppen gibt etwa
den abnehmenden Stenanthie-Grad wieder.

An denjenigen Pflanzenarten (-familien) des Untersuchungsgebietes, die nach
der Literatur von stenanthen Andrena-Arten bevorzugt werden, konnten auch
die meisten Bliitenbesuche dieser Bienen beobachtet werden.

Artengruppe A I und A I1
(Andrena battorfiana, A. lathyri, A. curvungula, A. fulvago, A. denticulata, A.
bumilis)

Die Arten beider Gruppen haben die stirkste Bindung an bestimmte Pflanzengat-
tungen. Die bevorzugten Pflanzenarten bieten sowohl Nektar als auch Pollen in
geniigender Menge. Dies ist auch notwendig, denn eine stenanthe Bienenart kann
sich nur auf eine Pflanzenart spezialisieren, die sowohl Nektar als auch Pollen lie-
fert.

Wihrend sich die Artengruppe A I dadurch auszeichnet, daR ihre Vertreter
jeweils verschiedene Pflanzengattungen bevorzugen (Knautia, Lathyrus, Campa-
nula), sind die der Artengruppe A II vorwiegend auf Arten der Gattung Hiera-
cium spezialisiert.

Welche Griinde konnen fiir eine solche Bindung angefiihrt werden? Wie auch
im Falle von Panurgus calcaratus haben viele der stenanthen Andrena-Arten
kaum groRriumig eine Funktion als wichtige Bestiuber. Die Pflanzenarten, die
sie bevorzugt aufsuchen, werden in der Regel von zahlreichen anderen Insekten-
arten viel hiufiger angeflogen und auch bestiubt; das Blitenbesucher-Spektrum
dieser Pflanzenarten ist also recht grof. Hinzu kommt, daR die Andrena-Arten
neben ihrer geringen Individuenzahl auch nur lokal, ihre Nahrungspflanzen je-
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Tabelle 25. Die stenanthen Andrena-Arten des Untersuchungsgebietes; ihre Nahrungsprife-
renz, ihr 6kologischer Verbreitungstyp und ihre arealgeographische Verbreitung.

IGrup—- |ANDRENA "bevorzugte"|"bevorzugte"|Skolocischer | arealgeo-
lpe Pflanzen- Pflanzen- Verbreitungs—| graphische
gattuna familie typ Angabe
P I hattorfi- Knautia hypereurydk- | eurosibirisch
ana intermedidar
lathyri Lathyrus euryd8k-hylo- | mitteleuro-
phil pédisch
curvungu- Campanula, eurysk-hylo~- | mitteleuro-
la Geranium phil pédisch
A II [fulvago Hieracium eurydk-hylo- [ eurosibirisch
phil
denticu- Hieracium - eurosibirisch
lata
humilis Hieracium, eurydk-hylo- | eurosibirisch
Taraxacun phil
A virides- Veronica, eurybk-hylo- | mitteleuro-
III cens Potentilla phil pdisch-submé-
diterran
saunder- Potentilla, - eurosibirisch-
sella Veronica mitteleuro-
pdisch
falsifi- Potentilla, - eurosibirisch
ca Veronica submediterran
AIV distingu- Cruciferae - submediterran
enda
AV nanula Umbelliferae - boreoalpin
A VI [proxima Umbelliferae| eury8k-ere- eurosibirisch
mophil
combinata Umbelliferae| eurySk-ere- pannonisch
mophil

doch hiufig und weit verbreitet sind. An Stellen, an denen Andrena-Arten hiu-
figer vorkommen, sind sie jedoch aufgrund ihres stenanthen Verhaltens sehr
,,sichere Bestiuber.

Eine Bindung existiert in der Regel also nur von seiten der Bienenart. Da
Nektar und Pollen bei diesen Pflanzenarten in der Regel leicht von Bienen er-
reichbar und eine bestimmte ,,Sammelstrategie‘ kaum ndtig ist, dirfte die Spe-
zialisierung Insekt/Nahrungspflanze hdochstwahrscheinlich auf bestimmten In-
haltsstoffen dieser Pflanzenarten zu beruhen, auf die die Bienenarten — aus un-
bekanntem Grund — angewiesen sind.

FAEGRI & v.d. PIJL (1979) sehen bei einem solchen oligolectischen Verhalten einen
direkten Zusammenhang mit der Larvalernihrung. Bei vielen Insekten (z.B. Schmetterlin-
gen) werden bestimmte Substanzen (FraBschutz-Gifte) iiber die Larvalnahrung aufgenom-
men, die z.T. als Schutzstoffe fiir die Larven selbst dienen, und/oder dem Adultstadium zu-
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gefithrt werden, dessen Ernihrungsweise (nur Nektaraufnahme) oder Nahrungsquellen eine
solche Moglichkeit nicht bieten. Es ist denkbar, daf auch bei den apoiden Hymenopteren
iiber die Brutfiirsorge mit dem Pollen gleichzeitig auch Schutzstoffe, z.B. gegen bestimmte
Parasitioide, mitgeliefert werden. Eine andere ebenfalls noch zu iiberpriifende Hypothese ist
— wie bereits bei der Gattung Hylaeus im Zusammenhang mit der Bevorzugung von Umbel-
liferen angesprochen — die Bedeutung von Inhaltsstoffen zur Pollenkonservierung. Alkaloi-
de, itherische Ole, Harze und Gerbstoffe finden sich u.a. auch gehiuft in den Milchsiften
der Gattungen Hieracium und Campanula. Es ist denkbar, da@ solche Stoffe auch im Pollen
angereichert werden konnen. Dariiberhinaus kann auch die Pflanze iiber bestimmte Ge-
schmackstoffe im Pollen und Nektar moglicherweise das Bliitenbesucher-Spektrum einengen.

Andrena battorfiana besucht fast ausschlieflich Arten der Gattung Knautia.
Griinde fir diese Priferenz sind unbekannt. Interessant jedoch ist in diesem Zu-
sammenhang, daf unter den Lepidopteren (s. Kap. 6.2.3.6) die Zygaeniden eben-
falls eine besondere Priferenz fiir diese Pflanzengattung zeigen. Gelegentlich be-
sucht sie — neben Rasengesellschaften, wo die Haupt-Nahrungspflanzen vorkom-
men — auch Ruderalstandorte z.B. mit Cichorium intybus.

A. lathyri tritt fast ausschlieBlich an rot-violetten Lathyrus-Arten auf, sie
meidet aber z.B. den gelbbliihenden Lathyrus pratensis. Literaturangaben wie
eigener Beobachtung zufolge besucht diese Biene auch Arten der Gattung Vicia
(im Untersuchungsgebiet Vicia sepium). Die Gattung Vicia ist eng mit der Gat-
tung Lathyrus verwandt und nicht eindeutig von ihr abzutrennen (HESS, LAN-
DOLT & HIRZEL 1977, s. auch GLUCH 1970).

A. curvungula besucht ausschlieBlich Campanula- und Geranium-Arten. Wes-
halb gerade diese beiden nicht niher miteinander verwandten Gattungen be-
vorzugt aufgesucht werden, ist ebenfalls vollig ungeklirt; moglicherweise spielen
auch der verwandte Blumentyp und die Bliitenfarbe eine Rolle.

Eine wesentliche Gemeinsamkeit dieser stenanthen Andrena-Arten der Ar-
tengruppe A I und A I ist ithr mitteleuropiisch bis eurosibirisches Verbreitungs-
gebiet. Dieses Areal deckt sich auch mit dem ihrer Nahrungspflanzen: A. hattorf-
iana ist eurosibirisch verbreitet, die Haupt-Nahrungspflanze Knautia arvensis
kommt in der eurasiatisch-subozeanischen Region vor. A. lathyri besucht entwe-
der Lathyrus vernus, der seinen Verbreitungsschwerpunkt in kalkreichen Buchen
(-Tannen)-Wildern im gemiRigt kontinentalen Bereich hat, oder Lathyrus mon-
tanus, eine Art mit subatlantischem Schwerpunkt, die auch im direkt an das Un-
tersuchungsgebiet anschlieBenden Querco-Carpinetum luzule-
tosum vorkommt (s. Photo 3) und hier als Siurezeiger Essexitstandorte ohne
LoRschleier anzeigt. Gehiduft tritt A. lathyri jedoch auRer in frischen Saum- und
Mantelgesellschaften auch im mageren Wirtschaftsgriinland auf (Tab. 24). A.
curvungula nutzt fast ausschlielich Campanula-Arten, die ihren Verbreitungs-
schwerpunkt auch in den gemiRigten Breiten haben. Eine grofle Rolle spielit
Campanula persicifolia, die vorwiegend in Saumgesellschaften des Geranion
sanguinei vorkommt (Tab.24). Wihrend A. hattorfiana offene Standorte
bevorzugt besiedelt, zeigen die beiden anderen Arten eine Priferenz fiir Siume,
Mintel und sogar lichte Waldstandorte.

Als wesentlicher Unterschied zwischen diesen stenanthen Bienenarten und
ihren Nahrungspflanzen wurde herausgestellt, daR eine Spezialisierung nur von
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Seiten der Bienenart existiert, die Nahrungspflanze jedoch einem grofen Bliiten-
besucher-Kreis zuginglich blieb. Eine solche Spezialisierung in Richtung auf ein-
zelne bestimmte Insektenarten ist fiir Pflanzenarten des eurosibirischen Florenge-
bietes anscheinend wenig vorteilhaft, auch wenn man davon absieht, daR solche
individuenarmen Arten als Hauptbestiuber kaum in Frage kommen. Vielleicht
liegt eine Ursache in der langen Vegetationsperiode. Je linger die Vegetations-
periode ist, je stirker sind — durch klimatische Einfliisse bedingt — Fluktuatio-
nen in der Bliih-Phinologie méglich. Bei einer Einengung der Vegetationsperiode,
z.B. in sommerariden Gebieten, kann eine Synchronisation mit Bestdubern eher
erfolgen.

Wir koénnen somit zusammenfassend die Vertreter der Artengruppen A I
und A II und ihre Bindung an bevorzugte Nahrungspflanzen auch in einen areal-
geographischen Bezug setzen.

Am Beispiel von A. battorfiana und der von ihr bevorzugten Gattung Knautia
sollen im folgenden einige Aspekte der jiingeren Vegetationsgeschichte
einbezogen werden.

Erst nach der letzten Eiszeit ist es innerhalb bestimmter Pflanzengattungen zu
groflen Sippenentfaltungen gekommen. Durch Hybridisierung und Allopolyploi-
disierung haben sich Arten mit grofer 6kologischer Amplitude, die priadaptiert
fir die Besiedlung sehr verschiedener Standorte waren, gebildet. Nach den
cytotaxonomischen Untersuchungen von EHRENDORFER (1962a) liBt sich die
tetraploide Art Knautia arvensis auf diploide Ausgangssippen zuriickfiihren
(K. velutina-Gruppe); dieses sind zumeist Arten offener (sub-)mediterran-monta-
ner Fels- und Grasheiden. Neben diploiden thermophilen, siidost-/siidwest-euro-
piischen Rasensippen waren offenbar auch Waldsippen bei der Entstehung von
Knautia arvensis mitbeteiligt (EHRENDORFER 1962b). Knautia arvensis ist sicher
eine recht junge Sippe, deren Formenreichtum und 6kologische Plastizitit auf
threr Entstehung durch Allopolyploidie und Hybridisierung beruht. Die Unter-
suchungen von EHRENDORFER (l.c) zeigen sehr deutlich die Bedeutung der
Gebirge des Mediterran-Raumes als Entstehungszentren — nicht nur als Glazial-
refugien — fiir mitteleuropiische Pflanzenarten und erhellen die engen Beziehun-
gen zwischen (sub-)mediterran-montanen/diploiden und mitteleuropiisch-
eurosibirisch/polyploiden Sippen.

Die Stenanthie von A. battorfiana an Knautia arvensis kann demnach erst
seit dem Spit-/Postglazial bestehen. Sie geht wahrscheinlich aus einer Stenanthie
hervor, die im Mediterran-Raum an bestimmten Ausgangssippen von Knautia
arvensis bereits bestanden hat.

Sehr dhnlich wie bei Knautia liegen die Verhiltnisse bei der formenreichen
Gattung Campanula. Hier ist A. curvungula als stenanthe Art bekannt. Die Pri-
mirdifferenzierung der Campanula-Arten erfolgte ebenfalls auf der diploiden
Stufe, wobei die diploiden Arten heute nur noch als Relikte auf eiszeitliche
Refugialriume beschrinkt sind: Lockerwald- und Wiesensippen (,,Lanceolatae),
(sub-)mediterrane Felsbewohner (,,Saxicolae*‘), Rohboden-Pioniere der Gebirge
(,,Pusillae’) u.a. (s. ausfiihrlich bei EHRENDORFER 1970).

Auch fiir die taxonomisch FuRerst schwierige Gattung Hieracium diirfen sub-
mediterrane/mediterrane Gebirge als Entstehungszentren mancher Ausgangs-
sippen angenommen werden, wie eine Hiufung diploider Hieracium-Sippen in
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spanischen, franzosischen und italienischen Gebirgen vermuten lassen (s. MERX-
MULLER 1975).

Die stenanthen Bienenarten (hier z.B. Andrena hattorfiana, A. curvungula
und die Hieracium-spezifischen Andrena- und Panurgus-Arten) sind offenbar
nach der Eiszeit den Pflanzensippen in den mitteleuropiischen Bereich hinein
gefolgt; sie fehlen nach Angaben der Literatur weitgehend im submediterranen
Raum.

Es spricht vieles dafiir, oligolectisches Verhalten unter phylogenetischen
Aspekten als urspriinglich, polylectisches Verhalten als abgeleitet zu betrachten.
Bei oligolectischen Arten ist das Erkennen der Nahrungsquelle in der Regel wohl
angeboren; eine Lernfihigkeit im Umgang mit den oft sehr schwer zuginglichen
Bliiten ist dagegen nur hoher entwickelten Arten vorbehalten. Die polyphage
(-lectische) Lebensweise konnte letztlich auch als das ,,priadaptive
Plateau*“ fir eine hohere Generationszahl und cine soziale Lebensweise
bei den apoiden Hymenopteren angesehen werden. Nach den bisherigen Uber-
legungen wire zu postulieren, daf die stenanthen Andrena-Arten auch die stam-
mesgeschichtlich dlteren sind. Dieser Frage wurde bisher — nach der uns vorlie-
genden Literatur — noch keine Beachtung geschenkt.

Artengruppe A II1
(Andrena viridescens, A. saundersella, A. falsifica)

In dieser Gruppe fillt auf, daR bei allen drei Arten in der Regel jeweils zwei
Vorzugspflanzen gleichrangig genutzt werden. Ein Grund mag darin liegen, daR
die eine Pflanzenart (in diesem Falle Potentilla tabernaemontani) als Pollenspen-
der dient und nur sehr wenig Nektar bietet, die andere Nahrungsquelle (in die-
sem Falle Veronica chamaedrys) Nektar liefert. Die beiden einzigen Bliitenbe-
suche von A. wiridescens im Untersuchungsgebiet wurden an Veronica chamae-
drys beobachtet, bei A. falsifica konnten 12 von 16 Bliitenbesuchen an Potentilla
tabernaemontani, bei A. saundersella nur ein Blitenbesuch an Geranium sangui-
neum festgestellt werden.

Zwei dieser drei Andrena-Arten kommen zusitzlich auch in der submediter-
ranen Region vor; dies ist mit Ausnahme von A. distinguenda (Artengruppe A 1V)
fir keine der anderen stenanthen Andrena-Arten der Fall. Es stellt sich die Frage,
ob zwischen der arealgeographischen Verbreitung des Bliitenbesuchers und seiner
bevorzugten Pflanzenart ein Zusammenhang zu erkennen ist. Gibt es zudem
vielleicht Hinweise iiber den Lebensraum der Bienenarten und der bevorzugten
Nahrungspflanzen, bevor der Mensch groRflichig offene Standorte schaffte?

Potentilla tabernaemontani ist nach ZOLLER (1954) eine ,,azonale** Art mit
sideuropiischer bis mitteleuropiischer Verbreitung. Diese Art hat u.a. auch ei-
nen Verbreitungsschwerpunktin Sedo-Scleranthetea-Gesellschaften.
In der Urlandschaft kdnnte sie auf bewegten Kiesinseln (z.B. in Pionierfluren des
Cerastietum pumili) undim Uferbereich des Rheins vorgekommen
sein sowie im Bereich der Schwetzinger Diinen und der Mainzer Sandgebiete.

Der Anteil solcher ,,azonaler* (iiber mehrere Vegetationsgiirtel verbreiteter)
Arten ist in FluBauen besonders grol. Aus diesem Grund dhneln sich diese Stand-
orte hinsichtlich ihrer Vegetationszusammensetzung im mitteleuropiischen und
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sideuropiischen Gebiet auch sehr stark. Wir kénnen zusammenfassend die areal-
geographische Verbreitung von A. wiridescens und A. falsifica gut mit der von
Potentilla tabernaemontani zur Deckung bringen. Das urspriingliche Vorkommen
dieser beiden Bienenarten mag wohl in den reichstrukturierten Bereichen der
FluBauen gelegen haben. Wir werden am Beispiel anderer Andrena-Arten noch
sehen, daf die FluBauen fiir die meisten Arten der Gattung eine besondere Be-
deutung als urspriinglicher Lebensraum hatten.

Auch Veronica chamaedrys, eine Art frischer, nihrstoffreicher Siume, diirfte
ihr natirliches Vorkommen in der Aue haben. Im Gegensatz zu Potentilla
tabernaemontani ist sie nur in der boreomeridionalen Giirtelzone verbreitet.
Durch welche Art sie in der submeridionalen Zone fiir diese Insekten ersetzt
wird, ist unbekannt.

Auch in diesem Zusammenhang sei auf phylogenetische Aspekte im Bereich
der Potentilla tabernaemontani-Gruppe und des Veronica-Formenkreises hinge-
wiesen (s. ausfithrlich bei EHRENDORFER 1970).

Artengruppe A IV
(Andrena distinguenda)

Andrena distinguenda ist die einzige stenanthe Andrena-Art des Gebietes, die
rein submediterran verbreitet ist. Es fillt auf, daf sie im Vergleich zu den anderen
Andrena-Arten auch die einzige ist, die Cruciferen bevorzugt (Tab. 25). Diese
Pflanzenfamilie hat ihr Mannigfaltigkeitszentrum im (sub-)mediterrancn Be-
reich (RYTZ 1936, HEYWOOD 1978). thr Vorkommen liegt dort im Bercich der
Kiiste (Spilsdume, Diinen), oder sie besiedelt zum Teil auch Spiilsiume an Flug-
liufen; charakteristisch sind z.B. die Gattungen Cakile, Malcolmia, Matthiola.
Auch fiir Fels- (Cheirantbus, Alyssum) und Ruderalstandorte (Sinapis, Cardaria,
Brassica) sind Cruciferen bezeichnend.

A. distinguenda wurde im Untersuchungsgebiet an Eupborbia cyparissias
beobachtet, ebenfalls eine vorwiegend submediterran verbreitete Pflanzenart.
Bemerkenswert ist der von STOECKHERT (1954) nachgewiesene Bliitenbesuch an
Barbarea vulgaris, einer Art, die vor allem in Spiilsaumgesellschaften der FluBliu-
fe vorkommt. A. distinguenda dirfte dhnlich wie die Vertreter der Artengruppe
A 111 in der alten Rheinaue-Landschaft geniigend zusagende Nahrungs- und Nist-
habitate vorgefunden haben. IThre Phinologie ist typisch fiir die submediterran
verbreiteten Solitirbienen (Gipfel im Mai); ein direkter Zusammenhang mit den
zu dieser Zeit giinstigen Klima- und Witterungsbedingungen im Hauptverbrei-
tungsgebiet ist zu vermuten. Die vorwiegend eurosibirisch verbreiteten Andrena-
Arten fliegen hingegen bereits im April (s. auch Fig. 41). Auch in diesem Beispiel
verkniipfen sich die Flugzeit der Bienenart und Blithzeit der Nahrungspflanzen
eng mit der arealgeographischen Zugehérigkeit.

Artengruppe A V
(Andrena nanula)

Andrena nanula mit boreoalpiner Verbreitung bevorzugt Umbelliferen, die in der
borealen Region besonders reichlich in Hochstaudenfluren vorkommen (z.B.
Chaerophyllum, Angelica, Heracleum u.a.).
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Artengruppe A VI
(Andrena proxima, A. combinata)

Auch die Arten dieser Gruppe zeigen vorwiegend eine Priferenz fiir Umbellife-
ren, jedoch handelt es sich hier um Andrena-Arten, die typische Trockenstand-
orte besiedeln (eurydk-eremophile Arten).

A. combinata ist eurosibirisch-pannonisch verbreitet. Im Gebiet besuchte sie
Peucedanum cervarvia, eine ebenfalls kontinental verbreitete Saumart. Bei A
combinata ist ein arealgeographischer Bezug zu manchen Umbelliferen, deren
Herkunft im Bereich der (sub-)kontinentalen Waldsteppe liegt, moglich. In die-
sem Zusammenhang sei auch auf eine Beobachtung von STOECKHERT (1954)
hingewiesen, der diese Art an Laserpitium latifolium beobachtete, einer Saumart
(submediterran/gemiRigt kontinental verbreitet) mit Schwerpunkt im Gera-
nion sanguinei. Dochwerden von A. combinata auch Umbelliferen fri-
scherer Standorte besucht (Aegopodium podagraria, Anthriscus sylvestris u.a.).
A. combinata hat nach der Literaturauswertung (Tab. 24) ein recht breites Habitat-
Spektrum: Sie kommt am hiufigsten in magerem Wirtschaftsgriinland, in Acker-
unkraut- und Ruderalgesellschaften vor, tritt jedoch auch hiufig in frischen
Saumgesellschaften, Ufer-Weidengebiischen und Schlehen-Gebiischen auf.

A. proxima wurde im Untersuchungsgebiet zwar nicht an Umbelliferen, je-
doch ausschlieRlich an Euphorbia cyparissias gefunden (6 Bliitenbesuche), wel-
che mit thren Cyathien und threm Scheibenblumen-Typ schr den Umbelliferen
ihnelt. Auch sind ihre Nektardriisen den Disci der Umbelliferen konvergent.
Daritberhinaus reichert sich Eupborbia cyparissias — wie viele Umbelliferen
auch — in Siumen an. A. proxima kommt ebenfalls hiufig in frischen Saumge-
sellschaften und im mageren Wirtschaftsgriinland vor. Jedoch scheint diese Art
im Unterschied zu A. combinata in stirkerem Umfang auch Trockenstandorte
(Trespenrasen) als Nahrungsautotope zu nutzen (Tab. 24).

Als Gemeinsamkeit beider Andrena-Arten ist neben demselben 6kologischen
Verbreitungstyp (eurydk-eremophil) die Bevorzugung von Saumarten als Nektar-
und Pollenquelle herauszustellen. Fiir beide Arten scheint ebenfalls — nach dem
Nahrungspflanzen-Spektrum zu urteilen — FluBliufen und warmen Felsstand-
orten eine entscheidende Bedeutung zuzukommen. Dies ist im Falle von A. com-
binata deshalb interessant, weil sie zusitzlich pannonisch verbreitet ist und das
Donautal als Wanderweg fiir pannonische Arten eine Bedeutung gehabt hat. Die
Umbelliferen-reichen Steppenheide-Komplexe der Jura-Felsen mit Laserpitium
latifolium und Peucedanum cervaria konnten als Nist- und Nahrungsautotope
bedeutend gewesen sein. Es ist nicht unwahrscheinlich, da auch A. proxima zu-
sitzlich ein pannonisches Teilareal besitzt.

B) Monovoltine Arten, die ein grbﬁeres Pflanzenarten-Spektrum besuchen

Das gemeinsame Merkmal dieser Andrena-Arten (Tab. 26) ist einerseits ein mo-
novoltiner Entwicklungszyklus, andererseits ein etwas breiteres Nahrungspflan-
zen-Spektrum als das der zuvor behandelten rein stenanthen Arten. Dennoch ist
zu betonen, dal auch bei diesen Arten — mit Ausnahme der Artengruppe B HI —
die meisten Arten auffillige Tendenzen in ihrer Bliitenbesuchs-Priferenz zeigen.
Die Reihenfolge der einzelnen Gruppen gibt etwa den abnehmenden Priferenz-
grad wieder.
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Tabelle 26. Monovoltine Andrena-Arten des Untersuchungsgebietes mit Anklingen an ein
stenanthes Verhalten; jhre Nahrungspflanzen, ihr Skologischer Verbreitungstyp und ihre

arealgeographische Verbreitung.

Arten- ANDRENA "bevorzugte" 8kologischer arealgeographische
gruppe Nahrungspflanzen Verbreitungstyp Angabe
B I strohmella Salix; Veronica, Poten- eury8k-hylophil eurosibirisch
tilla, Taraxacum
subopaca Salix; Veronica, Poten- eurydk-hylophil eurosibirisch
tilla, Taraxacum
B II nitida versch, Strducher (be- hypereurybk- mitteleuropidisch
sonders Salix), einige intermedi&r
Krduter
haemorrhoa versch. Str¥ucher (be- hypereury8k- eurosibirisch
sonders Salix), Taraxacum| intermedidr
gravida versch. Strducher (be- hypereury8k- mitteleuropdisch-
sonders Salix), Taraxacum| {ntermediidr submediterran
u.a.
armata versch, Strducher (Salix,| eury8k-hylophil holarktisch
Rubus, Prunus), kaum
Krduter
L
B III wilkella polyphag (besonders - holarktisch
Fabaceae)
fulvata polyphag (verschiedene eury8k-hylophil subatlantisch
Kréduter), auch Sarotham-
nus
angustior polyphag (verschiedene eury8k-hylophil subatlantisch
Kriuter); auch Sarotham-
nus

Artengruppe B |
(Andrena strobmella, A. subopaca)

Die Gemeinsamkeit von A. strobmella und A. subopaca besteht in der Bevor-
zugung frith bliihender Salix-, Veronica-, Potentilla- und Taraxacum-Arten. Auch
im Untersuchungsgebiet besuchten beide Arten Potentilla tabernaemontani. In
der Bevorzugung von Potentilla und Veromica dhneln sie sehr den stenanthen
Arten A.viridescens, A. saundersella und A. falsifica (Tab. 25, Artengruppe A I11).
Fir die letztgenannten Arten wurde bereits diskutiert, daf die urspriinglichen
Lebensriume wohl FluBauen gewesen sind. Dies diirfte in besonderem MaRe fiir
A. strobmella und A. subopaca gelten, da sie zusitzlich Salix-Arten als wichtige
Pollen- und Nektarpflanzen nutzen. Im submediterranen Bereich gibt es Salix-
Gebiische z.B. nur sehr kleinflichig in FluRauen, daher ist es vielleicht kein Zu-
fall, daR die zusitzlich submediterran verbreiteten Arten A. viridescens und A.
falsifica Salix nicht oder nur kaum besuchen.

Artengruppe B 11
(Andrena nitida, A. haemorrboa, A. gravida, A. armata)

Die Vertreter dieser Gruppe sind fast ausschlieBlich hypereurydk-intermedidre
Arten, die nicht nur Kriuter besuchen, sondern auch hiufig an Bliiten von Striu-
chern zu finden sind. Im Untersuchungsgebiet konnten sie z.B. an Pulsatilla
vulgaris und an Euphborbia cyparissias beobachtet werden. Gemeinsam ist diesen
Arten, daR ihr Lebensraum in der Regel in Waldrandnihe im Bereich von Saum-
und Mantelgesellschaften liegt. A. armata tritt vorwiegend in Gebiischgesell-

40 Phytocoenologia 11
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schaften auf; A. nmitida bevorzugt Uferweiden-Gebiische, Saumgesellschaften
frischer Standorte, zusitzlich jedoch offene Standorte wie mageres Wirtschafts-
griinland und bezeichnenderweise auch Waldstandorte; A. baemorrboa und A.
gravida zeigen ein recht dhnliches Habitat-Spektrum wie A. nitida, kommen je-
doch hiufig auch in Unkrautgesellschaften vor (s. Literaturauswertung, Tab. 24).

Artengruppe B III
(Andrena wilkella, A. fulvata, A. angustior)

In dieser Gruppe finden sich nur Arten, die monovoltin sind und die ein sehr
grofes Nahrungspflanzen-Spektrum besitzen. Sie reprisentieren den fiir die
Andrena-Arten wohl selteneren Fall einer polyphagen bzw. -lectischen Ernih-
rungsweise. Zwei dieser Arten (A. fulvata, A. angustior) haben eine subatlantische
Verbreitung; es sind die einzigen subatlantischen Andrena-Arten, die im Unter-
suchungsgebiet festgestellt werden konnten. Beide kénnen auch Pflanzenarten
mit komplizierteren Blumentypen erfolgreich nutzen, so z.B. viele Fabaceen-
Arten. Im Gegensatz zu den stenanthen Arten, die vorwiegend radidrsymmetri-
sche Blumentypen besuchen?®, verfiigen zumindest diese beiden Arten iber ein
hoheres Lernvermdgen, was es ihnen ermdglicht, auch kompliziertere Blumenty-
pen mit weniger leicht zuginglichen Nektarquellen zu erschlieRen. Es wurde
bereits darauf hingewiesen, daR die polyphagen (-lectischen) Arten mit einer
groferen Flexibilitdt, d.h. groRerer Lernfihigkeit in der Nahrung verschiedenster
Pflanzenarten héchstwahrscheinlich auch die phylogenetisch jiingeren sind.

Bemerkenswert sind die in der Literatur gefundenen Angaben iiber Bliitenbe-
suche von A. fulvata (PITTIONI & SCHMIDT 1943) und von A. angustior (BALLES
1926) an Sarothamnus scoparius, einer subatlantischen Art. Die polyphage
(-lectische) Ernihrungsweise, verbunden mit der Lernfihigkeit, dorsiventrale
Einzelblumen zu nutzen, ermdglicht es diesen Andrena-Arten in subatlantischen
Gebieten die Vielzahl der Fabaceen in den dort charakteristischen Ginsterheiden
(Calluno-Ulicetalia) zubesuchen. Diese Pflanzengesellschaften hat
es auch in der dortigen Urlandschaft im Mantelbereich von Eichenwildern ge-
geben.

C) Bivoltine Andrena-Arten mit Bevorzugung verschiedener Pflanzenarten in
beiden Generationen

In dieser Gruppe finden sich nur Andrena-Arten mit einem bivoltinen Entwick-
lungszyklus (Tab. 27). Fiir solche Arten ist in der Regel anzunehmen, daR sie
sich weitgehend polyphag (-lectisch) verhalten, da beide Generationen zu Zeiten
im Jahr erscheinen, an denen ein unterschiedliches Nahrungsangebot vorhanden
ist. Uberraschend ist das Ergebnis: -

Mit einer Ausnahme (A. bicolor) verhilt sich die erste Generation zwar
euryanth, die zweite Generation ist jedoch stenanth auf Umbelliferen. Dies ist
um so erstaunlicher, als zur Flugzeit der zweiten Generation auch andere Nah-

26 Auch hier gibt es Ausnahmen: Ein Fall von Stenanthie an Fabaceen (Gattung Cytisus)
liegt bei A. ratisbonensis E. Stoeckh. vor; hierbei handelt es sich jedoch um eine pon-
tische Art. Auch die Nahrungspflanzen dieser Andrena-Art (z.B. Cytisus ratisbonensis)
sind pontisch verbreitet (s. dazu GAUCKLER 1962).
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Tabelle 27. Bivoltine Andrena-Arten mit Bevorzugung verschiedener Pflanzenarten in bei-
den Generationen; ihre Nahrungspflanzen, ihr Gkologischer Verbreitungstyp und ihre
arealgeographische Verbreitung.

Arten- ANDRENA "bevorzugte® Nahrungspflanzen 8kologischer Ver- arealgeog;aphische
gruppe 1. Generation 2. Generation breitungstyp Angabe
c1I nana Cruciferae, Umbelliferae - submediterran
auch Salix,
Euphorbia
alfkenella Cruciferae, Umbelliferae - mitteleuropdisch
Compositae,
Potentilla
C II rosae Salix u. a. Umbelliferae eurydk-hylophil mitteleuropdlisch
Str¥ucher, submediterran
Rosaceae,
Compositae
minutuloides Salix, Veroni- Umbelliferae eurybk-hylophil eurogibirisch
ca, Cruclférae, mitteleuropdisch
Compositae
minutula Salix u.a, Umbelliferae eury8k-hylophtl eurosibirisch-
Stréucher, mitteleuropdisch
Rosaceae,
Compositae,
Veronica
C III bicolor Salix, verschiedene eurybk-hylophitl eurosibirisch
Rosaceae, Kriuter,
Compositae, h3ufig Campanu-
Cruciferae la

rungspflanzen genutzt werden kdnnten (z.B. Compositen), wenn auch im Unter-
suchungsgebiet viele Umbelliferen zur Zeit der zweiten Generation bliihen?”.

Die Artengruppe C I unterscheidet sich von der Artengruppe C I darin, da
sich ihre erste Generation zwar euryanth verhilt, jedoch nicht ganz so variabel in
der Wahl der Nahrungspflanzen ist wie die der Artengruppe C II. A. bicolor
(Gruppe C I11) hat das gréfte Nahrungspflanzen-Spektrum, wobei sich auch ihre
2weite Generation auferordentlich flexibel zeigt.

Eine Interpretation der arealgeographischen Zusammenhinge Bliitenbesucher/
Nahrungspflanze ist sehr schwierig, dennoch deuten sich auch bei diesen euryan-
then Arten einige Tendenzen an, auf die im folgenden niher hingewiesen werden
soll.

Artengruppe C 1
(Andrena nana, A. alfkenella)

Es ist bemerkenswert, daR die submediterran verbreitete A. nana in ihrer ersten
Generation hiufig Cruciferen besucht, wenngleich sie nicht in dem MaRe wie A.
distinguenda Cruciferen-stenanth ist. Der Zusammenhang zwischen submediter-
raner Verbreitung der Bienenart und der Bevorzugung von Cruciferen wurde be-
reits besprochen. Aber auch A. alfkenella, mitteleuropiisch verbreitet, besucht
hiufig Cruciferen. Es ist jedoch nicht vollig auszuschlieRen, daf sie auch in Siid-
europa hiufiger vorkommt (s. dazu WARNCKE 1981).

27 Fiir viele bivoltine Andrena-Arten ist bis heute noch nicht einwandfrei nachgewiesen, da
es sich tatsichlich um zwei Generationen handelt, wobei die Sommergeneration direkt
aus der Friihjahrsgeneration hervorgeht.
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Die zweite Generation von A. nana besucht vorzugsweise Umbelliferen. Fast
alle Umbelliferen (ebenso die meisten Euphorbiaceen) blithen jedoch in der Re-
gel im submediterranen und mediterranen Bereich von Mirz bis Juli (z.B. die
Arten der Gattungen Ferula, Bupleurum, Tordylium, Smyrnium, Orlaya u.a.)
und nicht zur Zeit einer potentiellen zweiten Generation in der zweiten Jahres-
hilfte. Ein bivoltiner Entwicklungszyklus setzt eine ausreichend lange Vegeta-
tionsperiode voraus. Diese ist im warmgemiRigten mitteleuropiischen und euro-
sibirischen Bereich fiir solche Arten gesichert. Es bleibt offen, ob in der subme-
diterranen und besonders in der mediterranen Region mit seiner durch den
heiRen Sommer bedingten kiirzeren Vegetationsperiode A. nana iberhaupt ei-
nen bivoltinen Entwicklungszyklus durchliuft (dhnliches gilt auch fir die im
folgenden noch zu beriicksichtigende A. rosae). DaR A. nana in ihrer ersten und
wahrscheinlich auch einzigen Generation im submediterranen Bereich die dort
in der ersten Jahreshilfte hiufig blihenden Umbelliferen anfliegt, ist denkbar,
ein Nachweis miite jedoch erst erbracht werden. A. nana ist besonders hiufig
in Ruderalgesellschaften anzutreffen. Sie meidet dhnlich wie auch A. distinguen-
da Saum- und Mantelgesellschaften und tritt auch hiufig in Trespenrasen und im
mageren Wirtschaftsgriinland auf (Tab. 24).

Eine Zuordnung von A. alfkenella ist aufgrund fehlender Literaturangaben
nicht méglich, dennoch scheint auch sie offene Standorte (Trespenrasen) zu be-
vorzugen. Ein dhnliches Verhalten wie das von A. nana ist auch fiir sie sehr wahr-
scheinlich. Bereits bei A. alfkenella fillt jedoch auf, daR zusitzlich hiufig die im
eurosibirischen Bereich weit verbreiteten Compositen genutzt werden. Ahnliches
gilt auch fiir alle folgenden Arten.

Artengruppe C II
(Andrena rosae, A. minutuloides, A. minutula)

A. rosae ist zusitzlich submediterran verbreitet und kommt aufer in Trespenra-
sen und in magerem Wirtschaftsgriinland auch im Bereich von Ufer-Weidenge-
biischen vor. Sie nutzt — wie viele der zusitzlich auch submediterran verbreite-
ten Arten — Rosaceen (Tab. 27).

A. minutuloides 1Rt sich aufgrund der wenigen Literaturangaben nur schwer
einordnen, sie diirfte jedoch auch ein sehr grofes Nahrungspflanzen-Spektrum
besitzen.

A. minutula zeigt ein auferordentlich groRes Habitat-Spektrum, das dem von
A. bicolor sehr dhnelt (Tab. 24); ithre zweite Generation ist jedoch wesentlich
hiufiger an Umbelliferen zu finden.

Artengruppe C III
(Andrena bicolor)

A. bicolor ist die hiufigste Andrena-Art im Untersuchungsgebiet und wohl auch
die einzige, die unter den Andrenen mit ihren sehr hohen Bliitenbesuchs-Zahlen
wohl als regelmiRiger Bestiuber einer Pflanzenart (Pulsatilla vulgaris) in Frage
kommut. Sie tritt an Pulsatilla in einem etwa gleichen Geschlechterverhiltnis auf.
Nur Weibchen von A. bicolor sind dagegen an Primula veris anzutreffen und zwar
nur an heterostylen Bliiten, bei denen sich die Staubgefife oben an der Bliiten-
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kronen-Offnung befinden; dort kann leicht eine Pollenaufnahme stattfinden.
Langgrifflige Bliiten sind dagegen von A. bicolor nicht nutzbar. Da die Andrena-
Minnchen nur Nektar aufnehmen, sie die Nektarien der tiefkronigen Primula-
Bliiten mit ihren kurzen Risseln jedoch nicht erreichen kénnen, besuchen sie
Primula veris nicht.

Nur die in hoheren Individuenzahlen im Untersuchungsgebiet vorkommenden
Andrena-Arten haben eine wesentliche Funktion als Bestiuber, so A. bicolor, A.
falsifica, A. curvungula, A. proxima. Mit Ausnahme von A. falsifica handelt es
sich bei diesen gleichzeitig auch um groRere, zum Teil stirker behaarte Arten.

Allgemein sind die Vertreter der Gattung Andrena — bedingt durch ihr weit-
gehend stenanthes Verhalten, ihre grofe Ortsspezifitit und auch ihren kleinen
Aktionsradius — als sehr ,,sichere‘ Bestiuber einzustufen. Zusammen mit eini-
gen Arten der Groflgattung Halictus/Lasioglossum sind Andrena-Arten im Unter-
suchungsgebiet mit groBer Wahrscheinlichkeit an der Bestdubung vieler Bliiten von
Pulsatilla vulgaris und Potentilla tabernaemontani, zum Teil auch einiger Bliten-
stinde von Euphborbia cyparissias und Geranium sanguineum-Bliiten beteiligt.

6.2.2.4 Dufourea

Die Gattung Dufourea ist in Mitteleuropa mit drei Arten vertreten, zwei davon
(D: vulgaris und D. balictula) kommen auch im Untersuchungsgebiet vor. Alle
drei Arten zeichnen sich einheitlich durch ein stenanthes Verhalten aus: D.
vulgaris bevorzugt gelbe Compositen, so besonders Hieracium- und Picris-Arten
(s. STOECKHERT 1933 u.a.), die beiden anderen (D. halictula und D. alpina) be-
suchen hiufig Campanulaceen.

Im Gebiet wurde D. vulgaris an Thymus pulegioides beobachtet (ein Bliitenbesuch), was
sicher fir diese Art nicht typisch ist. Ihr Lebensraum umschliet vorwiegend offene Stand-
orte wie Felsgrus- und Ruderalgesellschaften, aber auch in magerem Wirtschaftsgriinland
scheint diese Art aufzutreten. STOECKHERT (1933) fiihrt sie als charakeeristische Art von
Heidegebieten an.

D. halictula, eine der kleinsten deutschen Bienenarten, ist fast ausschlieRlich an Jasione
montana anzutreffen (SCHMIEDEKNECHT 1930, STOECKHERT 1933, HAESELER
1976 u.a.); im Untersuchungsgebiet wurde sie auch an Campanula persicifolia nachgewiesen.
Nach WOLF (1956) soll sie hiufig in Kahischlaggesellschaften (Epilobietalia)
auftreten.

Die dritte in Zentraleuropa vorkommende Dufourea-Art (D. alpina) ist auf die Hochla-
gen der Alpen beschrinkt und besucht nach FRIESE (1895ff.) ebenfalls Campanulaceen,
hierbei mit Vorliebe Phyteuma bemisphaericum. D. alpina konnte vom Verfasser im Otz-
tal (Obergurgl) an Phyteuma betonicifolium nachgewiesen werden; sie kam dort jedoch auch
hiufig an gelben Compositen vor (z.B. Leontodon belveticus), und auch die Beobachtungen
von ENSLIN (1952), der sie an Solidago virgaurea ssp. alpestris fand, zeigen, dal D. alpina
nicht auf Campanulaceen beschrinkt ist. Es ist deshalb denkbar, daB D. alpina eine Stellung
zwischen den beiden anderen Arten einnimmt.

Die Arten der Gattung Dufourea ibneln in vielerlei Hinsicht einigen Andrena-
Arten: mitteleuropiische Verbreitung, monovoltine Lebensweise, endogiisch
nistend, stenanth auf gelben Compositen (D. vulgaris/Andrena fulvago, A. denti-
culata, A. humilis) oder Campanulaceen (D. halictula, D. alpina/A. curvungula).

Sie unterscheiden sich daher deutlich von anderen Halictiden, von denen viele
polyphag (-lectisch) sind, eine notwendige Voraussetzung fiir eine soziale Lebens-
weise.
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Auch stammesgeschichtlich gehdren die Arten der Gattung Dufourea — zu-
sammen mit den Rbophites-Arten — zu den urspriinglicheren Halictidae. Sie wer-
den beide in der Unterfamilie der Dufoureinae zusammengefalt und von den
hoher entwickelten Vertretern der Unterfamilie Halictinae abgegrenzt, zu denen
euryanthe Bliitenbesucher gehdren. Auch diese Beispiele machen den Zusammen-
hang: stenanthes/urspriingliches Verhalten und euryanthes/abgeleitetes Verhal-
ten deutlich.

6.2.2.5 Rbophites

Fiir Deutschland sind nur drei Rhophites-Arten nachgewiesen (R. quinguespi-
nosus Spin., R. trispinosus Per. und R. canus Ev.), von denen R. trispinosus im
Untersuchungsgebiet beobachtet werden konnte.

Auffallend ist, daf sich zumindest zwei dieser drei Arten sehr stenanth ver-
halten. R. quinquespinosus bevorzugt Labiaten, im wesentlichen Calamintha
clinopodium, Ballota nigra und verschiedene Stachys-Arten (z.B. S. recta, S.
officinalis). Gelegentlich werden von dieser Art auch Campanulaceen aufgesucht.
R. trispinosus besucht fast ausschlieBlich Stachys recta, und auch im Untersu-
chungsgebiet wurde die Art an dieser Nahrungspflanze beobachtet. R. canus
scheint ein etwas breiteres Nahrungspflanzen-Spektrum zu besitzen (Composi-
ten, Labiaten, Campanulaceen).

Zwischen dem Verbreitungsgebiet der Nahrungspflanzen und dem von R.
trispinosus, der in der mitteleuropiischen, pannonischen und submediterranen
Region vorkommt, gibt es eine auffillige Koinzidenz: Stachys recta ist submedi-
terran verbreitet.

6.2.2.6 Halictus/Lasioglossum
Allgemeines

Innerhalb dieser Grof3gattung gibt es nur sehr wenige solitire Arten, von denen
Stenanthie bekannt ist, z.B. von Lasioglossum convexiusculus Schcek., einer medi-
terranen Art, die fast ausschlieRlich an Salvia pratensis zu finden ist, oder Lasio-
glossum costulatum — eurosibirisch-pannonisch verbreitet — mit einer Bevor-
zugung von Campanulaceen (STOECKHERT 1933). Die Fihigkeit der meisten
Halictus/Lasioglossum-Arten, ein recht groBes Nahrungs-Spektrum nutzen zu
koénnen, diirfte auch das ,,priadaptve Plateau' dieser Grogattung gewesen sein,
auf dem die semisoziale und soziale Lebensweise einzelner Arten ,,erworben‘
werden konnte.

Als stenanthe Art kommt im Untersuchungsgebiet nur Lasioglossum costula-
tum vor, die Campanula-Arten bevorzugt aufsucht (STOECKHERT 1933, AERTS
1960, KLUG 1965). Im Gebiet wurde sie an Origanum vuligare festgestellt. Alle
anderen Arten sind als mehr oder weniger euryanth einzustufen, wobei jedoch
auffillt, daB insbesondere die solitiren Arten eine zum Teil sehr starke Bevor-
zugung von Arten bestimmter Pflanzenfamilien zeigen. Die grofte Bedeutung
haben hierbei zweifelsohne die Compositen.
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Auch bei den Halictus/Lasioglossum-Arten zeigt sich, daf die eurosibirisch,
zum Teil auch pannonisch verbreiteten Arten andere Schwerpunkte im Bliitenbe-
such haben, als diejenigen, die zusitzlich in der submediterranen Region zu fin-
den sind. Im folgenden sollen diese beiden arealgeographisch gesonderten Typen
niher charakterisiert werden.

A) Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Arten mit eurosibirischer und pannonischer
Verbreitung

Diese Arten (Tab. 28) lassen sich nach der Breite des von ihnen besuchten Pflan-
zenarten-Spektrums in
— euryanthe Arten mit Bevorzugung von Pflanzenarten, die einer Familie
angehoren (Artengruppe A [);
— euryanthe Arten mit Bevorzugung von Pflanzenarten, die zwei Familien
angehdren (Artengruppe A 11);
— Arten mit einem sehr stark euryanthen Verhalten (Artengruppe A III)
einteilen.

Tabelle 28. Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Arten mit eurosibirischer und pannonischer
Verbreitung (S = soziale Arten); ihre Nahrungspflanzen, ihr 6kologischer Verbreitungstyp

und ihre arealgeographische Verbreitung.
Bevorzugung einer bestimmten Pflanzenfamilie
Bevorzugung von zwei Pflanzenfamilien
A Il sehr groBes Nahrungspflanzen-Spektrum.
L. minutissimum, L. interruptum und L. subfasciatum wurden aufgrund ihres dhnlichen
Verhaltens, obwohl sie auch submediterran verbreitet sind, in diese Zusammenstellung mit

Al
All

aufgenommen.
Arten- Art bevorzugte Pflanzen- 8kologischer Verbreitungs-| arealgeographische
gruppe familien typ Angabe
AT L. lativentre Compositae (Hieracium, eurydk-eremophil eurosibirisch
Taraxacum, Tussilago,
Bellis u.a.)
L. leucozonium Compositae (Hieracium hypereurydk-intermedisr eurosibirisch
u.a.
L. minutissimum Compositae - eurosibirisch-sub-|
mediterran
A L1 L. zonulum Compositae (Hieracium, eurosibirisch
L. villosulum § Crepis u.a.) eury¥k-eremophil eurosibirisch
L. interruptum S und =
Umbelliferae pannonisch-med
A IXX L. albipes hypereurybk-intermediar eurcsibirisch
alle Arten sehr -
L. laevigatum eurvanth; eurosibirisch
L. fulvicorne S hiufig an Strauchern eury8k-eremophil eurosibirisch
L. lineare S (salix), Compositae, - pannonisch
L. subfasciatum Umbelliferae; - pannonisch-submed.
gelegentlich Ranun- -
L. laticeps S culaceae, Rosaceae eurybk-eremophil eurosibirisch
L. pauxillum § u.a. euryBk-eremophil eurosibirisch
L. tumulorum § eurydk-eremophil eurosibirisch
L. calceatum S. hypereurybk-intermedidr eurosibirisch
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Artengruppe A 1
(Lasioglossum lativentre, L. leucozonium, L. minutissimum)

Diese Gruppe umfa3t Arten, die Anklinge an ein stenanthes Verhalten zeigen.
Von ihnen werden vorwiegend Compositen besucht, vor allem die Gattungen
Hieracium, Picris, Bellis u.a. L. minutissimum ist zwar — abweichend von den an-
deren Vertretern dieser Artengruppe — zusitzlich submediterran verbreitet,
verhilt sich jedoch im Blitenbesuch analog den beiden anderen eurosibirisch
verbreiteten Arten und wurde deshalb mit in diese Gruppe gestellt. Hinsichtlich
der Habitatzugehorigkeit unterscheidet sich L. minutissimum jedoch deutlich
von den eurosibirisch verbreiteten Arten: es kommt nicht in Saumgesellschaften
vor (Tab. 24), ein Verhalten, das zusidtzlich oder vorwiegend submediterran ver-
breitete Arten sehr hiufig zeigen. Dagegen liegt sein Schwerpunkt dhnlich wie
auch der der meisten Halictus/Lasioglossum-Arten in Ruderalgesellschaften und
im mageren Wirtschaftsgriinland. In Trespenrasen wurde diese Art weniger hiufig
beobachtet. Anders verhilt sich L. leucozonium, das — eurosibirisch verbreitet —
auch sehr hiufig in Saumgesellschaften trockener Standorte auftritt.

Lasioglossum lativentre wurde im Untersuchungsgebiet an Chrysanthemum
corymbosum, L. leucozonium und L. minutissimum an Knautia arvensis, Helian-
themum nummularium und Eupborbia cyparissias angetroffen. Diese Lasioglos-
sum-Arten waren jedoch im Untersuchungsgebiet sehr selten, so da8 eine Bevor-
zugung von Compositen, wie sie aus der Literatur hervorgeht, nicht bestingt
werden kann.

Artengruppe A 11
(Lasioglossum zonulum, L. villosulum, L. interruptum)

In dieser Gruppe sind Arten vereinigt, die neben Compositen auch hiufig Umbel-
liferen anfliegen. Hierher gehort auch eine Art (L. interruptum), die zusitzlich
(sub-)mediterran verbreitet ist.

L. villosulum wurde im Untersuchungsgebiet an Picris hieracioides beobach-
tet, L. zonulum — abweichend von dem nach der Literatur zu erwartenden Er-
gebnis — an Helianthemum nummularium; jedoch liegt nur eine Beobachtung
dieser im Gebiet anscheinend recht seltenen Bienenart vor. Sowohl L. zonulum
(in stirkerem Umfang) als auch L. villosulum (in geringerem Umfang) kommen
auch in Saumgesellschaften vor (Tab. 24); dies deckt sich gut mit dem eurosibi-
rischen Verbreitungsschwerpunkt dieser beiden Arten.

Tabelle 29. Die Breite des Nahrungspflanzen-Spektrums der euryanthen eurosibirisch (pan-
nonisch) verbreiteten Halictus/Lasioglossum-Arten des Untersuchungsgebietes (Artengruppe
A TID).

Art Lebensweise Nischenbreite Anzahl Bliitenbesuch
L. lineare sozial 4,81 52
L. pauxillum sozial 5,77 30
L. laticeps sozial 7,62 36
L. fulvicorneg sozial 7,82 41
L. calceatum sozial 8,76 58
L. albipes solitdr 12,45 38
H. tumulorum sozial 17,44 69
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Der einzige Vertreter dieser Gruppe, der in etwas héheren Individuenzahlen
im Gebiet vorkam (N = 7), war L. interruptum, eine pannonisch-submediterran
verbreitete Art. Fast die Hilfte aller ihrer Bliitenbesuche wurden an der submedi-
terran-kontinental verbreiteten Saumart Peucedanum cervaria festgestellt, die
dem Umbelliferen-reichen Waldsteppengiirtel angehort. Sehr gut erginzt diesen
Zusammenhang auch der Blitenbesuch an Anthericum ramosum, ebenfalls eine
Art dieses Florenelementes.

Artengruppe A II1
(Lasioglossum albipes, L. laevigatum, L. fulvicorne, L. lineave, L. subfasciatum,
L. laticeps, L. pauxillum, Halictus tumulorum, L. calceatum)

Diese Gruppe setzt sich vorwiegend aus Arten zusammen, die zum Teil aufgrund
ihrer sozialen Lebensweise polyphag (-lectisch) sein miissen. Mit zwei Ausnah-
men (L. lineare und L. subfasciatum) handelt es sich ausschlieRlich um eurosibi-
rische Arten. Bezeichnend fiir die Vertreter dieser Artengruppe ist der hiufige
Bliitenbesuch an Strduchern (Salix, Prunus, Crataegus), was sich gut mit dem
Verbreitungsschwerpunkt dieser Bienenarten vereinbaren li8t.

In Tabelle 29 sind die Nahrungs-Nischenbreiten dieser Arten angegeben. Den
geringsten Nischenbreiten-Wert (= engstes Nahrungspflanzen-Spektrum) hat
L. lineare (Ng = 4,81), zusammen mit L. subfasciatum die einzige pannonisch
verbreitete Art dieser Gruppe. Sie bevorzugt im Untersuchungsgebiet Pulsatilla
vulgaris (20 von 52 festgestellten Blitenbesuchern), die namengebende Gattung
der kontinentalen Steppenwilder und Wiesensteppen des Pulsatilla-Waldsteppen-
Giirtels. Auch in der Tabelle 24 deutet sich an — obwohl nur wenige Angaben
aus der Literatur vorliegen —, daB diese Art auBer Trespenrasen auch trockene
und sehr trockene Saumgesellschaften aufsucht.

Auch L. subfasciatum zeigt mit den Bliitenbesuchen an Peucedanum cervaria
und Coronilla varia (beides Saumarten der boreomeridionalen Giirtelzone mit
subkontinentaler Herkunft) eine solche arealgeographische Koinzidenz an.

Daf auch eine solitir lebende Art sehr euryanth sein kann, zeigt das Beispiel
von L. albipes. Diese Art besitzt das zweitgrofte Nahrungspflanzen-Spektrum
aller Halictus/Lasioglossum-Arten (Nahrungs-Nischenbreite: 12,45). Auch hin-
sichtlich des 6kologischen Verbreitungstyps (hypereurydk-intermediir) doku-
mentiert sie eine grofe Skologische Valenz in ihren Nahrungsanspriichen. Auch
das groe Habitat-Spektrum dieser Art deutet darauf hin (Tab. 24).

B) Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Arten mit zusitzlich submediterraner
Verbreitung (Tab. 30)

Artengruppe B 1
(Lasioglossum major, L. albocinctum)

Die Vertreter dieser Gruppe bevorzugen Compositen und innerhalb dieser Fami-
lie die Gattung Centaurea. Sie unterscheiden sich dadurch sehr deutlich von den
Compositen-bevorzugenden Halictus/Lasioglossum-Arten mit eurosibirischer
Verbreitung, die vorwiegend gelbe Compositen (Hieracium, Crepis, Tussilago)
aufsuchen. Die beiden im Untersuchungsgebiet vorkommenden Centaurea-
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Tabelle 30. Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Arten mit zusitzlich submediterraner Ver-
breitung (S = soziale Arten); ihre Nahrungspflanzen, ihr 6kologischer Verbreitungstyp und
ihre arealgeographische Verbreitung.

B1  Bevorzugung einer bestimmten Pflanzenfamilie

B I1 Bevorzugung von zwei Pflanzenfamilien

B III Nutzung eines sehr grolen Nahrungspflanzen-Spektrums.
Arten- Art bevorzugte Pflanzenfamilie 8kologischer arealgeographische
gruppe Verbreitungstyp Angabe
BI L. majoxr eurybtk-eremophil mitteleurop4isch-
Compositae (hdufig Cen- submediterran
taurea)
L. albocinctum - submediterran-
mediterran
B II H. quadricinctus Corpositae (hdufig Cen- - eurosibirisch-
taurea) submediterran
H. simplex S Compositae, Labiatae eury8k-eremophil submediterran
B III L. morio S sehr euryanth - mitteleuropdisch
submediterran

Arten (C. jacea und C. scabiosa) sind auch in der submediterranen Region ver-
breitet. L. albocinctum wurde im ,,Scheibenbuck® nur an Centaurea, L. major
auch an Aster linosyris gefunden.

L. major kommt sowohl in Trespenrasen als auch in trockenen Saumgesell-
schaften vor (Tab. 24); von L. albocinctum liegen nur wenige Angaben aus der
Literatur vor, dennoch darf auch diese Art als ein typischer Trockenrasen-Be-
wohner angesehen werden, der jedoch auch mageres Wirtschaftsgriinland nicht
meidet.

Artengruppe B 11
(Halictus quadricinctus, H. simplex)

Beide Arten fallen dadurch auf, daf sie auBer Compositen auch Labiaten aufsu-
chen. Die Familie der Labiaten besitzt besonders viele mediterrane Arten. Auch
bei den Bienenarten dieser Gruppe zeigt sich ebenfalls innerhalb der Compositen
eine Bevorzugung der Gattung Centaurea. Im Untersuchungsgebiet wurde nur
ein Exemplar von H. quadricinctus beobachtet, dieses an Centaurea jacea. H.
simplex erwies sich als recht euryanth (Ng = 7,48), war jedoch bevorzugt an
Centaurea jacea und C. scabiosa (15 Bliitenbesuche) anzutreffen. Als Vertreter
der Labiaten wurde Origanum vulgare besucht.

H. quadricinctus kommt bevorzugt in Ruderalgesellschaften und an anderen
offenen Standorten (Trespenrasen, mageres Wirtschaftsgriinland) vor. Zwar mei-
det diese Art Saumgesellschaften nicht, lift aber, was typisch fiir zusitzlich me-
diterrane Arten ist, keine Priferenz fir diese erkennen. Auch H. simplex lebt
vorwiegend in Trespenrasen und im mageren Wirtschaftsgriinland, scheint aber,
da er eine soziale Lebensweise besitzt, auch hiufig die pollenreichen Pflanzen-
arten trockener und sehr trockener Saumgesellschaften zu nutzen (Tab. 24).

Artengruppe B II1
(Lasioglossum morio)

L. morio gehdrt innerhalb der GroBgattung zu den Arten mit dem gréften Nah-
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rungspflanzen-Spektrum (Ng = 10,48) und besucht zahlreiche verschiedene
Pflanzengesellschaften (Tab. 24).

Beispiele fiir Konkurrenzvermeidung bei Arten der GroRgattung Halictus/
Lasioglossum

Im folgenden soll die Frage erortert werden, ob sich die stark euryanthen und in
grofen Individuenzahlen im Untersuchungsgebiet vorkommenden Halictus/
Lasioglossum-Arten durch Auswahl bestimmter Nahrungspflanzen ,,aus dem We-
ge gehen'* oder ob dies bereits iiber eine unterschiedliche Phinologie (,,character
displacement in time*‘) geschieht. Das besondere Interesse gilt den Arten, die zu
gleichen Zeitpunkten im Jahr ihre Aktivitatsgipfel erreichen (s. als Beispiel die
Artengruppen in Tab. 31). Die vergleichende Betrachtung soll der Reihenfolge
dieser Zusammenstellung folgen.

Tabelle 31. Aktivitdrsgipfel individuenstarker Arten der Grofgattung Halictus/Lasioglos-
sum; G = Artengruppe; 1 = 1. Monatsdekade; 2 = 2. Monatsdekade 3 = 3. Monarsdekade;
L = Lebensweise (s = sozial, b = bivoltin).

April | Mai Juni Juli Aug. Sept. |L=Lasioglossum L

GIT 2 3|1 2 3 |[T2 37123123771 2 3]|H=Halictus
I X X X L. fulvicorne S
X X X x|H. simplex S
I1 X X X H. tumulorum b
X X L. calceatum S
IIT X X X | x L. morio S
v X L. lineare S
X . laticeps S

X L. albipes

Vorfrithling) (Vorsommer) {lochsonmer »
 Friihling) < Sommer ) (ilerbst_

Artengruppe I
Lasioglossum fulvicorne/Halictus simplex

Der Wert der Nahrungs-Nischenbreite ist bei beiden Arten ungefihr gleich. L.
fulvicorne nutzt im Gebiet 11, H. simplex 14 Pflanzenarten. Gemeinsam sind sie
nur an zwei Pflanzenarten zu finden: Helianthemum nummularium und Gera-
nium sanguimeum. Die kleinere Art, L. fulvicorne, besucht in der Regel Pflanzen-
arten, die leichten Zugang zu den Nektar- und/oder Pollenquellen ermdglichen.
Schon zu Beginn des Jahres tritt sie in besonders hohen Individuenzahlen an
Pulsatilla vulgaris oder zum Pollensammeln an Potentilla tabernaemontani und
den kurzgriffligen Primula veris-Bliiten auf. Gemeinsame Aktivititsgipfel erreicht

-1
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L. fulvicorne mit H. simplex im Gebiet Mitte Mai und Ende Juli. H. simplex,
die groRere der beiden Arten, tritt hiufig an Pflanzenatten mit weniger gut zu-
ginglichen Nektar- und Pollenquellen auf. Wihrend im Juni L. fulvicorne vor al-
lem an Helianthemum nummularium zu finden ist, wurden in dieser Zeit von H.
simplex bevorzugt Centaurea jacea und C. scabiosa besucht. H. simplex war un-
ter anderem auch auf Bliten von Trifolium montanum, Onobrychis viciifolia,
Knautia arvensis und Scabiosa columbaria anzutreffen, Pflanzenarten, die auf-
grund ihrer Bliitenmorphologie der kleineren und kurzriisseligeren Art L. fulvi-
corne (Rissellinge: 1,5—2 mm; nach KNUTH 1898ff.) nicht zuginglich sind. Es
fille auf, da L. fulvicorne eine stirkere Priferenz fiir gelbe Bliiten (Potentilla,
Primula, Helianthemum), H. simplex fiir blaue Bliiten (Centaurea, Knautia,
Scabiosa) aufweist.

Das Beispiel der Artengruppe I zeigt sehr deutlich, daB zwei Arten, die auf-
grund ihrer morphologischen Méglichkeiten (Riissellinge, Korpergrofe) ein un-
terschiedlichen Nahrungspflanzen-Spektrum besuchen, synchron nebeneinander
vorkommen kdnnen, da sie nicht miteinander konkurrieren.

Artengruppe Il
H. tumulorum/L, calceatum

Von beiden Arten hat H. tumulorum zweifelsohne das groRere Nahrungspflan-
zen-Spektrum. Bei ihm ist die Anzahl der Blitenbesuche auf die verschiedenen
Pflanzenarten weitgehend gleichverteilt; besondere Schwerpunkte sind nicht fest-
zustellen. Auffillig ist jedoch der hohe Anteil von Besuchen an blauen Bliiten
(Centaurea, Scabiosa, Aster amellus, Globularia punctata, Campanula-Arten).
Die Minnchen von H. tumulorum fanden sich besonders an Origanum wvulgare
(hier ausschlieBlich Mannchen) und an Thymus pulegioides (hier auch Weibchen).

L. calceatum ist in hoheren Bliitenbesuchs-Zahlen vor allem an Helianthemum
nummularium und Origanum wvulgare anzutreffen, die Minnchen besuchen fast
ausschlieBlich Picris bieracioides. L. calceatum zeigt eine hohere Priferenz fiir
gelbe Bliiten.

Immerhin werden 10 Pflanzenarten von beiden Arten gemeinsam genutzt.
L. calceatum ist mit 8—10 mm Linge die groBere Art gegeniiber H. tumulorum
(7—8 mm). H. tumulorum muf sehr wahrscheinlich aus diesem Grund dem Kon-
kurrenzdruck von L. calceatum weichen und diesen Nachteil durch ein gréReres
Nahrungspflanzen-Spektrum ausgleichen. Er zeigt auch einen viel hoheren Ni-
schenbreiten-Wert (Ng = 17,44) als L. calceatum (Ng = 8,75).

Diese Artengruppe macht sehr deutlich, daB, obwohl sich die Nahrungspflan-
zen-Spektren beider Arten nicht vollig decken, es dennoch zu einer Konkurrenz-
situation an 10 Pflanzenarten kommen kann. Die ,,schwichere‘* Art — in diesem
Fall H. tumulorum — muB bei synchronem Vorkommen mit einer Nischenerwei-
terung reagieren.

Artengruppe III
L. morio

Diese Biene ist mit 5—6 mm KorpergroBe zwar die kleinste der im Untersuchungs-
gebiet vorkommenden Halictus/Lasioglossum-Arten, dennoch besitzt sie ein sehr
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Tabelle 32. Das Verhiltnis zwischen Rissellinge und Korpergrofe bei drei verschiedenen
Lasioglossum-Arten und die Werte ihrer Nahrungs-Nischenbreite im Untersuchungsgebiet;
Riissellingen nach KNUTH (1898 ff.), Kérpergroe nach EBMER (1970, 1971).

}Art Riisselldnge | K8rpergréfe |(Verhdltnis|Nischenbreite
(R) in mm (K) in mm R:K im Gebiet

L. calceatum 3-4 8-9 1:2,4 8,76

L. morio 2,5-3 5-6 1:2 10,84

L. fulvicorne 1,5-2 6-7 1:3,8 7,82

breites Nahrungspflanzen-Spektrum (Ng = 10,84) und entgeht dem Konkurrenz-
druck anderer Arten durch hohe Flexibilitit in der Auswahl der Nahrungspflan-
zen. Bevorzugt werden Arten mit leicht zuginglichen Nektar- und Pollenquellen.

L. morio hat — verglichen mit L. calceatum und L. fulvicorne — eine besonders
giinstige Relation von Kérpergrofle zu Riissellinge (Tab. 32). Diese Daten legen
einen kausalen Zusammenhang zwischen Korpergroe, Riissellinge und GroRe
des nutzbaren Pflanzenarten-Spektrums nahe: Je enger das Verhiltnis Rissel-
linge zu KorpergroBe, desto groBer ist das potentiell nutzbare Nahrungspflanzen-
Spektrum. .

Auch aus den blitenékologischen Ergebnissen dieser Untersuchung ist eine
Koinzidenz zwischen Korpergrée und genutzten Pflanzenarten feststellbar. So
werden die besonders grofen Halictus/Lasioglossum-Arten: H. quadricinctus
(15—16 mm), L. albocinctum (12 mm), L. major (11 mm) und H. simplex (10
mm) sehr hiufig an Centaurea-Arten angetroffen, wohingegen die kleineren Ar-
ten Bliiten mit leicht zuginglichen Nektar- und Pollenquellen aufsuchen (z.B.
Potentilla, Helianthemum, Linum, Pulsatilla u.a.).

Artengruppe IV
L. lineare, L. laticeps, L. albipes

Alle drei Arten erreichen thren gemeinsamen Aktivititsgipfel Ende Juni. Sie un-
terscheiden sich deutlich in den Werten ihrer Nahrungs-Nischenbreite. Wahrend
die ersten beiden Arten in stirkerem Umfang leichter zugingliche Bliiten aufsu-
chen (sie sind auch die beiden kleineren Arten), nutzt L. albipes auch solche mit
verborgenen und schwieriger erreichbaren Nektarquellen. Dies diirfte auch der
Grund dafiir sein, dal diese Art den gréBten Nischenbreiten-Wert (Ng = 12,45)
besitzt. L. lineare ist im Untersuchungsgebiet durch die hohe Priferenz fiir
Pulsatilla vulgaris die Art mit dem geringsten Nischenbreiten-Wert (Ng = 4,21);
das iibrige Nahrungspflanzen-Spektrum ist dem von L. laticeps (Ng = 7,62) sehr
dhnlich.

Bei der Artengruppe IV kombinieren sich die Konkurrenzvermeidungs-Strate-
gien, die fiir die Artengruppe [ und II dargelegt wurden. Aus diesem Grund sind
sie auch weniger durchsichtig als in den oben genannten Fillen. Einerseits exi-
stiert eine morphologisch bedingte Einnischung von seiten der Bienen: L. lineare
und L. laticeps besuchen nur Bliiten mit leicht zuginglichen Nektar- und Pollen-



618 A. Kratochwil

quellen; L. albipes nutzt jedoch zusitzlich auch solche mit verborgenen. Ande-
rerseits fithrt jedoch auch die unterschiedliche Breite des Nahrungspflanzen-
Spektrums zu einer Konkurrenzverminderung.

Die Bedeutung von Halictus/Lasioglossum-Arten als Bestiuber

Die GroRgattung Halictus/Lasioglossum hat fiir die Bestiubung vieler im Gebiet
vorkommender Pflanzenarten eine groRe Bedeutung. Bedingt durch die soziale
Lebensweise treten viele dieser Arten in hohen Individuenzahlen auf. Der mit-
unter sehr geringe Aktionsradius, die durch das Brutpflegeverhalten bedingte
hohe Ortstreue und die groRe Pollenmenge, die von diesen Bienen bendtigt wird,
fiihrt zu hiufigem Bliitenbesuch an Pflanzenarten in unmittelbarer Umgebung
der Nistkolonie.
Der Bestiubungserfolg wird fiir einzelne Pflanzenarten zusitzlich durch fol-
gende Eigenschaften der Halictus/Lasioglossum-Arten giinstig beeinfluBc:
— Beschrinkung auf einzelne Pflanzen-Familien im Nahrungs-Spektrum;
— Bevorzugung bestimmter Blumentypen entsprechend der Riissellingen/
KorpergroBen-Relation;
— Verteilung der Nahrungsressourcen aufgrund der bestehenden Konkurrenzver-
hiltnisse.
Hinzu kommt bei vielen Halictus/Lasioglossum-Arten eine ausgeprigte Blu-
menstetigkeit.

Habitatanspriiche der im Untersuchungsgebiet vorkommenden Halictus/Lasio-
glossum-Arten

Hinsichtlich ihrer Habitatanspriiche verhalten sich die meisten dieser Arten sehr
einheitlich. Eine besonders groRe Bedeutung als Nahrungs- und Nistautotope ha-
ben Ruderalgesellschaften, Trockenrasen und mageres Wirtschaftsgriinland (Tab.
24). Fir die in hohen Individuenzahlen auftretenden, vorwiegend sozialen Arten
dieser GroRgattung spielen Saumgesellschaften als Nahrungshabitate eine groRe
Rolle, da sie in der Zeit der Brutfiirsorge (besonders Juli und August) ein reich-
haltiges Pollenangebot liefern. Saumgesellschaften sind fiir Halictus/Lasioglos-
sum-Arten wichtigere Lebensriume als fiir die friih im Jahr fliegenden Andrena-
Arten, zu deren Flugzeit nur wenige Saumpflanzen, dafiir aber viele Arten der
Mantelgesellschaften blithen. Mantelgesellschaften haben dagegen fiir die Halic-
tus/Lasioglossum-Arten nur eine untergeordnete Bedeutung (Tab. 24).

6.2.2.7 Dasypoda

Die Gattung Dasypoda gehort zur Familie der Melittidae, deren Vertreter ein
zum Teil sehr ausgeprigtes stenanthes Verhalten zeigen: Melitta haemorrboidalis
F. besucht Campanula-Arten, M. leporina Pz. bevorzugt Medicago-Arten, Macro-
pis fulvipes F. und M. labiata F. finden sich hiufig an Arten der Gattung Lysi-
machia (VOGEL 1976).

D. argentata tritt bevorzugt an Scabiosa-Arten und Swuccisa pratensis auf
(KNUTH 1898ff., BLUTHGEN 1925, STOECKHERT 1933, 1954, STROHM 1933).
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Im Untersuchungsgebiet war von dieser Art nur ein Bliitenbesuch an Onobrychis
viciifolia festzustellen.

D. birtipes besucht mit Vorliebe Compositen (hiufig Hieracium); sie scheint
im Vergleich zu D. argentata jedoch ein etwas breiteres Nahrungspflanzen-
Spektrum zu besitzen. Im Gebiet konnte sie an Geranium sanguineum, Lotus
corniculatus und Onobrychis viciifolia beobachtet werden.

Auch fiir diese beiden Arten kann man wiederum die Nahrungspflanzen-
Priferenz in einem arealgeographischen Zusammenhang sehen. D. argentata ist
ein Ostlicher Steppenbewohner (STROHM 1924, GAUSS 1967) mit pannonisch-
submediterraner Verbreitung. Auch die bevorzugten Nahrungspflanzen zeigen
einen zusitzlichen Schwerpunkt in der submediterranen oder kontinentalen
Region: Scabiosa columbaria/submediterran-subatlantisch; S. canescens/gemi-
Bigt kontinental; S. ochroleucaleurasiatisch-kontinental; Succisa pratensis/
eurasiatisch-submediterran.

D. hirtipes — selbst eurosibirisch verbreitet — hnelt in threm stenanthen Ver-
halten den ebenfalls eurosibirisch verbreiteten Andreniden-Arten Andrena fulva-
go, A. denticulata, A. bumilis und Panurgus calcaratus und auch den Composi-
ten-bevorzugenden Halictiden (besonders Hieracium und andere Arten mit gel-
ben Bliitenképfchen), z.B. Lasioglossum lativentre, L. leucozonium und L.
Minutissimum.

Das Lebensraum-Spektrum beider Dasypoda-Arten ihnelt sehr dem vieler
anderer trockenheitsliebender apoider Hymenopteren: Ruderalstellen, Felsgrus-
gesellschaften, Trockenrasen und magere Wiesen.

6.2.2.8 Chelostoma

Innerhalb der Gattung Chelostoma ist stenanthes Verhalten an Campanulaceen
sehr hiufig. Dies gilt auch fiir die beiden im Untersuchungsgebiet vorkommen-
den Arten Ch. campanularum und Ch. migricorne; beide eurosibirisch verbreitet.

Ebenfalls auf Campanulaceen spezialisiert sind — wie bereits erwihnt —
folgende Arten anderer Gattungen:

— Andrena curvungula (mitteleuropiisch verbreitet)

— Lasioglossum costulatum (eurosibirisch-pannonisch verbreitet)

— Dufourea balictula (mitteleuropiisch verbreitet)

— Osmia mitis (mitteleuropiisch verbreitet)

Ein anderes Beispiel einer Priferenz fiir Campanulaceen zeigt die nicht im
Untersuchungsgebiet nachgewiesene, aber zu erwartende Art Melitta haemorrboi-
dalis F. (mittel- und nordeuropiisch verbreitet).

Diesen Beispielen ist gemeinsam, da die Campanulaceen-bevorzugenden
stenanthen Bienenarten alle mitteleuropiisch bzw. eurosibirisch verbreitet sind.
Keine dieser Arten zeigt zusitzlich eine Verbreitung im submediterranen Bereich.

Chelostoma nigricorne besucht im Untersuchungsgebiet ebenfalls ausschlieB-
lich Campanula (C. glomerata und C. rotundifolia). Bei Ch. campanularum
wurden auBer vier Beobachtungen an Campanula rotundifolia auch Besuche an
Linum tenuifolium und an Geranium sanguineum (je ein Besuch) registriert.
Campanulaceen-stenanthe Arten scheinen ebenfalls eine starke Bindung an Gera-
niym zu besitzen, Dieser Zusammenhang zeigt sich auch am Beispiel von Andre-
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na curvungula und Osmia mitis. Ob dies mit der Bliitenform und/oder -Farbe zu-
sammenhingt, die gewisse Ahnlichkeiten haben, oder ob bestimmte Inhaltsstoffe
eine Rolle spielen, ist unbekannt. Das stenanthe Verhalten der Chelostoma-
Arten, ihre Korpergroe und ihr dichtes Haarkleid lassen vermuten, daR diese
Arten wichtige Bestiuber von Campanulaceen sind.

6.2.2.9 Osmia

Die meisten Arten der Gattung Osmia haben trotz solitirer Lebensweise eine
sehr lange Flugzeit. Da innerhalb dieser Zeitspanne sich das Nahrungsangebot
indert, miissen auch sie polyphag (-lectisch) sein. Dennoch ist bekannt, daR viele
dieser euryanthen Arten hohe Blumenstetigkeit haben kdonnen (KUGLER 1970).
Eine bemerkenswerte Ausnahme bildet Osmia mitis, eine mitteleuropiisch ver-
breitete Art (nach STOECKHERT (1933): boreoalpin), mit einer deutlichen Be-
vorzugung von Campanulaceen. Im Gebiet wurde sie an Campanula persicifolia
beobachtet. Auch fiir diese Art gilt der bereits fiir die Campanula-stenanthen Ar-
ten Chelostoma campanularum und Andrena curvungula herausgestellte Zusam-
menhang: STROHM (1924) beobachtete sie auch an Geranium sanguineum.

In der Nutzung des Pflanzenarten-Angebotes sehr verschieden verhalten sich
die drei individuenreicheren Arten des Gebietes: O. aurulenta, O. rufobirta und
O. spinulosa. Die ersten beiden Arten haben Mitte Mai zur selben Zeit ihr Aktivi-
titsmaximum, O. spinulosa erst Ende Juli/Anfang August. Die Flugzeiten von
O. aurulenta und O. spinulosa iberlappen sich nur zur Hilfte, die von O. spinu-

Tabelle 33. Arealgeographische Zugehdrigkeit, bevorzugte Nahrungspflanze und Nahrungs-
Nischenbreite von Osmia aurulenta, O. rufobirta und O. spinulosa.

Osmia Verbreitung | bevorzugte | Anzahl |Anzahl Nahrungs-
Nahrungs- Bliten- |beobacht. |Nischen-
pflanze besuche | Bliiten- breite

besuche
insgesamt

aurulenta eurosib. Hippocre- 32 60 3,27
pis
comosa

rufohirta mittel- keine - 36 8,42

europ.- Bevor-
submed. zugung

spinulosa mittel- Cen- 42 81 3,33

europ. - taurea
submed. jacea
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losa schlieBt die der beiden anderen Arten ein (Fig. 38). In der Tabelle 33 sind
die bevorzugten Nahrungspflanzen und die jeweilige Nischenbreite dieser drei
Arten angegeben.

Die beiden Arten mit der deutlichsten zeitlichen Staffelung ihrer Flugzeiten
(O. aurulenta und O. spinulosa) zeigen zugleich auch die stirkste Priferenz fiir
eine bestimmte Nahrungspflanze. Da Hippocrepis comosa und Centaurea jacea
bereits durch zwei Osmia-Arten bevorzugt genutzt werden, hat O. rufobirta,
deren Flugzeit die der beiden anderen Arten mit einschlieBt, anscheinend im Ge-
biet nur dann eine Koexistenz-Moglichkeit, wenn sie an moglichst vielen Nah-
rungspflanzen sammelt.

Hippocrepis comosa hat fiir Osmia-Arten als Nahrungspflanze eine auBer-
ordentlich groRe Bedeutung (STOECKHERT 1933). Im Untersuchungsgebiet kom-
men drei Osmia-Arten an Hippocrepis comosa vor: O. aurulenta, O. rufobirta
und O. bicolor. 80 % aller Bliitenbesuche entfallen hierbei auf O. aurulenta.
Diese Art ist auch deutlich O. rufohbirta im Bliitenbesuch an Hippocrepis comosa
iiberlegen und scheint diese von Hippocrepis verdringt zu haben. Da® O. rufobir-
ta an anderen Stellen Hippocrepis comosa als Vorzugspflanze nutzt, geht aus
zahlreichen Literaturangaben hervor (FRIESE 1883, BLUTHGEN 1925, SCHMIE-
DEKNECHT 1930, STOECKHERT 1933).

Fir O. aurulenta und O. rufobirta haben Fabaceen eine besondere Bedeutung
als Pollen- und Nektarquelle. So besucht O. awrulenta im Gebiet Anthyllis vul-
neraria, Coronilla varia, Onobrychis viciifolia und Trifolium alpestre, O. rufobir-
ta auBerdem Trifolium montanum. Aber auch Labiaten werden gerne aufge-
sucht, so im Falle von O. aurulenta, Stachys recta, im Falle von O. rufobirta
Thymus pulegioides und Origanum vulgare.

Im Bliitenbesuch anders verhilt sich — mit einer deutlichen Bevorzugung von
Compositen (hiufig Centaurea) — O. spinulosa (FRIESE 1883, KNUTH 1898 ff.,
BLUTHGEN 1916, 1925, BALLES 1927, BENOIST 1931, SCHMIEDEKNECHT
1930, STOECKHERT 1933, RAPP 1938, WARNCKE 1981). Im Untersuchungsge-
biet ist O. spinulosa auer an Centaurea jacea auch an Aster amellus, A. linosyris,
Hieracium pilosella, H. umbellatum und hiufig an Picris hieracioides beobachtet
worden. Eine nicht unwesentliche Rolle spielen fiir diese Arten als Nahrungs-
pflanzen auch Dipsacaceen (Knautia arvensis und Scabiosa columbaria). Unbe-
kannt ist, warum Centaurea scabiosa gemieden wird, die auf der Untersuchungs-
fliche hiufiger vorkommt als Centaurea jacea.

Die Ergebnisse unter arealgeographischen Gesichtspunkten zu interpretieren,
ist deshalb schwierig, weil diese Osmia-Arten ein recht groBes Nahrungspflanzen-
Spektrum nutzen kénnen. Dennoch fallen einige Besonderheiten auf.

O. aurulenta mit eurosibirischer Verbreitung hat offenbar einen Konkurrenz-
vorteil beim Bliitenbesuch der vorwiegend submediterran verbreiteten Art
Hippocrepis comosa. O. rufobirta — mitteleuropiisch-submediterran verbreiter —
zeigt in Gegenden, in denen wahrscheinlich O. aurulenta fehlt oder nur mit sehr
geringer Individuendichte auftritt, ebenfalls eine Priferenz fiir Hippocrepis
comosa. Im Untersuchungsgebiet liegt das Verhiltnis von O. awrulenta- zu O.
rufobirta-Individuen bei 2:1. O. rufohbirta hat einen groRen Wert in ihrer Nah-
rungs-Nischenbreite; dies kénnte — infolge der Konkurrenziiberlegenheit von

41 Phytocoenologia 11
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O. aurulenta an Hippocrepis comosa — als Nischenerweiterung und damit als ein
Beitrag zur Konkurrenzverminderung interpretiert werden.

O. spinulosa (mitteleuropiisch-submediterran verbreitet) bevorzugt Composi-
ten, hierbei jedoch insbesondere Centaurea und weniger die gelbbliihenden Ar-
ten. Dieses Verhalten erinnert auch an die mitteleuropiisch-submediterran ver-
breiteten Halictus/Lasioglossum-Arten (L. major, L. albocinctum und H. quadri-
cinctus) (Tab. 30).

O. aurulenta ist im Gebiet mit Abstand der Hauptbestiuber von Hippocrepis
comosa, an der in hSheren Bliitenbesuchs-Zahlen nur noch Bombus lapidarius
auftritt, dessen Pflanzenarten-Spektrum jedoch recht breit ist (Ng = 6.9). O.
spinulosa hat als Bestiuber fir Centaurea jacea eine, aber nicht die ausschlag-
gebende Bedeutung, da die Wiesen-Flockenblume zusitzlich von sieben weite-
ren Hummelarten, die zum Teil in hohen Individuenzahlen auftreten, besucht
wird.

Der Verbreitungsschwerpunkt dieser Osmia-Arten liegt vorwiegend in Trok-
kenrasen-Gesellschaften; sie kommen aber auch hiufig an Ruderalstellen und in
Saumgesellschaften vor (Tab. 24).

6.2.2.10 Megachile

Die Gattung Megachile ist im Gebiet mit vier Arten vertreten, wobei die drei mit-
teleuropiisch verbreiteten Arten (M. circumcincta, M. versicolor und M. centun-
cularis) recht einheitlich viele verschiedene Bliitenpflanzen besuchen, so beson-
ders Fabaceen, Compositen, gelegentlich auch Labiaten. Mit einer Riissellinge von
etwa 4—5 mm (KUGLER 1970) kdnnen sie gut die verborgenen Nektarien der
dorsiventralen Blumen erreichen. Die einzige im Untersuchungsgebiet vorkom-
mende submediterrane Megachile-Art, M. pilidens, bevorzugt nach der Literatur
Lotus corniculatus, Thymus pulegioides und Ononis-Arten (FRIESE 1883,
BALLES 1927, STOECKHERT 1954, WESTRICH 1980, 1983). Im Untersuchungs-
gebiet konnte sie an Ononis spinosa beobachtet werden, eine submediterran-
subatlantische Art. Auf die zusitzlich submediterrane Verbreitung von Lotus
corniculatus wurde bereits hingewiesen, Thymus pulegioides ist auf Kaukasien
und das temperate Europa beschrinkt (JALAS & KALEVA 1970).

Im folgenden seien die drei mitteleuropiisch verbreiteten Arten kurz mitein-
ander verglichen. — M. circumcincta besuchte im Untersuchungsgebiet Anthyllis
vulneraria. Nach der Literatur tritt sie sehr hiufig an Lotus corniculatus, Genista
tinctoria und auch Vicia-Arten auf (s. u.a. BALLES 1927, SCHMIEDEKNECHT
1930, RAPP 1938). Im Vergleich zu den beiden anderen Arten, M. centuncularis
und M. versicolpr, bevorzugt sie stirker Fabaceen. Diese besuchen dagegen hiufi-
ger Compositen. Im Untersuchungsgebiet wurde M. centuncularis an Centaurea
scabiosa und Geranium sanguineum, M. versicolor an Aster amellus und Lotus
cormiculatus nachgewiesen. Nach der Literatur spielen fiir beide Arten auch
Cirsium und Carduus eine wesentliche Rolle (STOECKHERT 1933, BLOUTHGEN
1916).

Die Frage, ob die Megachile-Arten eine Bedeutung als Bestduber haben, ist
schwer zu beantworten. Thr zum Teil recht stenanthes und blumenstetes Verhal-
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ten, ihre Korpergrofe und ihre starke Behaarung sprechen fiir eine solche, ihr
Auftreten — zumindest im Gebiet — in sehr geringen Individuenzahlen spricht
dagegen. Manchmal sind Megachile-Arten auch ,illegitime** Bliitenbesucher
(SCHREMMER 1941b).

Megachile bendtigt bestimmte Pflanzenarten nicht nur als Nektar- und Pollen-
quelle sondern auch zur Gewinnung von Nistbaustoffen. Bliten- und Laubblitter
werden ,ausgeschnitten’ und zur Auskleidung der Nistrdhren verwendet. lhr
deutscher Name ,,Blattschneiderbiene* bezieht sich auf dieses Verhalten. Ahn-
lich wie bei der Nahrungsquelle beschrinkt sich auch hier die Auswahl nur auf
wenige Pflanzenarten (BISCHOFF 1927).

6.2.2.11 Eucera

Die Langhornbienen (Gattung Eucera) sind in Mitteleuropa mit drei Arten ver-
treten. Neben E. longicornis L., die in Mitteleuropa weit verbreitet ist und nur in
den nordlichen Breiten fehlt, kommen ferner mit zusitzlich ponto-mediterraner
Verbreitung E. interrupta Baer und auch die im Untersuchungsgebiet festge-
stellte E. tuberculata vor. Mit einer Rissellinge von 7,6 mm (KUGLER 1970)
kénnen diese Arten auch sehr tief verborgenen Nektar aufnehmen. E. tubercu-
lata besucht. nach der Literatur mit Vorliebe Fabaceen (besonders Lathyrus
montanus, Lotus corniculatus und Trifolium-Arten), gelegentlich aber auch
Labiaten. Ihr Nahrungspflanzen-Spektrum scheint recht breit zu sein, wobet sie
durch den Bau der Mundwerkzeuge besonders die schwer zuginglichen, tiefkro-
nigen Bliten nutzen kann. Ihre stirksten Konkurrenten diirften vor allem ver-
schiedene Hummelarten sein.

Im Untersuchungsgebiet war E. tuberculata ausschlieflich an Antbyllis vuine-
raria zu finden, die jedoch auch hiufig von Osmia aurulenta und einigen Hum-
melarten (besonders Bombus pascuorum) beflogen wurde. Nach den Beobach-
tungen im Untersuchungsgebiet kann E. tuberculata blumenstet sein.

6.2.2.12 Bombus

Allgemeines

Die Vertreter der Hummeln (Gattung Bombus) sind auBerordentlich euryanth,
Aufgrund ihres groBen Lernvermdgens kdnnen sie ein sehr groes Pflanzenarten-
Spektrum nutzen. Zwar gibt es auch bei den einzelnen Hummelarten — nach den
Riissellingen gestaffelt — Unterschiede, da nicht jede Nektarquelle gleich gut
zuginglich ist, dennoch kénnen alle Hummeln: an fast jeder melittophilen Bliite
Pollen sammeln. So dirften sich Unterschiede im Nahrungspflanzen-Spektrum
wohl iiberwiegend bei den Nektarpflanzen bemerkbar machen.

Das zum Teil sehr blumenstete Verhalten der Hummeln macht sie zu den
wichtigsten Bestiubern unter den apoiden Hymenopteren.

Die fast uniibersehbare Fiille an Bliitenbesuchs-Daten von Hummeln in der Literatur lief
in der zur Verfiigung stehenden Zeit keine Auswertung zu. Dies schien auch nicht so loh-
nend zu sein, da die meisten Angaben Pollen- und Nektarquellen bzw. Arbeiterinnen-/
Minnchen-Besuche nicht differenzieren.
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Die Breite des Nahrungspflanzen-Spektrums der verschiedenen im Gebiet vor-
kommenden Hummelarten

Obwohl das Blitenbesuchs-Verhalten der Hummeln im Rahmen dieser Arbeit
nicht mit derselben Griindlichkeit wie bei den anderen apoiden Hymenopteren
ausgewertet werden konnte, liefern emnige Ergebnisse dennoch wertvolle Hin-
weise. Aus den Beobachtungen geht deutlich hervor, daR sich Hummelarten in
der Auswahl und in der Breite des genutzten Nahrungspflanzen-Spektrums unter-
scheiden. Hierauf deuten auch die Ergebnisse von WOLF (1983), die verschiede-
ne Hummelarten in einem Rasen-Vegetationskomplex im Naturschutzgebiet
,,TaubergieRen‘* (Oberrheingebiet) untersuchte. Auch iiben die Hummeln allein
schon durch ihre GroRe und die groBen Nektar- und Pollenmengen, die sie auf-
nehmen, einen starken Konkurrenzdruck auf die iibrigen Bliitenbesucher aus. Da
mit Ausnahme von B. pratorum alle anderen Hummelarten im Juli ihre h6chste
Individuendichte im Gebiet erreichen — zur Zeit der hdchsten Bienen-Aktivi-
tit — ist besonders in diesem Monat eine starke Konkurrenzsituation gegeben.

In der Tabelle 34 ist die Nahrungs-Nischenbreite der verschiedenen Hummel-
arten angegeben. Beriicksichtigung fanden nur Arten mit mehr als zehn Bliiten-
besuchen.

Tabelle 34. Die Nahrungs-Nischenbreiten der hiufig im Gebiet vorkommenden Hummelar-
ten und ihre Rissellingen (Angaben nach KNUTH 1898 ff.).

Bombus Nischenbreite | Anzahl Riissellédnge

Bliiten-

besuche 9 § lof
Eascuorum 10,56 135 13-15 | 12-13|10-11
sylvarum 8,68 43 12-14 [10-12| 9-10
terrestris 8,15 106 9-10 8- 9 -
lapidarius 6,90 90 12-14 [ 10-12| 8-10
humilis 5,84 51 14-15 | 10-12 1o
pratorum 5,71 75 12-145| 8-12| 8-10
lucorum 5,34 83 9-10 8- 9 -
hortorum 5,14 12 19-21 | 14-16 15

Eine ganz bedeutende Rolle spielen im Untersuchungsgebiet zwei Pflanzen-
arten als Hummelweide: Coronilla varia und Centaurea scabiosa. Zum selben Er-
gebnis kommt auch STRIE (1980) nach der Untersuchung von Pollenhdschen
und deren Pollenanteil an verschiedenen Pflanzenarten. Die Tabelle 35 faBc die
Haupt- und Neben-Futterpflanzen der im Gebiet hiufigeren Hummelarten fiir
die Jahre 1979 und 1980 zusammen. Das breiteste Nahrungspflanzen-Spektrum
im Gebiet besitzt B. pascuorum, das engste haben B. lucorum und B. bhortorum.
Die in der Tabelle 34 angegebenen Riissellingen zeigen, dafl es keine Koinzidenz
zwischen Nahrungs-Nischenbreite und Riissellinge gibt.

Im Untersuchungsgebiet wurden 11 Pflanzenarten besonders von Hummeln
aufgesucht: Anthyllis vulneraria, Centaurea jacea, C. scabiosa, Coronilla varia,
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Tabetle 35. Die Haupt- und Neben-Futterpflanzen der im Untersuchungsgebiet hiufigeren
Hummelarten (in den Jahren 1979 und 1980).

Art Hauptfutterpflanze wichtige Nebenfuttenr
pflanze
B. lucorum Coronilla varia Centaurea scabiosa

Centaurea jacea

Origanum vulgare

B. terrestris Coronilla varia Centaurea scabiosa
Trifolium alpestre

Primula veris

B. pratorum Salvia pratensis Knautia arvensis

B. sylvarum Centaurea scabiosa Origanum vulgare

Primula veris

B. lapidarius Centaurea scabiosa Hippocrepis comosa
Centaurea jacea
Coronilla varia

B. humilis Centaurea scabiosa Centaurea jacea
Coronilla varia

B. pascuorum Centaurea scabiosa Anthyllis vulneraria
Origanum vulgare

Centaurea jacea

B. hortorum Centaurea scabiosa Stachys officinalis

Knautia arvensis, Origanum wvulgare, Primula wveris, Salvia pratensis, Stachys
officinalis, Trifolium alpestre, Vicia sepium. Fir diese stellen auch Hummeln im
Gebiet die wichtigsten Bestiuber dar.

Strategien zur interspezifischen Konkurrenz-Verminderung

B. pratorum erreicht im Juni als erste der Hummelarten ihr Aktivitats-Maximum
und nutzt als Haupt-Futterpflanze Salvia pratensis. Zu dieser Zeit blihen Centau-
rea scabiosa und Coronilla noch nicht. Sie scheint kaum — so wenigstens in den
beiden Untersuchungsjahren — mit vielen Nahrungs-Konkurrenten rechnen zu
miissen. Durch ihr jahreszeitlich frithes Erscheinen geht sie den anderen Hum-
melarten zeitlich aus dem Wege. Auch verhindern die morphologisch hauptsich-
lich auf Hummelbesuch eingerichteten Salvia-Bliten den Besuch durch andere
Insekten.
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Risselldnge

8 9 10 11 12 13 14 15 16 mm
Bombus T T ! ¥ T T Haupt-Futterpfl.
lucorum X—X Coronilla varia
terrestris X—X Coronilla varia
pratorum X X Salvia pratensis
sylvarum X Centaurea scab.
lapidarius X Centaurea scab.
humilis X Centaurea scab.
pascuorum X—X Centaurea scab.
hortorum X————X Centaurea scab.

Fig. 58. Riissellingen der Arbeiterinnen (nach KNUTH 1898 ff.) und die Hauptfutterpflan-
zen der jeweiligen Hummelarten.

Alle anderen Hummelarten lassen sich nach der jeweiligen Haupt-Futterpflanze
in zwei Gruppen einordnen: solche, die Coronilla varia bevorzugen (B. lucorum,
B. terrestris) und solche, die vorwiegend Centaurea scabiosa aufsuchen (B. syl-
varum, B. lapidarius, B. bumilis, B. pascuorum und B. bortorum). Bemerkens-
wert ist, daB sich die Artengruppen mit gleicher Haupt-Futterpflanze deutlich
in den Neben-Futterpflanzen unterscheiden (Tab. 35).

Zwischen den Vertretern beider Gruppen besteht nun ein wesentlicher Unter-
schied in den Riissellingen. In Figur 58 sind die Riissellingen der einzelnen
Hummelarten abgetragen und ihre jeweilige Haupt-Futterpflanze angegeben;
zugrundegelegt wurden dabei die Riissellingen der Arbeiterinnen, da sie in ihrer
Individuenzahl iberwiegen und ihnen somit die grofte Bedeutung bei der Bestiu-
bung einzelner Pflanzenarten zukommt. Die Unterschiede zu den Weibchen
(Koniginnen) und Minnchen sind der Tabelle 34 zu entnehmen;in der Regel ist
der Riissel der Kéniginnen linger, der der Midnnchen kirzer.

Aufgrund des altersunabhingigen intraspezifischen GréRen-Polymorphismus bei Hum-
meln (FREE & BUTLER 1959) variieren die Riissellingen zum Teil betrichtlich (MORSE
1977). Unterschiede von 3—4 mm sind in einer Population die Regel. Die in Figur 58 dar-
gestellten Werte geben eine solche durchschnittliche Variationsbreite an. Uber die Strategie
der innerartlichen Riissellingen-Variation wird die intraspezifische Nahrungskonkurrenz
stark verringert.

Die beiden Hummelarten mit der geringsten Riissellinge besuchen vorwiegend
Coronilla varia, die mit der gréften Centaurea scabiosa. Dieses Ergebnis steht in
unmittelbarem Zusammenhang mit der Erreichbarkeit des Nektars. Die Kron-
rohre von Coronilla varia hat eine Tiefe von 5—8 mm, die von Centaurea scabiosa
ist 11—12 mm tief. :

Bereits das Neben-Pflanzenspektrum (Tab. 35) zeigt, daB es keine vollige Fest-
legung: langriisselige Hummelarten/tiefkronige Bliiten, kurzriisselige/wenig tief-
kronige Bliiten gibt, wie dies manche Autoren annehmen (z.B. BRIAN 1957,
PRICE 1975, INOUYE 1980). Dagegen stimmt dieses Ergebnis gut mit den Be-
funden von WILSON (1975), HEINRICH (1976b), RANTA & LUNDBERG (1980)
und RANTA (1982) iiberein, die fiir die meisten und besonders die lingerriisse-
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ligen Hummelarten ein breiteres Nahrungspflanzen-Spektrum nachweisen. Eine
Verteilung der Nahrungsressourcen erfolgt bei den einzelnen Hummelarten nach
Konkurrenz und Sammelerfolg. Zwar kann eine lingerriisselige Hummelart fast
jede Bliite besuchen, dennoch ist sie in threm Sammelerfolg an Bliiten mit einer
geringeren Kronentiefe kurzrisseligeren Hummeln, die diese 6konomischer, mit
weniger Energieaufwand, nutzen konnen, unterlegen (INOUYE 1980, RANTA &
LUNDBERG 1982). Je enger das Verhiltnis Rissellinge/Krontiefe, desto gerin-
ger ist der Energieaufwand bei der Nahrungsaufnahme. Aus diesem Grund sind
kurzriisselige Hummelarten langriisseligen keinesfalls Konkurrenz-unterlegen.

Da die verschiedenen Hummelarten recht polyphag bzw. -lectisch sind, scheint
die Nahrungs-Nischenbreite weitgehend von der Flugzeit und von dem in dieser
Zeit vorhandenen Nahrungspflanzen-Angebot abhingig zu sein.

Die meisten Hummelarten haben ihre héchste Aktivitdtsdichte im Juli. Fiir
diese Zeit ist zu vermuten, dal der zwischenartliche Konkurrenzdruck um die
Nahrungsressourcen besonders grof ist. Eine Moglichkeit zur Konkurrenzver-
minderung besteht in einer zeitlichen Verlagerung der Sammelaktivitit. Deutlich
ist dieses Phinomen an B. terrestris und B. lucorum zu erkennen. Beide nutzen
dieselbe Haupt-Futterpflanze und unterscheiden sich auch kaum in dem sonst ge-
nutzten Pflanzen-Spektrum. Die Riissellingen beider Arten sind gleich. B. luco-
rum verlagert seine Haupt-Sammelaktivitdt im Gebiet auf Anfang bis Mitte Juli
(1980 sogar auf den Juni), B. lucorum auf Ende Juli. Auch diejenigen Bombus-
Arten, die Centaurea scabiosa als Haupt-Futterpflanze nutzen, gehen sich zeit-
lich mdglichst aus dem Wege (Tab. 36).

Tabelle 36. Haupt-Futterpflanze, Aktivititsmaximum, Nahrungs-Nischenbreite (Np) und
Riissellinge (RL) ciniger Hummelarten des Untersuchungsgebietes.

Haupt-Futterpflanze | Art mit einem Aktivitdtsmaximum
Anfang bis Mitte Juli Ende Juli

Bombus NB RL Bombus NB RL

Coronilla varia terrestris| 8,15| 8- 9 lucorum | 5,34 8- 9

Centaurea scabiosa sylvarum 8,68(10-12 humilis | 5,8 |10-12
lapidarius| 6,9 |10-12 pascu- (10,56 (12-13
hortorum 5,14|14-16 orum

Arten, die dennoch zum selben Zeitpunkt mit ihrer Haupt-Sammelaktivit it
im Gebiet zusammentreffen, zeigen wesentliche Unterschiede in ihren Riissel-
lingen und dadurch bedingt in der Nutzung des iibrigen Nahrungspflanzen-
Spektrums (s. Tab. 35 und 36). B. lapidarius entgeht dem Konkurrenzdruck von
B. sylvarum durch Ausweichen auf Centaurea jacea, B. bumilis nutzt im Neben-
Pflanzenspektrum Coronilla varia, B. pasuorum Origanum vulgare.

Konkurrieren die sozialen Halictus/Lasioglossum- und Bombus-Arten um die
Nahrungsquellen?

Ein Phinologievergleich der Jahre 1979 und 1980 fiir die Gattungen Bombus
und Halictus/Lasioglossum (s. Fig. 35) ergibt, daR die unterschiedlichen Bliiten-
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besuchs-Hiufigkeiten beider Gattungen miteinander korrelieren: Von der Gat-
tung Bombus konnten im Juli 1979 sehr hohe, von der GroRgattung Halictus/
Lasioglossum nur sehr niedrige Blitenbesuchs-Zahlen festgestellt werden;im Juli
1980 hingegen lagen die Verhiltnisse genau umgekehrt (Kap. 5.1.6.2, s. auch
Fig. 35). Dieses Ergebnis legt den Schluf nahe, die hohe Konkurrenziberlegen-
heit der Gattung Bombus als Ursache fiir die geringen Bliitenbesuchs-Aktivititen
der GroBgattung Halictus/Lasioglossum im Juli 1979 anzunehmen, zumal viele
Halictus/Lasioglossum-Arten aufgrund ihrer sozialen Lebensweise ein groRes
Nahrungspflanzen-Spektrum nutzen kénnen. Eine nihere Analyse der bliitensko-
logischen Ergebnisse zeigt jedoch, da nur wenige Pflanzenarten von beiden Gat-
tungen in groferem AusmaR gemeinsam besucht werden. In diesen Fillen fiih-
ren die geringeren Blitenbesuchs-Zahlen der Gattung Bombus im Jahr 1980
nicht gleichzeitig zu einer Erhdhung der der Grogattung Halictus/Lasioglossum.

6.2.3 Lepidopteren

Die Lepidopteren besuchten 48 Pflanzenarten und damit 67,6 % der entomophi-
len Arten des Untersuchungsgebietes. Die Tabelle 37 fiihrt die einzelnen Lepi-
dopteren-Arten auf und gibt die Anzahl der festgestellten Bliitenbesuche an.
Diese Ergebnisse werden im folgenden — nach den verschiedenen Lepidopteren-
Familien aufgegliedert und der Tabelle 37 folgend — besprochen. Beriicksichtigt
sind hier nur die arten- und/oder individuenreicheren Familien (Beschreibung
und Diskussion der Ergebnisse der iibrigen Familien s. KRATOCHWIL 198 3a).

Erstaunlicherweise gibt es iiber Bliitenbesuche von Lepidopteren nur sehr wenige Anga-
ben (z.B. KNUTH 1898ff.) und mit wenigen Ausnahmen (z.B. STEFFNY 1982) so gut wie
iiberhaupt keine bliitendkologisch-quantitativen Studien iiber Falter-Zonosen. Vergleichs-
daten finden sich verstreut in zahlreichen Einzelarbeiten, eine Literaturauswertung ist ent-
sprechend schwierig. Die meisten Lepidopterologen schenkten den Larvalpflanzen besonde-
re Aufmerksamkeit und nicht den Nektarpflanzen der adulten Falter. Aus diesem Grund war
ein Literaturvergleich, wie er bei den apoiden Hymenopteren durchgefiihrt wurde, kaum
moglich.

Dennoch soll auch hier iiber die pflanzensoziologische Zuordnung der Nektarpflanzen in
Verbindung mit den Futterpflanzen der Raupen eine genauere Kennzeichnung der Habitat-
anspriiche einzelner Arten erfolgen.

6.2.3.1 Pieridae

Im Untersuchungsgebiet kommen sowohl Pieriden-Arten mit einem recht breiten
Nahrungspflanzen-Spektrum vor (z.B. Artogeia napi Ng = 7,86) als auch solche,
die — zumindest nach den vorliegenden Daten — als stenanth einzustufen sind
(z.B. Anthocharis cardamines Ng = 1,34).

Arten mit einem bivoltinen Zyklus (Artogeia napi, Colias australis, Pieris
brassicae) und solche, die als Adultiberwinterer im Jahr zweimal im Faltersta-
dium zu verschiedenen Jahreszeiten vorkommen (Gonepteryx rbamni), zeichnen
sich durch héhere Werte in der Nahrungs-Nischenbreite aus. Dagegen hat die
monovoltine Art Anthocharis cardamines eine starke Nahrungspflanzen-Prife-
renz fiir Globularia punctata. Diese Bevorzugung resultiert jedoch sicher nicht
aus einer sehr starken Bindung an diese Nahrungspflanze, sondern hat ihre Ur-
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sache wohl eher darin, dal die sonst von A. cardamines genutzten Nektarquellen
(vorwiegend Cruaferen) im Untersuchungsgebiet und auch in der unmittelbaren
Umgebung fehlen. Eine fiir diese Art besonders groBe Bedeutung hat Cardamine
pratensis. Sie dient auBler als Nektarquelle gleichzeitig auch als Futterpflanze fiir
die Raupen, die an ihr oligophag leben. Als einzige Crucifere bliht zur Flugzeit
von A. cardamines im Gebiet nur Arabis birsuta, diese jedoch in geringer Blu-
mendichte. An ithr konnte der Falter ebenfalls beobachtet werden.

Nach dem 6kologischen Verbreitungstyp gehort A, cardamines zu den meso-
philen Arten des Ubergangsbereiches Wald/Offenland mit ausschlieBlich eurosi-
birischer Verbreitung. Bei der Futterpflanze Cardamine pratensis 148t sich sehr
gut die Entstehung der Wiesensippen aus Waldsippen cytotaxonomisch ableiten:
Im Wald kommen di- und tetraploide Cytotypen vor, auf Wiesenstandorten nur
tetraploide (DERSCH 1969). Es ist sehr wahrscheinlich, daf A. cardamines ur-
spriinglich ebenfalls eine Falterart lichter, feuchter Wilder oder auch von Bu-
chenwildern mit eingestreuten kleinen Feuchtstandorten war.

Zu den bevorzugten Nektarpflanzen gehoren weiterhin Viola-Arten (im Un-
tersuchungsgebiet: Viola birta; nach KNUTH (1898ff.): Viola reichenbachiana
und V. canina).

An Globularia punctata konnte noch eine weitere Pieriden-Art in hohen
Bliitenbesuchs-Zahlen festgestelit werden: Leptidea sinapis. Dies ist um so er-
staunlicher, als diese Art in anderen Gebieten vollig andere Nahrungspriferenzen
besitzt; so fand STEFFNY (1982) L. sinapis am Schénberg bei Freiburg und auch
bei Hartheim siidlich Breisach vorwiegend an Lotus corniculatus; WIKLUND
(1977) in Schweden wies die Art an Lathyrus montanus nach.

Es ist sehr wahrscheinlich, daR die Ursache fiir diese lokalen Unterschiede in
der Phinologie der Nektarpflanzen liegt. Lotus corniculatus ist zur Flugzeit von
L. sinapis im Untersuchungsgebiet nur in geringer, Globularia punctata dagegen
in sehr hoher Blumendichte vorhanden. Dennoch fillt auf, da L. sinapis im
Untersuchungsgebiet auch gerne gelbe Fabaceen anfliegt (so z.B. neben Lotus
corniculatus auch Hippocrepis comosa und Antbyllis vulneraria), keine dieser
Arten jedoch hiufiger besucht.

L. sinapis ist die einzige im Gebiet vorkommende Pieriden-Art mit zusitzlich
submediterraner Verbreitung. Sehr auffillig ist, dag sie viele Pflanzenarten nutzt,
die fast ausschlieRlich auf den submediterranen Bereich beschrinkt sind (Hippo-
crepis comosa, Orchis simia, Eupborbia cyparissias, Anthyllis vulneraria). Auch
Globularia punctata ist vorwiegend submediterran verbreitet (JAGER 1970). In
diesen arealgeographischen Zusammenhang passen auch die Ergebnisse von
STEFFNY (1982) und WIKLUND (1977): Lotus corniculatus ist eurosibirisch-
subozeanisch-submediterran verbreitet und Lathyrus montanus mit subatlanti-
schem Schwerpunkt reicht auch bis in den submediterranen Bereich.

Alle anderen im Untersuchungsgebiet vorkommenden Pieriden-Arten haben
ein recht weites Nahrungspflanzen-Spektrum. Sehr deutlich unterscheidet sich
von den bivoltinen Arten das von Gonepteryx rhamni. Mit dem lingsten Riissel
innerhalb der mitteleuropiischen Tagfalter (17 mm nach STEFFNY 1982) kann
diese Art auch den Nektar sehr tiefkroniger Bliiten noch erreichen. Im Unter-
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Tabelle 37. Die im- Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten, die von ihnen besuchten Pflanzenarten einschlieflich des Anteils Rasen- und Saum-

Pflanzenarten, die Anzahl festgestellter Bliitenbesuche und ihre Nahrungs-Nischenbreiten (weitere Erlduterungen s. Text).
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suchungsgebiet war Gonepteryx rbamni hiufig an Primula veris und an Dianthus
cartbusianorum anzutreffen. Primula veris wird im Gebiet vorwiegend von
Bombyliiden besucht, Dianthus carthusianorum von Hesperiiden, die ebenfalls
sehr lange Riissel besitzen (s. Kap. 6.2.3.5 Hesperiidae).

Die Arten Pieris brassicae und Artogeia napi kénnen ein sehr breites Nah-
rungspflanzen-Spektrum nutzen. Die bivoltine Lebensweise und die Tatsache,
daR beide Arten Wanderfalter sind (Binnenwanderer 1. Ordnung; EITSCHBERGER
& STEININGER 1980), lassen keine Nahrungsspezialisierung der Adulttiere zu.
Sehr auffillig ist besonders bei der zweiten Generation die groRe Bedeutung von
Saum-Pflanzenarten, insbesondere von Origanum wulgare. Dies gilt auch fiir
Colias australis, eine ebenfalls bivoltine Pieriden-Art, die im Gebiet ein recht
breites Nahrungspflanzen-Spektrum hat.

BLAB & KUDRNA (1982) ordnen Artogeia napi bei den mesophilen Offenlandarten ein,
ebenso Colias australis. STEFFNY (1982) stuft A. napi nach Transektuntersuchungen als
Art offenlandbestimmter Ubergangsbereiche ein, und auch die dort zitierten Autoren
(BERGMANN 1952, OSHAKI 1979, 1980) geben eine stirkere Bindung an buschiges Ge-
linde, Waldwiesen und Waldlichtungen an. Das im Untersuchungsgebiet fiir A. napi festge-
stellte Nahrungspflanzen-Spektrum wird zu 60 % von Rasen-, zu 40 % von Saum-Pflanzen-
arten gebildet, was eher dafiir spricht, A. napi als Art offenlandbestimmter Ubergangsberei-
che einzustufen. Ahnliches diirfte auch fiir Colias australis gelten, eine Art, die bei BLAB

& KUDRNA (1982) als xerothermophile Offenlandart bezeichnet wird und die im Unter-
suchungsgebiet fast zu 50 % Saum-Pflanzenarten besuchte.

Gonepteryx rbamni, eine Waldart mit eurosibirischer Verbreitung, war am
hiufigsten an Primula veris anzutreffen, welche nach ZOLLER (1954) ihre pri-
miren Vorkommen auf Waldstandorten der boreomeridionalen Giirtelzone hat.
Leider 148t sich in diesem Falle die Herkunft nicht wie bei Cardamine pratensis
cytogenetisch beweisen; die Unterart Primula veris ssp. canescens kommt jedoch
vorwiegend in Siumen und lichten Wildern vor. Die Mehrzahl der von KNUTH
(1898ff.) fiir G. rhamni angegebenen Nektarpflanzen gehort ebenfalls zu den
Waldarten.

6.2.3.2 Nymphalidae

Obwohl die im Gebiet auftretenden Nymphaliden-Arten nur in geringen Indivi-
duenzahlen vorkommen, ergeben sich dennoch im Vergleich mit Literaturanga-
ben einige sehr aufschlufreiche Befunde. STEFFNY (1982) stellte z.B. an Inachis
io, eine Art, die im allgemeinen als Ubiquist eingestuft wird, deutliche Biotop-
Priferenzen fest, die in diesem Fall sogar jahreszeitlich Verinderungen unter-
liegen: Im Sommer trat Inachis io im Schonberg-Gebiet bei Freiburg hiufig an
Waldwegen auf, im September und Oktober ausschlieBlich in Offenland- bzw.
Ubergangsbereichen Offenland/Wald. Auch im ,,Scheibenbuck® flog I io erst
Ende September/Anfang Oktober in hoheren Individuenzahlen auf der Halb-
trockenrasen-Fliche, zu einem Zeitpunkt, an dem nur noch wenige andere Fal-
terarten aktiv waren. Eine Begriindung fiir diesen Habitatwechsel liefert das Nek-
tarpflanzen-Spektrum: im Schonberggebiet sind Ewpatorium cannabinum,
Senecio erucifolius und Stachys officinalis; im ,,Scheibenbuck‘-Gebiet Solidago
virgaurea und Hieracium umbellatum die Nektarpflanzen. Die meisten dieser
hiufig von I. 70 besuchten Blumen lassen sich den Saum-Pflanzenarten zuordnen,
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die friiher in den durch den Menschen durch Waldweide und Niederwaldbetrieb
licht gehaltenen Wildern sicherlich verbreitet waren, heute jedoch in den dunkle-
ren Hochwildern weitgehend fehlen. Die Versaumung der Offenlandstandorte
fihrt zu einer Anreicherung mit solchen Nektarpflanzen und ,,erzwingt* einen
Ortswechsel der Falterart, die im Wald keine zusagenden Nektarpflanzen mehr
findet.

Zwar ebenfalls meistens als Ubiquisten eingestuft, aber keinesfalls iiberall
anzutreffen, sind Aglais urticae, Cynthia cardui und Vanessa atalanta; Arten, die
sowohl phinologisch als auch hinsichtlich ihres Nahrungspflanzen-Spektrums
(Bevorzugung oder sehr hiufiger Bliitenbesuch an Saum-Pflanzenarten) Inachis
io sehr dhneln. Diese Arten haben alle eine eurosibirische Verbreitung und sind
primir wohl als Arten lichter Wilder und ihrer Randbereiche (z.B. Hochstauden-
siume und Waldmaintel an FluBldufen) einzuordnen. Auch ihr heutiges Verhalten
hinsichtlich Habitatwahl, Habitatwechsel und ihr bevorzugtes Pflanzenarten-
Spektrum gibt uns zumindest Hinweise auf die Habitate der Urlandschaft. Die
Bezeichnung Ubiquist sollte auf jeden Fall bei diesen Arten nur mit Einschrin-
kung verwendet werden,

Auch Araschnia levana ist in diese Faltergruppe mit einzubeziehen, zumal
sie — wie viele der oben genannten Arten auch — im Raupenstadium monophag
an einer Pflanzenart frife, die in ihrem urspriinglichen Vorkommen fiir Ufersiu-
me und lichte Stellen von Auwildern charakteristisch ist: Urtica dioica.

FluB- und Bachliufe werden sehr hiufig von Hochstauden-reichen Gesellschaften beglei-
tet und sind reich "an verschiedenen Umbelliferen-Arten (z.B. Angelica sylvestris, Torilis
japonica, Aegopodium podagraria u.a.). A. levana besucht sehr hiufig Umbelliferen und
kann die Nektar-reichen Disci mit ihrem fiir Lepidopteren recht kurzen Riissel nutzen. Da
der Nektar auf dem Diskus nur in sehr konzentrierter, dickfliissiger Form abgeschieden wird,
mufl ihn der Falter zunichst verfliissigen, um ihn iiber den Riissel aufnehmen zu kénnen.
Hierzu dienen Labialdriisen, die Speichel absondern und den zum Teil sogar kristallinen
Zucker auflésen (STOBER 1927).

Als typische Waldart, aber hiufig auch an Waldrindern und in Ubergangsbe-
reichen zum Offenland zu finden, kann Argynnis paphia gelten. Dieser Falter
ist ebenfalls wie die anderen bisher erwihnten Nymphaliden-Arten eurosibirisch
verbreitet. Im Untersuchungsgebiet wurde er bei der Nektaraufnahme nur an
Origanum vulgare, einer Saumart, beobachtet. Die deutliche Bevorzugung von
Saum-Pflanzenarten geht auch aus den Beobachtungen von KNUTH (1898ff.),
MAGNUS (1950, 1954), VIELMETTER (1958) und STEFFNY (1982) hervor.

Besondere Bedeutung haben fiir die bisher genannten Nymphaliden-Arten
Feuchtwiesen-Pflanzenarten, die sich zum Teil auch in Staudenfluren hiufig
anreichern (Cirsium palustre, C. oleraceum, Angelica sylvestris, Peucedanum
palustre) und ferner Arten frischer Saum-Gesellschaften (Aegopodium podagra-
ria, Sambucus ebulus). Auch Arten der Mantelgesellschaften spielen hiufig eine
Rolle (z.B. Rubus fruticosus).

Die iibrigen Nymphaliden-Arten besuchen im Gebiet ausschlieBlich Rasen-
Pflanzenarten; leider liegen von diesen Faltern jedoch nur wenige Beobachtun-
gen vor. Dennoch fillt auf, daR viele von ihnen nach BLAB & KUDRNA (1982)
als Arten des Offenlandes bezeichnet werden. Melitaea phoebe und Mellicta
parthenoides sind dariiber hinaus zusitzlich submediterran verbreitet. in einer
Region, die reich an lichten Wildern und auch offenen Trockenstandorten ist.
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6.2.3.3 Satyridae

Von dieser Familie liegen besonders von zwei Arten hohe Bliitenbesuchs-Zahlen
vor: Melanargia galathea und Maniola jurtina. Die Flugzeiten und die Aktivitits-
maxima beider Arten decken sich weitgehend. Wie zu erwarten, verhalten sich
beide Arten hinsichtlich ihrer bevorzugten Nektarpflanzen sehr verschieden.

M. galathea war am hiufigsten an Centaurea scabiosa anzutreffen, M. jurtina
an Origanum vulgare. Nach den Nischenbreite-Werten konnen beide Arten zu-
mindest fiir das Untersuchungsgebiet als stenanth eingestuft werden, wobei M.
galathea die stirkere Priferenz zeigt (Ng = 2,82). Ein Grund fiir diese Einni-
schung ist in der unterschiedlichen Riissellinge beider Arten zu suchen. M.
galathea mit einem lingeren Riissel (11—13 mm nach KNUTH 1898 ff., STEFFNY
1982) besucht mit Vorliebe die tiefkronigeren Centaurea-Arten, M. jurtina mit
einem kiirzeren Riissel (9,5—10 mm) die weniger tiefen Bliiten von Origanum
vulgare. Die zusitzlich von beiden Arten im Untersuchungsgebiet besuchten Nek-
tarpflanzen (s. Tab. 37) entsprechen den Angaben in der Literatur (KNUTH
1898ff., SONNTAG 1981, STEFFNY 1982).

BLAB & KUDRNA (1982) ordnen beide Arten in die Gruppe der mesophilen
Offenlandarten ein. Aus den im Untersuchungsgebiet gewonnenen Daten lit
sich nur M. galathea als Offenlandart einstufen; dies stimmt auch mit den An-
gaben von ZINNERT (1966) gut iiberein. M. jurtina besuchte zu einem hohen
Anteil Saum-Pflanzenarten und ist wohl eher eine Art offenlandbestimmter
Ubergangsbereiche (s. auch ZINNERT 1966). Dieses Ergebnis deckt sich auch mit
der ausschlieBlich eurosibirischen Verbreitung dieser Art. Melanargia galathea
ist zusitzlich pannonisch verbreitet, kommt jedoch auch im submediterranen
Bereich vor.

Leider liegen fiir die anderen Satyriden-Arten nur wenige Beobachtungen vor.
Unter Beriicksichtigung der Literatur lassen sich jedoch — nach dem oben ange-
fithrten Beispiel — dhnliche Tendenzen feststellen, die einen Zusammenhang
zwischen arealgeographischer Verbreitung und genutztem Nahrungspflanzen-
Spektrum erkennen lassen.

Ein bevorzugter Besuch von Saum-Pflanzenarten kommt bei Coenonympha
pamphilus, Apbanthopus byperanthbus und Lasiommata maera vor, Arten, die bet
BLAB & KUDRNA (1982) als Offenlandarten eingestuft werden. Alle drei Arten
sind eurosibirisch verbreitet, Lasiommata maera zusitzlich pannonisch. Auch
die Transektuntersuchungen von STEFFNY (1982) lassen zumindest fiir Aphan-
thopus byperantbhus eine stirkere Bindung an Saum- und Mantelgesellschaften
erkennen. Nach ZINNERT (1966) kommen alle diese Arten mit Ausnahme von
Coenonympha pampbhbilus auch an Waldrindern und in lichten Wildern vor.

Anders liegen die Verhiltnisse bei Lasiommata megera: Der Falter war im
Untersuchungsgebiet vorwiegend an Rasen-Pflanzenarten anzutreffen, was mit
der zusitzlichen submediterranen Verbreitung gut iibereinstimmt. Nach ZINNERT
(1966) meidet diese Art auch Wilder.

Ein Vergleich der Arten beziiglich ihrer arealgeographischen Verbreitung und
dem vorwiegend genutzten Nahrungspflanzen-Spektrum macht die bereits an
anderer Stelle dargelegten Zusammenhinge deutlich:
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— Arten mit zusitzlicher submediterraner Verbreitung sind im wesentlichen
Offenlandarten und zeigen eine Bliitenbesuchs-Priferenz an Rasen-Pflanzen-
arten.

— Arten mit eurosibirischer und zum Teil auch pannonischer Verbreitung sind
im wesentlichen Arten offenlandbestimmter Ubergangsbereiche oder Arten
lichter Wilder. Sie lassen vor allem eine stirkere Bindung an Saum-Pflanzen-
arten erkennen.

6.2.3.4 Lycaenidae

Gegeniiber den mesophilen Satyriden sind viele der im Gebiet vorkommenden
Lycaeniden-Arten xerothermophil. Ein grofer Prozentsatz dieser Arten hat eine
zusitzlich submediterrane und pannonische Verbreitung. Sehr auffillig ist die
grofe Bedeutung von gelben Fabaceen einerseits (besonders Hippocrepis comosa,
die auch fiir viele Arten die Raupen-Futterpflanze ist, in geringerem Umfang
auch Antbyllis vulneraria und Lotus corniculatus) und andererseits die Bedeu-
tung der Saum-Pflanzenart Origanum wvulgare. Solche Saum-Pflanzenarten (z.B.
auch Aster amellus, in geringerem Umfang Coronilla varia, Peucedanum cervaria
und Geranium sanguineum) werden besonders hiufig von Schmetterlingsarten
mit zusitzlich pannonischer Verbreitung besucht: Heodes tityrus und Lysandra
bellargus. Dennoch konnten von diesen Arten auch Blitenbesuche an gelben
Fabaceen festgestellt werden. Alle zusitzlich pannonisch verbreiteten Lycaeni-
den-Arten kommen auch im submediterranen Raum vor. So ist auch der Bliiten-
besuch an Hippocrepis comosa — ebenfalls submediterran verbreitet — arealgeo-
graphisch zu deuten.

Wie verhalten sich nun die holarktisch und eurosibirisch verbreiteten Arten
bliitendkologisch? Von Lycaena pblaeas mit holarktischer Verbreitung liegt aus
dem Untersuchungsgebiet nur die Beobachtung eines Bliitenbesuchs an Hippo-
crepis comosa vor. Die Angaben in KNUTH (1898ff.) lassen auf ein recht euryan-
thes Verhalten schlieBen. Besucht werden von diesem Falter auch zahlreiche
Saum-Pflanzenarten (Origanum wulgare, Hieracium umbellatum), ferner auch
Arten von Hochstauden-Gesellschaften frischer Standorte (2.B. Angelica sylve-
stris). '

Auch die Anzahl der beobachteten Bliitenbesuche bei den folgenden Arten
ist recht gering. Dies gilt sowohl fiir das Untersuchungsgebiet als auch fiir die
Angaben, die in der Literatur zu finden waren. Aus diesem Grund haben die
folgenden Interpretationen einen stark hypothetischen Charakter. Da sie sich
jedoch zum Teil mit den bei den Apidofauna gewonnenen Ergebnissen decken,
soll auf die folgende weitere Analyse nicht verzichtet werden.

Callophrys rubi trat im Untersuchungsgebiet hiufiger an Hippocrepis comosa
und Eupborbia cyparissias auf. Durch den kurzen Riissel (5,5 mm nach STEFFNY
1982, 8 mm nach KNUTH 1898ff.) kann der Falter nur Pflanzenarten erfolgreich
besuchen, die ihre Nektarquellen nicht allzu tief verborgen haben. Die Aufnahme
von Nektar an den Nektardriisen von Euphorbia cyparissias scheint auf shnliche
Weise zu erfolgen, wie es bereits fiir Araschnia levana an Umbelliferen beschrie-
ben wurde. C. rubi ist sicher auch in der Lage, sich an Umbelliferen zu ernihren;
diese fehlen jedoch bliihend im Untersuchungsgebiet zur Zeit des Auftretens der
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Art im Frithjahr. C. rubi wird von BLAB & KUDRNA (1982) als Falter offenland-
bestimmter Ubergangsbereiche eingeordnet. Nach seiner Verbreitung ist er auf
die eurosibirische Region beschrinkt. Fiir den Nachweis einer stirkeren Bindung
an Rasen-, Saum-, Mantel- oder Wald-Pflanzenarten liegen noch zu wenige
Beobachtungen von Bliitenbesuchen vor. Besuche wurden nach Literaturangaben
u.a. an Cardamine pratensis (s. das Beispiel von Anthocharis cardamines) und an
Sorbus aucuparia beobachtet.

Auch fiir die anderen Lycaeniden-Arten mit eurosibirischer Verbreitung (Cu-
pido minimus, Glaucopsyche alexis und Cyaniris semiargus) liegen nur wenige
Beobachtungen vor, die keine eindeutige Koinzidenz aufzeigen. Erstaunlich ist,
daf Cupido minimus und Glaucopsyche alexis trotz eurosibirischer Verbreitung
als xerothermophile Offenlandarten eingestuft werden. Cyaniris semiargus be-
sitzt eine groRere Skologische Amplitude, auffillig ist jedoch auch ein Vorkom-
men an offenen Standorten. Solche Habitate waren in der ,,Urlandschaft* sicher
nicht hiufig und grofflichig verbreitet (s. dazu auch die Bemerkungen von
MALICKY 1970). Als hidufig im Untersuchungsgebiet aufgesuchte und in der
Literatur ebenfalls genannte Nektarpflanzen fallen auf:

— bei Cupido minimus: Anthyllis vulneraria (3 von 5 Besuchen); s. auch KNUTH
1898ff.;

— bei Glaucopsyche alexis: im Untersuchungsgebiet nur Hippocrepis comosa,

— bei Cyaniris semiargus: 13 von 24 festgestellten Bliitenbesuchen an Lotus
corniculatus (STEFFNY 1982), ebenso Angabe von Bliitenbesuchen an Anthyllis
vulneraria und Lotus corniculatus bei KNUTH (1898ff.).

Cupido minimus kommt in den Alpen bis in H6hen von 3000 m vor und besiedelt hoch-
alpine Rasen und Zwergstrauchheiden (MALICKY 1970). Als Futterpflanze der Raupen
dient vorwiegend Anthyllis vulneraria. Auch Cyaniris semiargus iRt sich bis in die subalpine
Stufe (bis 2200 m) nachweisen, Als Raupen-Futterpflanze kommt auch hier Anthyllis
vulneraria in Betracht. Auch Glaucopsyche tritt noch in Hohenlagen bis gut 2000 m auf.
Lysandra bellargus und L. coridon kommen in den Kalkalpen bis zu einer H6he von 2000 m
vor (s. ZINNERT 1966).

In diesem Zusammenhang sei auf die Sippenentstehung von zahlreichen unse-
rer Wiesenpflanzen aus einerseits submediterranen, andererseits auch alpinen di-
ploiden Arten hingewiesen (EHRENDORFER 1970, LANDOLT 1970). Beispiele
hierfiir sind: Lotus corniculatus, Onobrychis viciifolia, Antbyllis vulneraria, aber
auch Scabiosa columbaria und Centaurea scabiosa.

Anthbyllis vulneraria und Lotus corniculatus haben offenbar natiirliche Stand-
orte auf Kiesinseln (so z.B.im Epilobietum fleischeri, s. MOOR
1958). So schreibt z.B. FURRER (1919) iiber FluBliufe im Bormiesischen:
. - . . auf den noch vegetationslosen Bachkieswiisten sind zwischen 1200 und
1300 m immer und immer wieder anzutreffen ... Anthyllis vulnerarias.l. ...

Auch Glaucopsyche alexis und Cyaniris semiargus sind an solchen Standorten
zu finden. MALICKY (1970) nennt zwei andere Lycaeniden-Arten, Plebejus argus
und P. idas, als typische FluBgersll-Bewohner. AuRerdem ist ein weiterer Hin-
weis von FURRER (1919) wertvoll, der das hiufige Vorkommen von Ameisen
auf diesen Kiesinseln betont, denn viele Lycaeniden-Arten leben mit diesen im
Larvenstadium in Symbiose (MALICKY 1969). Auf die Bedeutung von Kiesinseln
fir apoide Hymenopteren wurde bereits hingewiesen.
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6.2.3.5 Hesperiidae

Ein besonderes Merkmal der Vertreter dieser Familie ist ihre Riissellinge, die im
Durchschnitt groBer ist als die der meisten Tagfalterarten. So wird Ochlodes
venatus mit einer Riissellinge von 16 mm im Untersuchungsgebiet nur noch von
Gonepteryx rbamni mit 17 mm iibertroffen. Aus diesem Grund verwundert es
auch kaum, daR die Arten dieser Familie gut in der Lage sind, auch Nektar aus
sehr tiefkronigen Bliiten aufnehmen zu kdnnen. Ochlodes venatus konnte im Un-
tersuchungsgebiet hiufig an Diantbus carthusianorum beobachtet werden und
besuchte ebenfalls Centaurea-Arten und die sonst nur von langriisseligen Hum-
melarten genutzte Stachys officinalis. Das Pflanzenarten-Spektrum von O. vena-
tus ist recht breit (Ng = 6,05), eindeutige Priferenzen fiir bestimmte Pflanzen-
arten sind nicht festzustellen. Nur zwei weitere Lepidopteren-Arten konnten im
Untersuchungsgebiet noch héhere Nahrungs-Nischenbreiten verzeichnen (Arto-
geia napi Ng = 7,86 und Lictoria achilleae Ng = 9). Sehr auffillig ist bei O.
venatus die Bevorzugung rotvioletter (zu 64 %) und blauvioletter Bliiten (zu
21 %). Fiir die anderen Hesperiiden-Arten liegen fiir eine Interpretation sowohl
aus dem Untersuchungsgebiet als auch in der Literatur kaum Daten iiber Bliiten-
besuche vor.

Fir O. venatus, eine Art mit ausschlieBlich eurosibirischer Verbreitung, kann
ebenfalls keine Bevorzugung von Saum-Pflanzenarten festgestellt werden, eher
eine solche fiir Rasenarten.

6.2.3.6 Zygaenidae

Die groRte Bedeutung als Nektarpflanzen haben fiir die im Untersuchungsgebiet
vorkommenden Arten dieser Familie Centaurea scabiosa, Knautia arvensis und
Scabiosa columbaria. Die Bliitenbesuche an diesen drei Pflanzenarten verteilen
sich jedoch sehr gleichmiRig, eine Bevorzugung einzelner dieser Arten konnte
nicht festgestellt werden. Auch sind die Werte der Nahrungs-Nischenbreiten bei
den Zygaeniden, von denen héhere Bliitenbesuchs-Zahlen vorliegen, recht hoch
(Lictoria achilleae Ng = 9,0; Zygaena filipendulae Ng = 5,26). Als entscheidend
fir die Auswahl bestimmter Nektarpflanzen scheint bei den Zygaeniden der
Blumentyp (KSpfchenblume) und die Blitenfarbe (rot-blauviolett) zu sein.

Erstaunlich ist nun die Tatsache, daR alle Zygaeniden-Arten zum gleichen
Zeitpunkt im Jahr im Untersuchungsgebiet ihr Aktivititsmaximum erreichen.
Vielleicht liegt die Konkurrenzvermeidung in dem unterschiedlichen AusmaR der
Nektarnutzung begriindet, auf die die verschiedenen Rissellingen der im Gebiet
vorkommenden Zygaeniden-Arten hinweisen (Tab. 38).

Tabelle 38. Riissellingen verschiede- Rissellinge

Chungepebieces (Mae mach STERF. | Zygaena £ilipendulac 11

NY 1982). Burgeffia transalpina 9,5 mm
Thermophila meliloti 8,5 mm
Lictoria achilleae 8,0 mn
Agrumenia carniolica 6,5 mm

42 Phytocoenologia 11
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Sehr auffillig ist, daB die iberwiegende Mehrzahl der Bliitenbesuche an Rasen-
Pflanzenarten festzustellen ist (94 %). Mit Ausnahme von Thermophila meliloti
(nach BLAB & KUDRNA 1982 als Waldart eingestuft) und Zygaena filipendulae
(mesophile Art offenlandbestimmter Ubergangsbereiche) gehdren alle anderen
im Gebiet vorkommenden Zygaeniden der Gruppe der xerothermophilen Offen-
landarten an. Alle Vertreter der ,,Blutstrépfchen’ sind zusitzlich auch subme-
diterran und pannonisch verbreitet. Eine zusitzlich submediterrane Verbreitung
haben auch die Nektarpflanzen Centaurea scabiosa und Scabiosa columbaria.
Knautia arvensis selbst ist eurosibirisch verbreitet; an anderer Stelle wurde im
Zusammenhang mit der an Knautia arvensis stenanthen Andrena battorfiana auf
die Herkunft der Ausgangssippen hingewiesen, die ebenfalls im mediterranen
Bereich liegt. REISS & TREMEWAN (1967) nehmen an, daf die stammesgeschicht-
lich dltesten Zygaeniden in der Mittelmeerregion und den Randgebieten entstan-
den sind. Eine grofe Bedeutung kommt auch dem iranoturanischen Raum als
Mannigfaltigkeitszentrum zu.

Es gibt Hinweise darauf, daR diese Region zu den wichtigen Entstehungszentren der
Zygaeniden gehdrte, darauf deuten z.B. auch die Raupen-Futterpflanzen: Eine der iltesten
Untergattungen (Agrumenia) lebt in der Regel im Raupenstadium an hartblittrigen, sklero-
phyllreichen Fabaceen (REISS & TREMEWAN l.c.). Als solche kommen besonders manche
Astragalus-Arten in Betracht, von denen sehr alte, isoliert stehende Sippen (Sektion Carage-
nella) ausschlieflich im Siidost-Iran, in Afghanistan bis ins angrenzende Pakistan in den dorti-
gen Igelstrauch-Heiden vorkommen (PODLECH 1973; s. auch GAMS 1956). Das Mannig-
faltigkeitszentrum der Gattung Astragalus ist mit iiber 700 Arten der Iran (RECHINGER
1951). Die jiingere Untergattung Zygaena lebt im Raupenstadium an weichblittrigen Faba-
ceen, die erst seit dem Miozin vorhandene Untergattung Mesembrynus an Umbelliferen,
Compositen und Labiaten.

Die Bindung an Fabaceen kann u.a. auch eine Erklirung darin finden, dag
viele Arten dieser Pflanzenfamilie zur Cyanogenese befihigt sind (s. z.B. BRIGGS
& WALTERS 1969, URBANSKA 1982, URBANSKA-WORYTKIEWIEZ, SCHWANK
& FOSSATI 1979). Zygaeniden schiitzen sich durch iiber die Raupen-Futterpflan-
ze aufgenommene Cyan-Verbindungen (cyanogene Glycoside) vor Fraf-Feinden.
lhr buntes Kleid dient dariiberhinaus auch als Warntracht. Aus diesem Grund
zeigen Zygaeniden auch kein Fluchtverhalten, wenn sie an Bliiten gestort werden.

Auch Schmetterlingsarten anderer Familien fressen im Larvenstadium an ,,cyanogenen''
Fabaceen, so z.B. Polyommatus icarus an Lotus corniculatus. Die Larven kénnen ein Enzym
synthetisieren, die Rhodanase, das Cyanide in unschidliche Thiocyanate umwandelt (LANE
1962).

6.3 Die GroRe des Bliitenbesucher-Spektrums und ihre moglichen Ursachen

Da den apoiden Hymenopteren unter allen blitenbesuchenden Insektentaxa fiir
die Bestiubung die groBte Bedeutung zukommt, wird die folgende Analyse nur
fir diese Insektengruppe und die von ihnen bestiubten Pflanzenarten durchge-
fiihrt. Die apoiden Hymenopteren besuchen und nutzen mit wenigen Ausnahmen
alle entomophilen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes als Nektar- und/oder
Pollenquelle. Daher kann auf eine nihere Charakterisierung dieser Pflanzenarten
nach Familienzugehorigkeit, pflanzensoziologischer Zugehodrigkeit, Arealtyp,
Blumentyp u.a. an dieser Stelle verzichtet und auf die Ergebnisse und die Aus-
wertung im botanischen Teil (Kap. 4.2) verwiesen werden.
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Manche Pflanzenarten werden nur von wenigen Bienenarten besucht, andere
zeigen einen sehr grofen Blitenbesucher-Kreis (Tab. 23). Neben der Bienenarten-
Zahl sind auch die Individuenzahlen zu beriicksichtigen.

Zur Erfassung der Grofe und der Spezifitit des Bliitenbesucher-Spektrums
kann die Formel zur Berechnung der Nischenbreite (COLWELL & FUTUYMA
1971; s. ausfithrlich Kap. 3.6) verwendet werden. Hier bedeutet ein kleiner Wert
ein sehr enges Blitenbesucher-Spektrum von Bienenarten, die eine hohe Prife-
renz im Blitenbesuch zeigen, ein hoher Wert ein sehr groRes Bliitenbesucher-
Spektrum mit zahlenmiRig weitgehend gleichverteilten Bliitenbesuchs-Zahlen der
einzelnen Insektenarten.

Beriicksichtigt werden im folgenden nur Pflanzenarten, bei denen mehr als
zehn Bliitenbesuche vorliegen (38 Pflanzenarten). Im Durchschnitt gab es etwa
40 Bliitenbesuche apoider Hymenopteren pro Pflanzenart. Da die Blitenmorpho-
logie einen wesentlichen Einflu auf die Grofe des Blitenbesucher-Kreises hat,
ist zu erwarten, daf ein kausaler Zusammenhang zwischen Blumentyp und Gro-
Re des Bliitenbesucher-Spektrums besteht. Eine Aufschlisselung der Pflanzenar-
ten nach ihrem Blumentyp und ein Vergleich der Werte ihrer ,,Blitenbesucher-
Breite'* innerhalb einzelner Artengruppen gleichen Blumentyps 13t groe Unter-
schiede erkennen (Tab. 23).

Als eine Ursache fiir unterschiedlich groRe Blitenbesucher-Kreise mufl der
Blithzeitpunkt der Pflanzenarten angesehen werden (Tab. 39).

Nur von Anfang Mai bis Ende August sind hohe Arten- und Individuenzahlen
apoider Hymenopteren im Gebiet vorhanden. So haben Pflanzenarten mit Scha-
lenblumen, die im Mirz und April blihen (Pulsatilla vulgaris und Potentilla taber-
naemontani) erwartungsgemif auch einen wesentlich geringeren Wert in der
wBlitenbesucher-Breite* alssolche, die zu Zeiten groBen [nsek-
tenfluges im Juni und Jul blihen (Geranium sanguineum, Helianthemum num-
mularium). Pflanzenarten mit Werten der GréRe 10 kommen nur in den Mona-
ten Mai bis August im Untersuchungsgebiet vor. Diese Arten verteilen sich phi-
nologisch recht gleichmiRig auf diese vier Monate hdchster Bienenaktivitdt: Im
Mai bietet sich Eupborbia cyparissias (eine Scheibenblume) unspezialisierten Bie-
nenarten, 1m Juni Geranium sanguineum und im Juli Helianthemum nummula-
rium an. Linum tenuifolium und Antbericum ramosum erreichenim Juli ebenfalls
ithr Blihmaximum, ithr Wert der ,,Blitenbesucher-Breite* liegt jedoch deutlich
unter dem von Helianthemum nummularium; die Blitendichte beider Arten ist
auch wesentlich geringer als bei der letztgenannten Art. Im August bliht Ori-
ganum vulgare, das aufgrund seiner recht kurzen Blitenréhre (4—6 mm) trotz
Dorsiventralitit (Lippenblume) zahlreichen Bienenarten zuginglich ist. Der
Prozentsatz kurzriisseliger Bienenarten ist jedoch in dieser jahreszeit schon recht
gering. Vor allem Hummelarten besuchen in besonders groer Anzahl Origanum-
Bliiten; daneben auch einige soziale Halictus/Lasioglossum-Arten wie Halictus
simplex, Lasioglossum calceatum u.a. Die geringen Werte von ,,Bliitenbesucher-
Breiten bei spit im Jahr blithenden Scheibenblumen erkliren sich daraus, dag
zu dieser Zeit bereits weniger Bienen fliegen.

Die meisten der Lippen- und der Schmetterlingsblumen zeigen, obwohl viele
von ihnen auch in sehr groBer Blumendichte vorkommen (Hippocrepis comosa
und Coronilla varia sogar Blumenwellen-bestimmend), sehr geringe Werte in der



640 A. Kratochwil

Tabelle 39. Die nach Blumentypen aufgeschliisselten Pflanzenarten, der Monat ihres Bliih-
maximums und die Breite ihres Bliitenbesucher-Spektrums (nihere Erliuterungen s. Text);

X x: Zeit grolter Bienenaktivitit; ®: Saum-Pflanzenarten.

Schalenblumen cheibenblumen |Lippenblumen |Schmetter- K8pfchen- Glocken- [Stielteller-
lingshlu- [lumen blumen [blumen
men

tdrz Pulsatilla
lvuloaris 5,42
hpril Potentilla Vicla [ Erlmula
tabern. 5,06 rirta 5,8 eris 6,03
Mai )( Eurphorbia Anthyllis (Clcbula-
lcyparissias velneraria |ria
15,02 4,06 [punctata
Vicia ®|7,35
sepium 4,0 |[Hieraci-
Hippocrepigum pilo-
corosa 2,78sclla
6,48
Juni Ceranium [ ] Salvia Trifoli- ® [Scabiosa [Campanu-
sanguineum pratensis ur al- olurba- [la rotun-

14,16 2,68 pestre ria 7,04 pgifolia
2,36 nautia 4,63
(Onobrychis |arvensis
viciifo- 9,0
lia 2,0

Juli Helianthemum Stachys ICoronilla® Achillea [ampanula

Inumnularium recta 3,9 varia Fillefoli-glomerata

12,36 Stachs 4,91 m 5,76 |,57

inum fficina- entaurea fampanula

tenuifoli=- 1is 3,12 jacea 6,13persicifo-

um 5,12 Teucrium Nia 2,77 @
nthericum @ chamae-

ramosum 7,25 drvs 2,32

Rhgust Feucedanum ® |Origanur @ Centaurea
cervaria 5,48 |[vulcare scabiosa
Heracleum 0,49 9,26
sphondylium
3,78
Daucus
X carota 5,28
Fcptember supleurum [ ] Picris
falcatum hicracioi
4,0 des 3,45
Mster @
amellus
7,36
Aster
linosyris
5,21

,,Bliitenbesucher-Breite, obwohl sie zu Zeiten grofer Bienenarten-Zahl und
-Aktivitit blilhen. Bei diesen Arten ist allen kurzriisseligen Bienen durch den Bli-
tenbau der Zugang zu den Nektarquellen verwehrt. Als Bliitenbesucher kommen
nur wenige langriisselige groe Bienen und Hummeln in Frage; letztere konnen
dariiberhinaus aufgrund ihrer groBen Lernfihigkeit solche komplizierteren Blu-
men gut ,handhaben®. Mit Ausnahme der wenig tiefkronigen Arten Origanum
vulgare, Thymus pulegioides und Onobrychis viciifolia liegen die Werte der
,,Bliitenbesucher-Breite'* bei allen anderen Pflanzenarten mit Lippen- und
Schmetterlingsblumen unter fiinf.

Arten mit Kopfchenblumen besitzen dagegen hohere Werte. Diese liegen etwa
zwischen denjenigen Arten mit Schalen- und Lippen- oder Schmetterlingsblu-
men, die zur Haupt-Flugzeit der meisten Bienenarten ihr Maximum erreichen.
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Ein recht enges Bliitenbesucher-Spektrum finden wir bei den Campanula-Arten.
Thr durchschnittlicher Wert der ,,Bliitenbesucher-Breite* ist dem der Lippen-
und Schmetterlingsblumen sehr dhnlich.

In Tabelle 39 sind die Saum-Pflanzenarten besonders gekennzeichnet. Vor der
Versaumung der Fliche vor etwa 40 Jahren fehlten diese Arten oder sie waren
nur in geringer Blumendichte vorhanden. Es stellt sich die Frage, ob sich
Blumentypen-analoge Pflanzenarten in der Sukzes-
sion abldsen unddamitfirdieim Gebiet vorhandene Bliitenbesucher-
Zonose adiquate Nahrungsquellen weiterhin bestehen bleiben, oder ob es zu
einer wesentlichen Verinderung des Blumentypen-Spektrums kommt. Der erste
Fall (Blumentyp-analoge Pflanzenarten in der Sukzession) trifft wohl nur fiir die
Schalenblumen zu, bedingt auch fiir die Scheibenblumen. Dies ist auch zu erwar-
ten, da Pflanzenarten mit einem solchen Blithsyndrom auch bei einer Anderung
der Zusammensetzung der Bliitenbesucher-Gemeinschaft immer mit Bestdubern
(in der Regel Arten mit wenig spezialisierten Mundwerkzeugen) rechnen kénnen.
Als Beispiel sind unter den Schalenblumen im Untersuchungsgebiet Helianthe-
mum nummularium als Rasenart und Geranium sanguineum als Saumart zu nen-
nen; beide haben einen annihernd gleichen Zeitpunkt des Blihmaximums im
Juni, gleiche Werte in der ,,Bliitenbesucher-Breite' und sind fast auf der gesam-
ten Mesobrometum -Fliche verteilt.

Als weiteres Beispiel sei das Artenpaar Linum tenuifolium (Rasenart) und
Anthericum ramosum (Saumart) genannt, die neben gleichen Werten in der Blii-
tenbesucher-Breite und gleicher Blithzeit beide auf das versaumte Mesobro -
metum globularietosum beschrinktsind. Am Beispiel der Schei-
benblumen des Untersuchungsgebietes liRt sich aufzeigen, daf sich in verschie-
denen pflanzensoziologischen Einheiten Pflanzenarten bliitendkologisch ersetzen
und sich somit stellendquivalent verbalten. Euphorbia cyparissias
besitzt bezeichnenderweise keine Blumentyp-gleiche Saumart, die zur selben Zeit
blitht. Sie selbst kommt jedoch hiufig auch in Saumgesellschaften vor. Ahnliches
gilt auch fiir Heracleum sphbondylium und Daucus carota. Heracleum tritt im Ge-
biet ausschlieBlich in der Arrhenatheretum-Brache, Daucusim Me-
sobrometum primuletosum auf. Beide Arten korrespondieren im
Blumentyp mit Peucedanum cervaria, das auf das M esobrometum
globularietosum beschrinktist und auch erst mit der Versaumung auf-
tritt. Alle drei zuletztgenannten Arten bilden zum selben Zeitpunkt im Jahr thr
Blihmaximum aus, unterscheiden sich jedoch standértlich und — dadurch be-
dingt — auch durch ihre kleinriumige Verteilung auf der Fliche.

Eine Verinderung durch die Versaumung fillt besonders bei den Schmetter-
lingsblumen (mit der Zunahme von Coronilla varia) und bei den Lippenblumen
(Origanum vulgare) ins Gewicht, Arten, die mit ihrer hohen Blumendichte die
dritte und vierte Blumenwelle im Gebiet bestimmen. Das Bliitenbesucher-Spek-
trum von Origanum vulgare, dessen Bliiten auch von kurzriisseligen Insekten noch
genutzt werden konnen, ist sehr grof (so hohe Werte in der ,,Bliitenbesucher-
Breite Ng = 10,49 werden sonst nur von Pflanzenarten mit Schalen- oder
Scheibenblumen erreicht). Die meisten Bliitenbesucher von Origanum sind Hum-
meln. Fir sie hat die durch die Versaumung bedingte Blumenmengen-Zunahme
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von Origanum vulgare zu einer wesentlichen Vergroferung des Nahrungsange-
botes gefithrt. Ahnliches gilt zumindest fiir die erste der drei folgenden Saum-
Pflanzenarten: Corownilla varia, Vicia sepium, Trifolium alpestre. Alle drei Arten
werden fast ausschlieflich von Hummeln besucht. Wihrend Trifolium alpestre
und Vicia sepium auf die Randbereiche der Fliche im Kontakt mit Mantelge-
sellschaften beschrinkt bleiben, ist es besonders durch die flichenhafte Aus-
dehnung von Coronilla varia zu einer bemerkenswerten ErhShung der Nektar-
und Pollentracht fiir Hummeln gekommen. Zwar konnten Hummelarten auf-
grund ihrer groBen Lernfihigkeit auch vor der Versaumung zahlreiche Pflanzen-
arten nutzen, unter quantitativen Aspekten kam es jedoch erst durch die Versau-
mung zu einer betrichtlichen Erhdhung der Nahrungsressourcen?, vor allem
deshalb, weil in gemihten Bestinden Griser einen Konkurrenzvorteil haben. Die
Zunahme sowohl von Aster amellus unter den Koépfchenblumen als auch von
Campanula persicifolia unter den Glockenblumen hat zu keiner wesentlichen
Verinderung im jahreszeitlichen Blumentypen-Spektrum gefiihrt, zumal keine
dieser Arten eine hohe Blumendichte aufweist und Pflanzenarten mit dhnlichen
Blumentypen bereits im Rasenstadium vorkommen.

Die Pflanzenarten-Gruppe mit einem hohen Wert in der ,,Blitenbesucher-
Breite* (in der Regel Arten mit Scheiben- und Schalenblumen) besitzt ein groRes
Bliitenbesucher-Spektrum und die Insektenarten sind zahlenmiig weitgehend
gleichverteilt; Priferenzen sind nicht feststellbar. Eine Bestiubung solcher
Pflanzenarten ist zwar ebenfalls gewihrleistet, Zeitpunkt und Umfang jedoch
von zahlreichen Faktoren abhingig. Auch sind viele Insekten, die diese Pflanzen
besuchen, individuenarm, ein Anflug ein und derselben Art weniger hiufig. Hin-
gegen liRt ein geringerer Wert der ,,Bliitenbesucher-Breite” zwar auf ein enges
Bliitenbesucher-Spektrum mit hoher Priferenz schliefen, jedoch bedeutet dies
keinesfalls immer, daR Pflanzenarten mit solch niedrigen Werten auch einen
zuverlissigen Bliitenbesucher-Kreis besitzen. Letzterer ist im Falle von Hippocre-
pis (s.u.) vorhanden, im Falle von Coronilla varia nicht (s.u.).

An der Bestiubung von Hippocrepis comosa sind im Untersuchungsgebiet
ausschlieRlich Osmia-Arten (1.d.R. O. aurulenta) beteiligt. Sowohl die Bliitezeit
von Hippocrepis comosa als auch die Flugzeit von Osmia aurulenta fallen im
wesentlichen auf den Monat Mai. Der Zeitpunkt des Blihmaximums von Hippo-
crepis comosa und auch der Zeitpunkt der Hauptaktivitit von Osmia aurulenta
variieren im Vergleich der Jahre nicht. GroRe Blumendichte-Schwankungen und
Unterschiede in der Blithdauer bei Hippocrepis comosa und Verinderungen in
der Individuendichte bei Osmia aurulenta sind ebenfalls im Vergleich der Jahre
nicht zu erkennen. Diese geringe Variation (Zeitpunkt Blihmaximum, Blumen-
dichte, Blithdauer bei Hippocrepis comosa; Hauptaktivititszeit, Flugzeit und
Individuendichte bei Osmia aurulenta) spricht fiir ein recht ,,stabiles” System.

Auch Coronilla varia besitzt einen recht geringen Wert in der ,,Bliitenbesucher-
Breite'. Als Bestiuber treten fast ausschlieRlich Hummelarten auf, die aufgrund
ihrer gréReren Vagilitit und ihres groBen Lernvermdgens auch sehr viele andere

28 Zur Bedeutung dieser brachliegenden Halbtrockenrasen fiir bliitenbesuchende Insekten
als Lizenz-Biotope gefihrdeter Tierarten s. KRATOCHWIL 1983b, im Druck, a pariitre;
s. dazu auch WILMANNS & KRATOCHWIL 1983.
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Pflanzenarten nutzen konnen und somit in vielen Fillen nur ,,unsichere** Bestiu-
ber darstellen. Flugzeit und Individuendichte der verschiedenen im Untersu-
chungsgebiet vorkommenden Hummelarten variieren im Vergleich der Jahre be-
trichtlich (Fig. 35, 36), und auch Coronilla varia zeigt eine groRe jihrliche Varia-
tion in Blumenmenge (Tab. 6) und Zeitpunkt des Bliithmaximums (Fig. 13, 14).

7.  Aspekte der Co-Phinologie, Biogeographie und Co-Evolution

Die Artenzusammensetzung einer Biozdnose und damit auch ihrer Teil-Zénosen
ist in vielen Fillen nur aus der Floren- und Faunengeschichte zu verstehen. Wenn
Arten unterschiedlichen Arealtyps syntop vorkommen — wie dies z.B. fiir die
versaumten Kaiserstithler Halbtrockenrasen gilt — ,,paust sich hiufig ihre Ge-
schichte ,,durch®. Diese ist einerseits eng mit bestimmten abiotischen Faktoren
verkniipft, z.B. mit dem jahreszeitlichen Klimaverlauf im Herkunfts- und Haupt-
verbreitungsgebiet, andererseits aber auch mit zahlreichen biotischen Faktoren,
so mit der Bindung einzelner Pflanzenarten an eine bestimmte Bestduberfauna
und einzelner Insektenarten an die Pollen- und Nektarnahrung der von ihnen be-
suchten Pflanzenarten.

Damit Arten unterschiedlichen Arealtyps iiberhaupt syntop vorkommen kén-
nen, missen bestimmte Voraussetzungen erfillt sein, die auch die Kaiserstiihler
Halbtrockenrasen bicten: Der jahreszeitliche Klimagang schafft sowohl fir xero-
thermophile (in der Regel submediterran und subkontinental verbreitete) als auch

Mérz April Mai Juni Juli August September
boreomeridionale submeridionale boreomeridionale
VEGETATION eurosibirisch getdnte submediterran getbnte kontinental getdnte
BLUMENWELLE BLUMENWELLE BLUMENWELLE
eurosibirigches submediterran eurosibirisches FAUNENELEMENT
AP I1DOFAUNA FAUNENELEMENT getdntes submediterran und
FAUNENELEMENT pannonisch getdnt
eurosibirisches submediterran eurosibirisches FAUNENELEMENT
LEPIDOFAUNA FAUNENELEMENT getdntes submediterran und
FAUNENELEMENT pannonisch getdnt
I I 88! v

Fig. 59. Vergleich von phinologischen und arealgeographischen Zusammenhingen von Vege-
tation, Apido- und Lepidofauna.
I = eurosibirische Phase
II = submediterrane Phase
III = eurosibirische Phase
IV = eurosibirische Phase, subkontinental getont mit submediterranen Elementen.
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fir hygrophile Arten (in der Regel eurosibirische Arten) giinstige, jahreszeitlich
gestaffelte Lebensmdglichkeiten.

Ein Vergleich der unter arealgeographischen Gesichtspunkten aufgeschliissel-
ten Phinologie von Vegetation, Apido- und Lepidofauna macht folgende Zu-
sammenhinge deutlich (Fig. 59): Im Jahresverlauf lassen sich vier phinologische
Abschnitte voneinander abgrenzen, die im folgenden nach dem arealgeographi-
schen Schwerpunkt der sie aufbauenden Arten benannt werden:

1. eurosibirische Phase (1):

im Mirz und April (bei der Lepidofauna im April und Mai)
2. submediterrane Phase (II):

im Mai und Juni
3. eurosibirische Phase (I11):

im Juli
4. eurosibirische Phase, subkontinental getdnt mit submediterranen Elementen

(IV):

im August und September.

Da sich Vegetation, Apido- und Lepidofauna nach der arealgeographischen
Zuordnung und Phinologie weitgehend identisch verhalten, liegt es nahe, dieses
Ergebnis im Zusammenhang mit den in den Verbreitungsgebieten der Arten vor-
herrschenden Klimabedingungen zu sehen:

— lange Vegetationsperiode im gemiRigten eurosibirischen Bereich
— Beschrinkung der Vegetationsperiode im submediterranen und pannonischen

Bereich auf Frithjahr/Frithsommer und Herbst, da Sommer und Hochsommer

zu hohe Temperaturen aufweisen.

Die Bindung einzelner Arten an bestimmte klimatisch begiinstigte Jahreszei-
ten in ihrem Hauptverbreitungsgebiet spiegelt sich auch im Untersuchungsgebiet
wider. Auf diese zeitlichen Abschnitte sind wesentliche Entwicklungsabliufe be-
schrinkt (Blihzeit und Bestiubung, Haupt-Aktivitatszeit der Insektenarten,
Fortpflanzung, in einzelnen Fillen auch Brutpflege). Bemerkenswert ist, daR
sich die einzelnen Arten anscheinend innerhalb ihres Gesamt-Verbreitungsgebie-
tes weitgehend einheitlich verhalten. Bestimmte phinologische Rhythmen sind
offenbar so stark fixiert, daR auch an den Arealgrenzen kaum Variationen auf-
treten (s.S. 507ff., 561). So herrschen fiir submeditterane Pflanzenarten in unse-
ren Breiten zwar im Sommer — abgesehen von ausgesprochenen Sonderstandorten
wie z.B. Xerobrometen — ebenfalls giinstige Bedingungen, dennoch reagieren sie
phinologisch dhnlich wie in der sommerariden submediterranen Region: sie mei-
den in bezug auf ihre Bliihzeit die Monate Juli und August.

Auch die Mahd kann kaum als wesentlicher Phinologie-bestimmender Faktor
bei entomophilen Pflanzenarten angesehen werden, da sich nach dem Brachfal-
len kaum phinologische Verinderungen ergeben, wohl aber Anderungen in der
Artenzusammensetzung.

Ahnliches gilt auch fiir die submediterran verbreiteten Bienen- und Schmet-
terlingsarten des Untersuchungsgebietes; auch sie beschrinken ihre Aktivitdts-
zeit auf Frithjahr/Frithsommer und Herbst. Eine Ausnahme machen nur einige
wenige Arten mit fakultativem Bivoltinismus und mit sozialer Lebensweise. Die
lokalen Witterungsverhiltnisse ermdglichen es ihnen, in Mitteleuropa weitere
Generationen zu bilden.
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Neben diesem — zum Teil auf klimatische Ursachen zuriickfiihrbaren — recht
einheitlichen phinologischen Verhalten der Arten eines Arealtyps haben jedoch
auch rezent wirkende Konkurrenzverhiltnisse, die besonders in einer artenrei-
chen Biozonose wirken, einen Einflu: z.B. die Konkurrenz einzelner Pflanzen-
arten untereinander um eine bestimmte Bestduberfauna oder die Konkurrenz der
Insektenarten untereinander um bestimmte und zeitlich nur in einer begrenzten
Menge zur Verfiigung stehende Pollen- und Nektarnahrung.

Eine Koexistenzmoglichkeit von Arten verschiedenen Arealtyps ist besonders
dann gegeben, wenn bereits bestimmte Adaptationen vorhanden sind, iiber die
ein KonkurrenzausschluB existiert (Priadaptationen zur Koexi-
stenz). AlsPriadapration zur Koexistenz von entomophilen Pflanzenarten
verschiedenen Arealtyps kann die Bindung einer Pflanzenart an einen bestimm-
ten Bliitenbesucher-Kreis und die bestimmter Insektenarten an Pflanzenarten des
gleichen Arealtyps angenommen werden. So existieren neben der arealgeogra-
phisch bedingten phinologischen Sonderung auch Unterschiede in den Bliiten/
Bliittenbesucher-Bindungen der arealgeographischen Teilsysteme. Diese beruhen
in der Regel auf eigenen, co-evolutiv entstandenen Beziehungen in den Zénosen
der Ursprungsgebiete (Fig. 60). Das Arealtypen-Spektrum und viele der im bli-
tendkologischen Teil angesprochenen Phinomene sind hiufig nur aus der nach-
eiszeitlichen Vegetations- und Faunengeschichte zu verstehen.

Bevor die in Kapitel 6.2 und 6.3 im einzelnen besprochenen bliitendkologi-
schen Ergebnisse in einer synoptischen Ubersicht nach arealgeographischen Ge-
sichtspunkten gesondert dargestellt werden, seien zunichst einige phylogene-
tische Aspekte zur Stenanthie und Euryanthie angefiihrt, die Hinweise iiber die
Entstehung von Bliten/Bliitenbesucher-Bindungen und deren Fort(Hoher)-ent-
wicklung geben kénnen.

Z&nosen der URSPRUNCSGLBIETC

arealgeographische eurostbirisches submediterranes eurosibirisches subkontinentales

Teilsysteme: Element Element Element Element

Nacheiszeitliche
Vegetations- und

Faunengeschichte

Arealtypen-Spektrum

und Phinologie der : ——

Teilsysteme Vegetationsperiode
Frilhjahr bis Herbst

Z8nose des UNTERSUCLUNGSGEBIETES

Fig. 60. Die arealgeographischen Teilsysteme des Untersuchungsgebictes und ihr Einfluf auf
die Phinologie.
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a) EUROSIBIRISCHER BEREICH

Chelostoma campanularum, 4— Dufourea halictula
Chelostoma nigricorne+s

Osmia mitis

<+— Andrena curvungula
¥ Lasioglossum costulatum

Panurgus calcaratus —y 4&— Andrena fulvago
Dufourea vulgaris —» <4— Andrena denticulata
Dasypoda hirtipes —% <— Andrena humilis

Lasioglossum lativentre 44— Lasioglossum leucozonium
Composi-
tae

(gelb)

Lasioglossum zonulum—» <4— Lasioglossum minutissimum

Lasioglossum villosul %—Lasioglossum interuptum

Andrena falsifica-——\ Potentil ‘/.Andrena strohmella
Andrena viridescens—»

Veronica

Andrena saundersella—"Y \chamaed, ‘\—Andrena subopaca

Andrena gravida—» <— Andrena nitida
Andrena armata ———» <— Andrena haemorrhoa

b) SUBATLANTISCHER BEREICH

Andrena fulvata — |Fabaceae | 4— Andrena angustior

Fig. 61. Stenanthe Bienenarten und solche mit einer hohen Priferenz fiir bestimmte Pflan-
zenarten.
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c) SUBMEDITERRANER BEREICH

Andrena nana———» ‘4— Andrena distinguenda

o—Lasioglossum major

Halictus quadricinctus-
entaurey ™— Lasioglossum albocinctum

3

Megachile pilidens —» ' Labiatae | e— Rhophites trispinosus

4
Labjiatae
+
Composi-
tae

<4— Halictus simplex

Fabaceaée
<4—FEucera tuberculata

d) PANNONISCHER BEREICH

Andrena proxima —» Umbelli- <4— Lasioglossum lineare

647

Andrena combinata —¥ ferae <4— Lasioglossum subfasciatum

e) PANNONISCHER UND SUBMEDITERRANER BEREICH

Dipsaca-
Dasypoda argentata —¥® ceae <— (2ygaenidae)
f) BOREOALPINER BEREICH

Umbelli-

ferae <+— Andrena nanula
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Wie viele Beispiele in dieser Arbeit zeigen, muf Stenanthie an wenige, nah ver-
wandte Pflanzenarten und -gattungen oder eine Pflanzenfamilie als urspriingli-
ches, euryanthes Verhalten hingegen als abgeleitetes Merkmal angesehen werden.
Dies wurde in der Literatur bisher nicht eindeutig herausgestellt.

Eine Entwicklungsreihe 1d8t sich sehr gut am Beispiel der Gattung Andrena
aufstellen: vom urspriinglichen stenanthen zum abgeleiteten euryanthen Verhal-
ten, d.h. von genetisch fixierter Bindung an bestimmte Pflanzenarten zu einem
hoheren MaR an Flexibilitit in der Nutzung verschiedener Nahrungsquellen
durch grofere Lernfihigkeit (s. Kap. 6.2.2.3). Letztere bildet auch das ,,priadap-
tive Plateau” fiir eine lingere Flugzeit einzelner Arten im Jahr®® und innerhalb
der Andrenidae in einigen Fillen auch fir einen bivoltinen Entwicklungszyklus,
der — da sich das Blumenangebot im Laufe des Jahres stetig dndert — nur bei
euryanthen Arten mdglich ist.

Innerhalb anderer Familien stellt die Loslosung von stenanthem Verhalten
und damit das ErschlieRen einer grofen Anzahl von Pflanzenarten verschieden-
ster Morphologie und Blumenfarbe auch das ,,prdadaptive Plateau” fiir eine so-
ziale Lebensweise, die Euryanthie voraussetzt, dar (GroRgattung Halictus/Lasio-
glossum, Gattung Bombus).

Im einfachsten Falle wird nur eine Pflanzenart oder werden wenige Arten ei-
ner Pflanzengattung als Nahrungsquelle genutzt. Hierbei ist es notwendig, daf
die bevorzugte Pflanzenart als Nektar- und Pollenspender dient (s. Fig. 61a, 1—4).
Solche stenanthen Bienenarten besitzen ein angeborenes Suchbild (TINBERGEN
1960), das neben Blitenmorphologie, Duft, Bliiten- bzw. Bliitenstandshshe u.a.
auch eine bestimmte Blumenfarbe beinhaltet. Je stenanther das Bliitenbesuchs-
Verhalten einer Art, desto stiarker ist auch die Bindung an bestimmten Blumen-
farben: Andrena lathyri kommt z.B. fast nur an — fiir das menschliche Auge —
rotvioletten und violetten Bliten vor (Lathyrus montanus, L. vernus) und zieht
im Untersuchungsgebiet die violetten Vicia sepium-Bliten den gelben von Lathy-
rus pratensis vor. Auch bei den in Figur 61a, 5 genannten, an Compositen sten-
anthen Bienenarten, ist eine Priferenz fiir gelbe Bliiten- bzw. Bliitenstinde ein-
heitlich feststellbar. Rotviolette Compositen-Blitenstinde (z.B. Centaurea) wer-
den von ihnen gemieden. _

Als Hoherentwicklung muR die gleichrangige Nutzung von zwei Vorzugspflan-
zen angesehen werden (Fig. 61a, 6), wobei die eine Pflanzenart (hier: Potentilla
tabernaemontani) vorwiegend als Pollenspender, die andere (hier: Veronica
chamaedrys) als Nektarquelle dient. In diesem Falle ist es sehr wahrscheinlich,
daf den jeweiligen Farben auch eine Signalbedeutung zukommt: gelb = Pollen-
blume, blau = Nektarblume.

Pflanzenarten, die von solchen stenanthen Bienenarten besucht werden, be-
sitzen in der Regel Radiirsymmetrie und leicht zugingliche Nektar- und Pollen-

29

2 Innerhalb der Familie der Andrenidae ist stenanthes Verhalten die Regel. Dies trifft be-
sonders fiir die urspriinglichere Unterfamilie Panurginae zu, bei der iiber zwei Drittel
aller Arten sich stenanth verhalten (s. z.B. ROBERTSON 1922); bei der Unterfamilie
Andreninae ist mindestens die Hilfte aller Arten stenanth (s. z.B. PITTIONI & SCHMIDT
1943);s. auch Kap. 6.2.2.1 und 6.2.2.2,

30 Stenanthe Bienenarten besitzen im Vergleich zu euryanthen Arten eine wesentlich kiir-
zere Flugzeit (GRAENICHER 1909, ROBERTSON 1922).
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quellen. Die Nutzung von komplizierteren Blumentypen erfordert meist anstelle
genetisch fixierrer Verhaltensmuster ein groReres Lernvermdgen.

Mit zunehmender Lernfihigkeit 16st sich die enge genetisch festgelegte Bin-
dung an Signalfarben. Anstelle der ,,angeborenen* Stenanthie tritt hiufig eine
merlernte* Stenanthie, die wir als Blumenstetigkeit bezeichnen (s. Kap. 6.1).
Hierbei werden auf der Grundlage individueller Erfahrungen nur bestimmte
Pflanzenarten von euryanthen Bienenarten besucht, die ausreichend Nahrung
bieten und an denen es die einzelnen Individuen gelernt haben, die Bliiten mog-
lichst energiesparend und gewinnbringend auszubeuten. Signalfarben haben hier
eine zeitlich begrenzte Bedeutung je nach Sammelerfolg, der sich mit der jewei-
ligen Farbe der Vorzugspflanze verknipft.

Innerhalb der monovoltinen Andrena-Arten nutzen z.B. Andrena fulvata, A.
angustior und A. wilkella mit ihrer Bevorzugung fiir Fabaceen kompliziertere
Blumentypen, an denen nur solche Bienenarten erfolgreich sammeln kénnen,
die sich von festgelegten genetischen Verhaltensmustern gelést haben.

Bei den bivoltinen Andrena-Arten des Untersuchungsgebietes verhilt sich mit
einer Ausnahme (A. bicolor) die erste Generation euryanth, die zweite Genera-
tion zeigt eine starke Priferenz fiir Umbelliferen, obwohl zur selben Zeit auch
geniigend Pflanzenarten anderer Familien (z.B. Compositen) mit bliihenden
Arten vertreten sind.

Es hat den Anschein, dag sich in der zweiten Generation in stirkerem Umfang
das urspriinglichere Verhalten ,,durchpaust*, daR die erste die ,,eingeschobene*
Generation in den gemiRigten Breiten mit lingerer Vegetationsperiode ist, die
eine stirkere Plastizitit in der Nahrungspflanzen-Nutzung besitzt. Da die Unter-
schiede nur eine phinotypische, jedoch keinesfalls eine genotypische Grundlage
in der Generationenfolge haben kénnen, muf einerseits nach bestimmten Aus-
[6semechanismen fiir dieses unterschiedliche Verhalten der beiden Generationen
(Signalfaktoren), andererseits auch nach Griinden gefragt werden. Wihrend die
Frage nach Steuermechanismen derzeit kaum zu beantworten ist, mag folgender
Gedankengang einige Hinweise auf mogliche Griinde geben:

Bemerkenswert ist, da es sich bei einigen dieser Arten um solche mit zusétz-
lich oder ausschlieflich submediterraner Verbreitung handelt; in dieser Region
sind bivoltine Arten aufgrund der durch den heifen Sommer verkiirzten Vege-
tationsperiode selektionsbenachteiligt. Blithende Umbelliferen oder auch Blu-
mentyp-gleiche Euphorbiaceen sind in der Regel dort nur in der ersten Jahres-
hilfte vorhanden. Es ist zu erwarten, daf im submediterranen Bereich in der Re-
gel nur eine Generation fliegt und diese stenanth auf Umbelliferen ist. Gehen
wir von der Annahme aus, daR die sommerariden Gebiete als Mannigfaltigkeits-
zentren gleichzeitig auch Enstehungszentren darstellen, so ist es schr wahrschein-
lich, daR hier — ausgehend von stenanthem Verhalten — Euryanthie erworben
wurde. Diese war einerseits eine Priadaptation, die in den gemiRigt eurosibiri-
schen Breiten mit langer Vegetationsperiode bivoltine Entwicklungszyklen er-
méglichte, und andererseits schaffte sie die Voraussetzung fiir soziales Verhalten
innerhalb der aculeaten Hymenopteren.

In vielen Fillen ist jedoch eine Generationenfolge ein und derselben Art
durch Zuchtexperimente noch nachzuweisen; auch besteht die Moglichkeit, daf
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es sich um zwei ,,Stimme*‘ einer Art handelt, die neben einer unterschiedlichen
Flugzeit im Jahr sich auch blitendkologisch verschieden verhalten.

Auffillig ist nun, da — zumindest fiir die untersuchten Arten - stenanthes
Verhalten weit hiufiger bei eurosibirisch verbreiteten Bienenarten und ihren
ebenfalls nur eurosibirisch verbreiteten Nahrungspflanzen vorkommt. Dieses
Phinomen ist nur unter historisch-arealgeographischen Aspekten unter Beriick-
sichtigung der jiingeren Vegetations- und Faunengeschichte zu verstehen. Bei den
von den stenanthen Bienenarten genutzten Nahrungspflanzen (z.B. Knautia
arvensis, Campanula rotundifolia, Potentilla tabernaemontani, viele Hieracium-
Arten u.a.) handelt es sich zumeist um polyploide Sippen, die erst seit dem
Spit-/Postglazial existieren. Nach den cytotaxonomischen Untersuchungen von
EHRENDORFER (19622, 1962b, 1970) z.B. fiir die Gattungen Knautia, Campa-
nula, Potentilla, Veronica und den Bemerkungen von MERXMULLER (1975) iiber
diploide Hieracien kommen in den Gebirgen des Mediterran-Raumes die Aus-
gangssippen dieser heute mitteleuropiisch verbreiteten Pflanzenarten vor. Dieser
Raum diirfte auch bestimmten Bienenarten als Glazialrefugium oder -residuum .
gedient haben. Wenn die Annahme richtig ist, da Stenanthie ein urspriingliches
Merkmal ist, dann muf auch davon ausgegangen werden, daR diese bereits bei
den Ausgangssippen bestanden hat. Nach der Eiszeit sind — so die Hypothese —
die Bienen den durch Hybridisierung und Allopolyploidisierung entstandenen
Pflanzenarten gefolgt. Nach Angaben der Literatur fehlen diese Bienenarten heu-
te im submediterranen Raum, die Ausgangssippen ihrer Vorzugspflanzen sind
dort jedoch zumeist an Sonderstandorten zu finden.

Polyploide Pflanzenarten besitzen in der Regel eine groRe dkologische Plasti-
zitit. Viele dieser Pflanzenarten blilhen sehr lange; hierdurch entfillt fiir den
Bliitenbesucher die Notwendigkeit zu einer genauen zeitlichen Synchronisation
seiner Aktivititszeit mit der Blithzeit seiner Nahrungspflanze. Viele von ihnen
sind iberdies Apomikten und benétigen keine Insektenbestiubung mehr, im
Gegensatz zu den Ausgangssippen (EHRENDORFER 1970). Es liegt nahe, die
Bindung bestimmter stenanther Bienenarten, die heute auf den eurosibirischen
Bereich beschrinke sind, als Produkte ehemaliger co-evolutiver Prozesse zu inter-
pretieren, wobei nacheiszeitlich der eine ,,Partner’ — hier die Pflanzenart — sich
aus dieser Symbiose geldst hat, der andere ,,Partner* jedoch — in einer noch un-
geklirten Abhingigkeit — weiter an seine Nahrungsquelle gebunden bleibt
(,Relikte einer Co-Evolution*).

Als mogliche Ursache fiir diese Bindungen kdnnten bestimmte Inhaltsstoffe (Alkaloide,
itherische Ole, Gerbstoffe, Harze) vermutet werden, die z.B. als Fralschutz der Larven vor
Parasitoiden, zur Pollenkonservierung u.a. dienen. Auch bestimmte Kembinationen im Nah-
rungspflanzen-Spektrum (Campanula-stenanthe Bienenarten besuchen sehr hiufig immer
wieder Geranium-Arten) konnten unter diesem Gesichtspunkt eine Erklirungsmoglichkeit
finden. '

Eine dhnliche Entwicklungsreihe 1t sich auch innerhalb der Familie der
Halictidae aufstellen. Die in die Unterfamilie Dufoureinae gehdrenden Gattun-
gen Dufourea und Rbophites besitzen in Mitteleuropa nur stenanthe Arten.
Innerhalb der phylogenetisch hdher stehenden GroRgattung Halictus/Lasioglos-
sum ist stenanthes Verhalten sehr selten und tritt nur bei einigen solitir lebenden
Arten auf (EBMER 1969). Die Entstehung der semisozialen und sozialen Lebens-
weise bel vielen Arten dieser beiden Gattungen war nur auf der Basis einer poly-
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phagen Ernihrungsweise mdoglich. Soziales Verhalten ist sicherlich abgeleitet; die
Stufen in der Entwicklung einer sozialen Lebensweise kénnen an vielen Beispie-
len innerhalb dieser Grofgattung aufgezeigt werden (EBMER 1969). Es gibt zahl-
reiche Anzeichen, die dafiir sprechen, daR mit zunehmendem sozialen Verhalten
(hemisozial/sozial) auch eine Abnahme in der Stirke der Nahrungspriferenz ein-
hergeht.

Im folgenden werden die bliitenGkologischen Ergebnisse (Kap. 6.2 und 6.3)
in einer synoptischen Ubersicht nach arealgeographischen Gesichtspunkten zu-
sammengefallt, die ,,phinologischen Phasen* im Untersuchungsge-
biet charakterisiert und — wenn moéglich — Aussagen ilber die Geschichte der
Bliiten/Bliitenbesucher-Bindung angefiigt.

Eurosibirisches Element

Die bliitenbesuchenden Insektenarten mit eurosibirischer Verbreitung besuchen
vorwiegend eurosibirisch verbreitete Pflanzenarten. Dies gilt sowohl fiir die Ver-
treter der verschiedenen Bienengattungen als auch fiir die der Schmetterlinge.
Dies wurde an zahlreichen Einzelbeispielen in Kapitel 6.2 gezeigt.

Bei den entomophilen Pflanzenarten handelt es sich um:

a) Wald-, Mantel-, Saum-Pflanzenarten auerhalb der FluRauen;

b) Wiesen-Pflanzenarten
— mit ehemaliger Verbreitung in Wildern
— polyploide Wiesensippen, die nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangs-

sippen entstanden sind;

¢) Pflanzenarten, deren natiirliche Standorte im Bereich der Vegetationskom-
plexe von FluRauen gelegen haben oder gelegen haben kénnen (hiufig
auch Arten der Ruderalgesellschaften, Felsgrusfluren, Staudengesell-
schaften).

Charakeeristisch fiir den eurosibirischen Bereich sind z.B. die im Untersu-
chungsgebiet vorkommenden Arten der Gattung Hylaeus. Sie besuchen einer-
seits Bliiten von Pflanzenarten der Mantel- und Saumgesellschaften, anderer-
seits auch solche von Felsgrus-, Unkraut- und Ruderalgesellschaften, bei denen
als natiirliche Standorte Vegetationskomplexe von FluRauen in Frage kommen.
Die hypergiische Nistweise in Holz und sklerenchymreichen Pflanzenstengeln
spiegelt gut die Habitatanspriiche dieser Bienenarten wider: staudenreiche Siume,
Waldmintel und lichte Waldgesellschaften.

Vegetationskomplexe von FluRauen spielen besonders fiir viele Arten der
Gattung Andrena eine grofe Rolle. Einige Andrena-Arten (s. Fig. 61a, 6) nutzen
z.B. bevorzugte Pflanzenarten, die ihren Verbreitungsschwerpunktin Sedo -
Scleranthetea-Gesellschaften haben, so Potentilla tabernaemontani mit
natiirlichem Vorkommen auf bewegten Kiesinseln und im Uferbereich von Fliis-
sen(z.B.im Cerastietum pumili). Auch der kleinriumige Wechsel von
trockenen zu frischen Standorten (Bevorzugung von Veronica chamaedrys) ist
in FluRauen gegeben. Eine besondere Bedeutung fiir die zeitig im Jahr fliegenden
Andrena-Arten haben als Pollen- und Nekrtarquelle Salix-Arten (s. Fig. 61a, 7).
Auch diese sind vorwiegend in FluBauen heimisch.
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Solche Standorte boten — zumindest in der Urlandschaft — auch geniigend
Nistgelegenheiten fiir endogiische Bienenarten, da im EinfluRbereich der Fliisse
in der Regel vegetationsfreie Stellen, z.T. auch Abbruchkanten vorhanden waren.

Die Bindung vieler Bienenarten an Pflanzen, die in FluRauen vorkommen, ist
auch unter dem Gesichtspunkt der nacheiszeitlichen Wiederbesiedlung von Be-
deutung, da fiir viele Bienenarten Rhone/Rhein und Donau als wichtige Wander-
wege angenommen werden (s. z.B. STOECKHERT 1954).

Ahnliche Zusammenhinge ergeben sich auch fiir die vorwiegend eurosibirisch
verbreiteten Lepidopteren. So zeigen viele der eurosibirisch verbreiteten Nym-
phaliden (z.B. Aglais urticae, Cynthia cardui, Vanessa atlanta) und auch einige
Pieriden (z.B. Artogeia napi) eine deutliche Bevorzugung von Saum-Pflanzenar-
ten. Hiufig werden solche Schmetterlinge auch an zahlreichen Umbelliferen an-
getroffen, so z.B. Araschnia levana. In Verbindung mit der von diesen Nymphali-
den-Arten genutzten Larval-Futterpflanze Urtica dioica 1Rt sich der urspriing-
liche Lebensraum dieser Falter gut rekonstruieren: Ufersiume und Auen. Eine
besondere Bedeutung haben fiir viele Nymphaliden auch Feuchtwiesen-Pflanzen-
arten, die sich z.T. auch in Staudenfluren anreichern (z.B. Cirsium palustre) oder
in frischen Saumgesellschaften (z.B. Aegopodium podagraria) vorkommen
konnen.

Zahlreiche eurosibirisch verbreitete Bienen- und Schmetterlingsarten besu-
chen Wiesen-Pflanzenarten. Der Bezug zwischen stenanthen Bienenarten und be-
stimmten Wiesen-Pflanzenarten (s. auch Fig. 61a) ist — wie bereits ausfihrlich
diskutiert — nur aus der Floren- und Faunengeschichte zu verstehen. Einige der
heutigen Wiesen-Pflanzenarten (z.B. Cardamine pratensis; DERSCH 1969) lassen
sich auch von Waldsippen herleiten. Die an ihnen stenanthen Blitenbesucher
(z.B. im Falle von Cardamine pratensis der Falter Anthocharis cardamines)
dirften in der Urlandschaft Waldtiere gewesen sein. Darauf deuten auch das
iibrige Nektarpflanzen-Spektrum, die frithe Flugzeit des Falters (Nutzung von
Friihlings-Pflanzenarten vor Laubausbruch der Biume) und auch die monophage
Lebensweise der Larven (ebenfalls an Cardamine). Dies gilt z.B. auch fiir andere
Lepidopteren, die zwar nicht als stenanth einzustufen sind, dennoch aber deut-
liche Priferenzen im Bliitenbesuch zeigen: So ist z.B. Gonepteryx rbamni hiufig
an Primula veris anzutreffen. Primula elatior ist eine Waldart, eine Unterart von
Primula veris (ssp. canescens) kommt in Siumen vor. Bezeichnenderweise sind
im Untersuchungsgebiet Bombyliiden (Bombylius major) die wichtigsten Bestiu-
ber von Primula veris, von denen ebenfalls viele Arten Waldstandorte im eurosi-
birischen Bereich besiedeln.

Bei fast allen eurosibirisch verbreiteten Schmetterlingsarten weist der Besuch
von Saum-Pflanzenarten auf den urspriinglichen Lebensraum dieser Arten hin.
Bei fast allen eurosibirisch verbreiteten Schmetterlingsarten handelt es sich ent-
weder um Waldarten oder solche offenlandbestimmter Ubergangsbereiche. Dies
gilt z.B. auch fiir die eurosibirisch verbreiteten Satyriden-Arten Coenonympha
pampbhilus, Apbanthopus byperantbus und Lasiommata maera, die Pflanzenar-
ten von Saum- und Mantelgesellschaften sebr hiufig als Nektarquelle nutzen.

Eine Ausnahme machen unter den eurosibirisch verbreiteten Lepidopteren die
Lycaeniden: So sind Glaucopsyche alexis, Cyaniris semiargus und Cupido mini-
mus Offenlandarten mit vorwiegendem Bliitenbesuch an Rasen-Pflanzenarten.
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Diese Schmetterlinge kommen bis in die alpine Stufe vor. Den beiden ersten
Arten bieten auch Kiesinseln mit Lotus corniculatus und Antbyllis vulneraria
(beides auch Larval-Futterpflanzen) giinstige Bedingungen fiir die wirmelieben-
den Adulttiere,

Fiir den eurosibirischen Bereich besonders charakteristisch sind die sozialen
Bienenarten (GroRgattung Halictus/Lasioglossum und Bombus). Thre euryanthe
Lebensweise und das zumindest bei der Gattung Bombus vorhandene sehr groRe
Lernvermégen (die Arten der Gattung Bombus kdnnen fast jede melittophile
Pflanzenart nutzen) ermdglichen es ihnen, insbesondere zur Zeit der Brutpflege
das iberaus grofe Pollenangebot der Saum-Pflanzenarten zu nutzen. Da diese
sozialen Arten in besonderem Umfang um die begrenzten Nahrungsressourcen
konkurrieren, sind zahlreiche Strategien der Konkurrenzverminderung entwickelt
worden. Auf einige dieser Aspekte, zu denen diese Arbeit Ergebnisse liefert, sei
nach der arealgeographischen Charakterisierung hingewiesen.

Subatlantisches Element

Eine Koinzidenz zwischen arealgeographischer Verbreitung und Nahrungspflan-
zen-Priferenz fiir Fabaceen ist bei den vorwiegend subatlantisch verbreiteten
Andrena-Arten A. fulvata und A. angustior zu erkennen (Fig. 61b). Ihr Lebens-
raum liegt dort im Bereich der Fabaceen-reichen Ginsterheiden (Calluno-
Ulicetalia), dieauchin der Urlandschaft im Mantelbereich von Eichen-
wildern vorkommen.

Submediterranes Element

Die stenanthen submediterran verbreiteten Bienenarten bevorzugen entweder
Cruciferen, Labiaten oder blaue Compositen (z.B. Centaurea); s. Figur 61c. In
der Regel handelt es sich um Pflanzenarten, die auch in der submediterranen
Region verbreitet sind. Sowohl die Cruciferen (s. z.B. RYTz 1936, HEYWOOD
1978) als auch die Labiaten (HEYWOOD 1978) sind im submediterranen Bereich
besonders artenreich. Einen Schwerpunkt haben Cruciferen an Kiisten und Flug-
liufen (z.B. in Spiilsiumen und Diinen) sowie an Fels- und Ruderalstandorten.
Viele der an diesen Pflanzenarten stenanthen Bienenarten diirften auch in der
alten Rheinaue-Landschaft zusagende Nahrungsautotope vorgefunden haben;
auch hier bietet sich ein Bezug zu nacheiszeitlichen Wanderwegen dieser stenan-
then Bienenarten an. Eine besondere Bedeutung haben Pflanzenarten von Rude-
ralstandorten.

Neben dem Nahrungsautotop charakterisieren diese Pflanzenarten vielfach
auch giinstige Nistautotope fiir die endogiisch nistenden Kleinbienen (lickige
Standorte mit vegetationsfreien Stellen).

Alle submediterran und auch zusitzlich submediterran verbreiteten Bienen-
und Schmetterlingsarten meiden weitgehend Saum-, Mantel- und Wald-Pflanzen-
arten als Nahrungsquelle (unter den Lepidopteren z.B. Leptidea sinapis und
Lasiommata megera). Alle submediterran verbreiteten Arten sind in der Regel
auch charakteristische Offenlandarten mit bevorzugtem Bliitenbesuch an eben-
falls submediterran verbreiteten Rasen-Pflanzenarten.

43 Phytocoenologia 11
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Pannonisches Element

Die zusitzlich pannonisch verbreiteten Bienenarten (Fig. 61d) zeigen eine hohe
Priferenz fiir Umbelliferen und dabei besonders fiir solche mit zusitzlich pan-
nonischer Verbreitung. Diese Pflanzenfamilie ist auch mit besonders vielen Arten
in der subkontinentalen Waldsteppe vertreten. Viele der pannonisch verbreitetci.
Bienenarten dhneln in ihrem Bliitenbesuchs-Verhalten den eurosibirischen Arten:
sie besuchen ebenfalls Saum-Pflanzenarten. Im Unterschied zu den eurosibirisch
verbreiteten Arten, die im wesentlichen dem eury6k-hylophilen Verbreitungstyp
angehdren, sind sie als eurySk-eremophil einzustufen. Nach dem Nahrungs-
pflanzen-Spektrum scheint ebenfalls FluRliufen und warmen Felsstandorten eine
wichtige Bedeutung zuzukommen. So konnte auch das Donautal mit den Umbel-
liferen-reichen Steppenheide-Komplexen der Jura-Felsen gut als nacheiszeitlicher
Wanderweg fiir pannonische Bienenarten dienen.

Zusitzlich pannonisch verbreitete Schmetterlingsarten (z.B. Melanargia gala-
thea, Heodes tityrus und Lysandra bellargus) zeigen ihnlich wie auch die eurosi-
birisch verbreiteten Schmetterlingsarten eine Priferenz fiir Saum-Pflanzenarten.

Boreoalpines Element

Andrena nanula mit boreoalpiner Verbreitung bevorzugt Umbelliferen, die in der
borealen Region besonders reich in Hochstaudenfluren vorkommen.

Submediterran-pannonisches Element

Unter den Bienen besitzt Dasypoda argentata mit submediterran-pannonischer
Verbreitung eine deutliche Priferenz fiir Dipsacaceen (Knautia, Scabiosa, Succisa).
Eine ihnliche Bevorzugung lassen auch viele Zygaeniden-Arten mit dhnlicher
arealgeographischer Verbreitung erkennen (Lictoria achilleae, Mesembrynus
purpuralis u.a.). Auch bei vielen Dipsacaceen-Arten liegt eine submediterrane
und/oder kontinentale Verbreitung vor: Scabiosa columbaria/submediterran-
subatlantisch, S. canescens/gemiRigt kontinental, S. ochroleuca/eurasiatisch-
kontinental, Succisa pratensis/ eurasiatisch-submediterran. Jedoch wird von die-
ser Biene auch die ausschlieRlich eurosibirisch verbreitete Knautia arvensis be-
sucht. Die Bindung scheint — wie an diesem Beispiel zu sehen ist — nicht so stark
zu sein wie im Falle der an Knrautia stenanthen Andrena hattorfiana, die heute
auf den eurosibirischen Bereich beschrinkt ist.

»Stabile und ,,labile’ Blumen/Bestiuber-Systeme

Die einzelnen im bliitendkologischen Teil der Arbeit ausfithrlich diskutierten Bei-
spiele machen deutlich, daf die Insektenarten eines bestimmten Arealtyps die-
jenigen Pflanzenarten bevorzugen, die demselben Arealtyp angehdren. Auch
euryanthe Bienen- und Schmetterlingsarten lassen sehr deutliche Unterschiede
im Bliitenbesuch von Rasen- und Saum-, Mantel- und Wald-Pflanzenarten erken-
nen, wobei diejenigen Insektenarten mit eurosibirischer (in einigen Fillen auch
zusitzlich mit pannonischer Verbreitung) Saum-, gelegentlich auch Mantel-
und Wald-Pflanzenarten mit nutzen, die (zusitzlich) submediterran verbreiteten
Insektenarten hingegen diese meiden und in der Regel nur Rasen-Pflanzenarten
aufsuchen.
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Diese Erg\ebnissc legen nahe, daR sowohl bei Pflanzen- als auch bei bliitenbe-
suchenden Insektenarten desselben Arealtyps hiufig mehr oder weniger enge
Bindungen bestehen, die sich auch an den Arealgrenzen nicht 16sen. Diese sind
das Ergebnis einer gemeinsamen ,,Geschichte (Co-Evolution) in ihrem Her-
kunfts- und Hauptverbreitungsgebiet. Die in dieser Arbeit dargelegte Nahrungs-
priferenz von Seiten der Blitenbesucher setzt eine Synchronisation
mit den jeweiligen Nahrungspflanzen voraus. Der Rab-
men fiir die gemeinsame Phinologie (Co-Phinologie) wird durch den
im Hauptverbreitungsgebiet vorherrschenden jahreszeitlichen Klimaverlauf be-
stimmt. Diese Phinologie bleibt — wie wir am Beispiel des Untersuchungsge-
bietes gesehen haben — bei vielen Arten auch an der Arealgrenze erhalten (s.S.
644££.).

Die phinologische Feinregulation wird durch einen Faktorenkomplex be-
stimmt, der im einzelnen nur schwer aufldsbar ist. Fiir die Pflanzen — setzt man
Fremdbestdubung durch Insekten als notwendig voraus — ist der Bestiuber ein
wichtiger selektierender und die Phinologie bestimmender Faktor, fiir das Insekt
ist es die Verfiigbarkeit der Nahrungspflanze.

Je enger die Bindungen der einen oder der anderen Seite in diesem symbioti-
schen System sind, desto stirker ist der Selektionsdruck zur Synchronisation.
Eine gleichmiige Abhingigkeit einer Pflanzenart von einer bestiubenden Insek-
tenart und umgekehrt ist sicher der seltenste Fall. In der Regel ist Stenanthie
hiufig, die Beschrinkung auf einen bestimmten Bliitenbesucher von seiten der
Pflanzenart selten. Meist muf fiir eine entomophile Pflanzenart ein bestimmtes
Bestiuber-Spektrum vorhanden sein; innerhalb dieses Spektrums kdnnen ver-
schiedene Insektenarten als Bestiuber fungieren. Die Phinologie der Pflanzenart
entspricht der Zeitspanne, innerhalb derer — auch unter Beriicksichtigung der
Konkurrenzsituation — die groBtmdglichste Bestiubungs-Wahrscheinlichkeit
gewibhrleistet ist. Die Bestiubungs-Wahrscheinlichkeit hingt einerseits von den
zur Verfiigung stehenden Insektenarten, deren Aktivititsdichte, Stenanthiegrad
und Blumenstetigkeit ab, andererseits von den zur selben Zeit blilhenden pflanz-
lichen Konkurrenten gleichen Blihsyndroms und damit haufig auch gleichen Be-
sucherspektrums. Als MaR fiir die Sicherheit, die eine Pflanzenart hinsichtlich
ihres Bestduberkreises hat, kann die jihrliche Variation von Bliihzeit-Maximum
und jihrlichen Blumendichte-Schwankungen dienen. Arten mit grofler Bestiu-
bungssicherheit variieren weniger als solche, deren Bestiubung ,,unsicherer® ist.
Hieraus ist auch der folgende Im Untersuchungsgebiet festgestellte Zusammen-
hang zu verstehen:

Die erste und die zweite Jahreshilfte unterscheiden sich in bliitendkologischer
Hinsicht grundsitzlich voneinander: in der ersten Jahreshilfte (April, Mai, Juni)
istinder eurosibirischen Phase(I) undinder submedi-
terranen Phase (II) einrecht ,,stabile s Bliten/Blitenbesu-
cher-System vorhanden. Bestimmt wird es im wesentlichen durch solitir lebende
Bienenarten, von denen viele ein sehr spezifisches Nahrungspflanzen-Spektrum
nutzen (s. z.B. Vertreter der Gattung Andrena und Osmia; s. ausfiihrlich Kap.
6.2.2.3 und 6.2.2.9). Viele dieser Arten, insbesondere die, die in hdheren Indivi-
duenzahlen vorkommen, sind aufgrund ihrer hohen Nahrungspriferenz im Unter-
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suchungsgebiet sehr sichere Bestiuber. Ein Vergleich der Figuren 9 und 33 zeigt,
daf im April und Mai im Monatsdurchschnitt mehr apoide Hymenopteren-
Arten im Gebiet fliegen als Pflanzenarten blithen. Der Konkurrenzdruck der
Pflanzenarten untereinander um die Bestduber ist zu dieser Jahreszeit wesentlich
geringer als in der zweiten Jahreshilfte, in der eine hohe Zahl verschiedener
Pflanzenarten bliht. Aus diesem Grund ist auch die Blithdauer der in den Mona-
ten Mai bis Juni blihenden Pflanzenarten recht kurz, eine Insektenbestiubung
ist alljahrlich weitgehend gesichert.

In der zweiten Jahreshilfte (ab Juli) hingegen liegt inder eurosibri-
schen Phase (I, IV) einin der Regel ,,labiles“ Bliiten/Bliiten-
besucher-System vor. Dieses wird im wesentlichen von sozial lebenden Bienen-
arten (Grofgattung Halictus/Lasioglossum, Gattung Bombus) bestimmt, Zwar
kommen sie in viel hoheren Individuenzahlen im Untersuchungsgebiet vor, auf-
grund ihres polyphagen bzw. polylectischen Verhaltens und ihrer von Jahr zu
Jahr variierenden Individuendichte und Aktivititszeit sind sie fiir die zu dieser
Zeit blihenden Pflanzenarten nicht immer in jedem Jahr ,sichere* Bestiuber.
Dies trifft besonders fiir die verschiedenen Hummelarten im Gebiet zu. Neben
der groRen Variation in den jihrlichen Blumenmengen und dem Zeitpunkt des
Blihmaximums fillt bei den Pflanzenarten, die in der zweiten Jahreshilfte blii-
hen, eine sehr lange Blithdauer auf, durch welche die Bestiubungswahrscheinlich-
keit erh6ht wird.

Die beiden Systeme (,,stabiles Bliiten/Bliitenbesucher-System in der ersten
Jahreshilfte; ,labiles* in der zweiten) spiegeln sich besonders gut in der unter-
schiedlichen Populationsdynamik der entomophilen Pflanzenarten der ersten
und der zweiten Jahreshilfte wider:

— Im Vergleich der Jahre variiert bei den Pflanzenarten, die im April, Mai und
Juni blithen, der Zeitpunkt ihres Bliihmaximums nur sehr wenig; bei Arten,
die im Juli und August ihr Blihmaximum erreichen sehr stark (Fig. 26).

— Blumendichte-Schwankungen sind bei Arten, die im Juni blithen, im Vergleich
der Jahre am geringsten, die der Arten mit einer Blite im Juli und August
am groften (Fig. 25).

Die Stabilitit des submeridionalen Systems diirfte wie folgt zu erkliren sein:

Hier stellen vor allem die Rasen-Pflanzenarten der Festuco-Brometea,
die auch im submediterranen Bereich artenreiche Pflanzengesellschaften auf-
bauen, die Nahrungsressourcen. Die engeren Bindungen zwischen den einzelnen
Bliitenbesuchern und ihren Nahrungspflanzen beruhen auf einer stammesge-
schichtlich ,,alten** Beziehung. Die Zahl der im Bliitenbesuch stirker spezialisier-
ten, z.T. sogar oligophagen Insektenarten ist — wie bereits hervorgehoben wur-
de — im submediterranen Bereich besonders hoch.

Auch bei Pflanzenarten gibt es zahlreiche Sonderanpassungen an die Bestiu-
bung. So dominieren Arten mit dorsiventralen Einzelblumen, wie sie z.B. die
Fabaceen und Labiaten haben, die ebenfalls im submediterranen Bereich weit
verbreitet sind. Ebenso sind aber auch Arten mit radiiren Einzelblumen fiir den
submediterranen Bereich typisch, z.T. auch solche mit verborgenen Bliitenteilen
(Trichterblumen).
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Aufgrund dieser festen Beziehungen war es im Laufe der Evolution méglich,
den Konkurrenzdruck, der auf den Pflanzen- und Insektenarten lastete, in wei-
ten Bereichen durch Spezialisation, d.h. Einnischung, gering zu halten.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung zeigen, daR bei einer niheren Analyse
der Bliiten/Bliitenbesucher-Gemeinschaft einer versaumten Trockenrasen-Bio-
zonose Teilsysteme (Subzdnosen) abgrenzbar sind. Diese konnen nach der areal-
geographischen Zugehorigkeit der sie phinologisch kennzeichnenden Pflanzen-
und Tierarten charakterisiert werden. Der Rahmen fiir die gemeinsame Phinolo-
gie (Co-Phinologie) wird durch den im Herkunfts- bzw. Hauptverbreitungsgebiet
vorherrschenden jahreszeitlichen Klimaverlauf bestimmt. Die Bindungen zwischen
den Bliitenbesuchern und ihren Pflanzenarten beruhen zum Teil auf eigenen
co-evolutiv entstandenen Beziehungen in den Zdnosen der Ursprungsgebiete.
Phinologie, Nahrungspriferenzen bestimmter Insektenarten, Bliitenbesucher-
Spektren einzelner Pflanzenarten spiegeln ,,Geschichte’’ und damit ,,Gewordenes*
wider.

Die Geschichtlichkeit lebendiger Ordnung erweist sich auch hier als eines ihrer
fundamentalen Charakteristika.

Zusammenfassung: Das Hauptziel dieser Arbeit ist die Untersuchung der Beziehungen
zwischen Blumen und Insekten auf der komplexen Ebene von Pflanzengesellschaften und
Bliitenbesucher-Gemeinschaften. Hierbei stellte sich die Aufgabe, diese Teil-Biozonose
maoglichst genau zu beschreiben: in ihrer Artenzusammensetzung, ihrem Arealtypenspek-
trum, ihrer populationsbiologischen Rhythmik u.a. Die Auflésung dieses komplexen Gefiiges
sollte schlieBlich Fragen nach der Entstehung von Pflanzen/Bliitenbesucher-Bindungen
(Co-Evolution) beantworten helfen.

Als Untersuchungsgebiet wurde eine 0,4 ha groBe Fliche im Naturschutzgebiet ,,Schei-
benbuck*/Kaiserstuhl (Siidwestdeutschland) ausgewihlt. Hierbei handelt es sich im wesent-
lichen um ein artenreiches, brachliegendes Mesobrome t um in Siidost-exponierter
Hanglage, das nach der pflanzensoziologischen Analyse den Subassoziationen Mesobro -
metum globularietosum und primuletosum zugeordnet werden konnte.
Kleinflichig kommen ein Xerobrometum und ein brachliegendes Arrhenathe-
r et um vor. Durch das Aussetzen der Mahd sind in die Rasengesellschaften hoherwiichsige
Saumpflanzen eingedrungen (z.B. Peucedanum cervaria, Geranium sanguineum). In den
Jahren 1979 und 1980 konnten auf der Fliche 3600 Bliitenbesuche von Vertretern der
apoiden Hymenopteren, Lepidopteren, Dipteren, Coleopteren und nicht-apoiden Hymenop-
teren festgestellt werden. Bei den Bienen handelt es sich um 102 Arten, bei den Schmetter-
lingen um 56 Arten, die insgesamt an 71 Pflanzenarten angetroffen wurden.

Nach den physisch-geographischen Grundlagen, die auch eigene Klimamessungen mit
einem Thermohygrographen und Aktinographen wihrend der drei Untersuchungsjahre
einschlieBen, folgt eine ausfithrliche Darstellung der Methode einschlieRlich der Diskussion
einiger methodischer Probleme (phinologische Aufnahmetechnik, Analyse pflanzensoziolo-
gischer Ergebnisse, Methodik in der Erfassung der Bliitenbesucher-Spektren, Berechnung der
Nahrungs-Nischenbreite einzelner Insektenarten u.a.).

Besonderer Wert wurde auf eine pflanzensoziologisch genaue Analyse des Untersuchungs-
gebietes gelegt; diese ist in der pflanzensoziologischen Tabelle und dem daraus entwickelten
Schema festgehalten (Tab. 2, 3). Das Phinomen der ,Versaumung* wird ausfiihrlich be-
handelt.

Von den im Gebiet vorkommenden entomophilen Pflanzenarten werden Angaben iber
systematische Stellung, pflanzensoziologische Zugehdrigkeit, Zuordnung Rasen-/Saum-
Pflanzenart, Arealtyp und Blumentyp zusammengestellt, um diese Daten spiter mit den
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faunistischen Ergebnissen unter bliitenbiologischen Gesichtspunkten in Beziehung setzen zu
konnen.

Eine zentrale Rolle spielt die Behandlung der Phinologie. Es schien besonders lohnend
zu sein, die Frage zu priifen, ob es Koinzidenzen zwischen der Phinologie von Pflanzen und
ihrer arealgeographischen Zugehdrigkeit gibt. Es wurden daher phinologische Aufnahmen
nach einer neu entwickelten Zihlmethode von Mirz bis Oktober in den Jahren 1979 und
1980 durchgefiihrt. Es zeigte sich eine auch im Vergleich der Jahre konstante Staffelung der
Bliihzeiten. Sehr auffillig sind im Jahresverlauf vier Blumenwellen: Zeitpunkte, an denen
bestimmte Arten in so hoher Blumendichte auftreten, da sie im Gebiet den Aspekt bestim-
men. Es sind dies: Primula veris, Hippocrepis comosa, Coronilla varia und Origanum vulgare.
Die pflanzengeographische Analyse ergab in Kombination mit der Phinologie, daf an den
von Rasen-Pflanzenarten bestimmten Blumenwellen im April boreomeridionale, im Mai/
Juni vorwiegend submeridionale Pflanzen beteiligt sind, an den von Saumpflanzen beherrsch-
ten Blumenwellen vom Juli bis September/Oktober hingegen nur boreomeridionale Arten.
Der Juni hat, obwohl die meisten Arten hier ihr Blihmaximum erreichen, nur eine geringe
Blumendichte; hier lieB sich eine ,,phinologische Liicke'* feststellen.

Vergleiche zwischen den Jahren zeigten z.T. groBe Variabilitit der Bliihmaxima, der
Bliihdauer und der Blumendichte. Arten, die in der ersten Jahreshilfte bliihen, haben im
Vergleich der beiden Jahre in Bezug auf diese Merkmale eine nur geringe Variation, solche
der zweiten Jahreshilfte eine sehr groRe.

Bei der Erfassung der Blithdauer wurden zwei Werte unterschieden: der ,,g-Wert* erfat
die Gesamtbliihdauer, der ,,h-Wert** die Zeitspanne, innerhalb der mindestens die Hilfte der
maximal erreichten Blumenzahl vorliegt. Eine Zu- bzw. Abnahme der Blumenzahl im Ver-
gleich der Jahre mufl nicht immer zu einer Erh6hung bzw. Verringerung der Bliihdauer fiih-
ren. Viele Arten erhdhten trotz Blumenzahl-Abnahme den g-Wert oder den g- und h-Wert.

Im zoologischen Teil der Untersuchung wurde ebenfalls neben der Charakterisierung der
bliitenbesuchenden Insektenarten (systematische Stellung, Skologischer Verbreitungstyp,
Habitatzugehorigkeit, Nist- und Lebensweise) der Phinologie und Arealgeographie besonde-
re Aufmerksamkeit geschenkt. Fragen der Populationsdynamik werden gesondert bei den
einzelnen Arten behandelt.

Analog zu den Blumenwellen gibt es Zeitpunkte im Jahr, an denen bestimmte apoide
Hymenopteren den Aspekt bilden:

a) Friihlingsaspekt: ,,Welle** der solitdren Arten;

b) Sommeraspekt: ,,Welle* der solitiren und sozialen Arten;

¢) Hochsommeraspekt: ,,Welle* der parasitierenden Arten.

Zwischen dem jahreszeitlichen Erscheinen der Bienenarten und ihrem kologischen Ver-
breitungstyp gibt es einen kausalen Zusammenhang: Wihrend eurySk-hylophile Arten auf
das Frithjahr beschrinkt bleiben, nimmt bis in den Juli hinein der Anteil eurydk-eremophiler
Arten zu. Insbesondere fiir die vagileren Lepidopteren gilt dieser Zusammenhang nicht; sie
konnen durch entsprechende Ortswahl eher klimatisch giinstige Lokalititen aufsuchen als
die ortsgebundeneren Kleinbienen mit ihrem kleineren Flugareal.

Auch zwischen arealgeographischem Verbreitungstyp und Phinologie bestehen Zusam-
menhinge. Im zeitigen Frithjahr kommen vorwiegend eurosibirisch verbreitete Arten vor, im
Mai und Juni submediterrane Arten, von Juli bis September vermischen sich die Faunenele-
mente: neben den vorwiegend eurosibirisch verbreiteten Arten trcten im August und Sep-
tember auch submediterrane und pannonische Arten auf. Dies gilt sowohl fiir die apoiden
Hymenopteren als auch fiir die Lepidopteren.

Fiir die meisten Bienen- und Schmetterlingsarten kann das Untersuchungsgebiet mit
seinem Mosaik von liickigen Rasen, Stauden-reichen Partien und den randlich gelegenen
Mantel- und Waldgesellschaften die Habitatanspriiche aller Lebensabschnitte erfiillen. Diese
Vielgestaltigkeit ist fiir ortstreue Kleinbienen essentiell.

Im bliitendkologischen Teil werden sowohl die Bliitenbesucher-Spektren einzelner Pflan-
zenarten als auch die Bliitenbesucher genauer charakterisiert.

Um die GroBe des Bliitenbesucher-Spektrums einer Pflanzenart zu beschreiben und
eventuelle Priferenzen in deren Zusammensetzung aufzeigen zu konnen, wurde die soge-
nannte Bliitenbesucher-Breite der einzelnen Pflanzenarten berechnet, der die Nischen-
breiten-Formel von COLWELL & FUTUYMA (1971) zugrunde liegt. Uber die GroRe des
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Bliitenbesucher-Kreises entscheiden im wesentlichen der Blihzeitpunkt und der Blumentyp.
Am Beispiel der Schalen- und Scheibenblumen kann gezeigt werden, daf sich Pflanzen-
arten in verschiedenen soziologischen Einheiten bliitendkologisch ersetzen und sich somit
blitendkologisch stelleniquivalent verhalten. Die Bestiubungs-Sicherheit einzelner Pflan-
zenarten spiegelt sichin einer unterschiedlichen Variation von Zeitpunkt des Bliihmaximums,
Blumendichte und Blithdauer im Vergleich der Jahre wider. Arten mit einem ,,sicheren‘
Bliitenbesucher-Kreis zeigen kaum, solche mit einem ,,unsicheren’' starke jihrliche Schwan-
kungen.

Bei den bliitenbesuchenden Insektenarten wird besonders die Frage nach der Stenanthie/
Euryanthie und nach ihrer Habitatzugehorigkeit diskutiert. Stenanthie kann bei den meisten
Bienenarten als urspriingliches Verhalten angesehen werden, Euryanthie als abgeleitetes, das
— verbunden mit groBer Lernfihigkeit — das ,,priadapdve Plateau® fiir soziales Verhalten
und Polyvoltinismus darstellte.

Nach einer Auflistung eigener Bliitenbesucher-Beobachtungen und Literaturauswertung
wurden fiir Bienen die besuchten Pflanzenarten pflanzensoziologisch zugeordnet (s. Tab. 24).
Es zeigte sich, daR Ruderalgesellschaften neben Felsgrusfluren, Trockenrasen und verschie-
denen Saumgesellschaften frischer und trockener Standorte fiir Bienen eine besonders groRe
Bedeutung haben. Das besuchte Pflanzenarten- und Gesellschafts-Spektrum vieler Bienenar-
ten liRt vermuten, daf oftmals FluRliufe und ihr Vegetationsmosaik natiirliche Standorte
darstellen. Dies trifft in hohem MaRe fiir die Gattung Andrena zu.

Besondere Aufmerksamkeit wird der Frage gewidmet, ob Insektenarten eines bestimm-
ten Arealtyps Pflanzenarten desselben Geoelementes bevorzugen. Eurosibirisch verbreitete
Insektenarten besuchen vorwiegend Bliiten von Wald-, Mantel- und Saum-Pflanzenarten,
Wiesen-Pflanzenarten mit ehemaliger Verbreitung in Wildern oder polyploide Wiesensippen,
die nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangssippen der Mediterrangebirge entstanden sind.
Submediterrane Bienen- und Schmetterlingsarten bevorzugen Rasen- und meiden Saum-
Pflanzenarten. Submediterran verbreitete stenanthe Bienenarten sind entweder an Crucife-
ren, Labiaten oder blauen Compositen anzutreffen. Zusitzlich pannonisch verbreitete Arten
dhneln in ihrem Bliitenbesuchs-Verhalten eurosibirisch verbreiteten, jedoch besitzen sie eine
stirkere Priferenz fiir Umbelliferen. Submediterran-pannonisch verbreitete Arten bevorzu-
gen Dipsacaceen, Vielfach gehdren die besuchten Pflanzenarten demselben Arealtyp wie die
Insekten an. Stenanthie tritt auBerordentlich hiufig bei eurosibirisch verbreiteten Bienen-
arten auf; dies ist nur im Zusammenhang mit der Faunen- und Florengeschichte erklirbar
(z.B. Knautia/Andrena hattorfiana). Es gibt Hinweise, diese Bindung als das Ergebnis ehe-
maliger co-evolutiver Prozesse zu interpretieren, bei der sich der eine ,Partner” (hier die
Pflanzenart) aus der Symbiose geldst hat, der andere (hier das Insekt) weiter an seine Nah-
rungsquelle gebunden bleibt. Solche ,,Relikte einer Co-Evolution* wurden fir einige Arten
aufgezeigt.

Neben verschiedenen KonkurrenzausschluR-Mechanismen (Staffelung der Flugzeiten,
Nutzung eines unterschiedlichen Nahrungspflanzen-Spektrums bei synchron fliegenden
Arten, unterschiedliche Riissellingen und Korpergrofen, Nahrungsnischen-Verengung/-
Erweiterung u.a.) spielt die Vegetations- und Faunengeschichte eine grofe Rolle. Es lassen
sich vier co-phinologische Abschnitte Pflanze/bliitenbesuchendes Insekt im Jahresverlauf
unterscheiden (I eurosibirische, II submediterrane, [II eurosibirische, IV eurosibirische,
subkontinental und submediterran getdnte Phase). Es zeigt sich, daB fiir die evolutionsbio-
logische Deutung von Blitenbesucher-Gemeinschaften nicht allein rezent herrschende
Konkurrenzbedingungen eine Rolle spielen, sondern sich auch die der Lebensgemeinschaft
eigene Floren- und Faunengeschichte ,,durchpaust*, wie z.B. die Bindung von bliitenbesu-
chenden Insekten an die Pflanzenarten desselben Geoelementes beweist. Bestimmte phino-
logische Rhythmen unterliegen einer recht starken Festlegung, die auch an Arealgrenzen be-
stehen bleibt und dort nur feinnivelliert wird. Die Geschichte kann somit eine entscheiden-
de oder sogar die entscheidende Bedeutung fiir die Zusammensetzung, die phinologische
Rhythmik und bestimmte Beziehungen Pflanze/Bliitenbesucher in einer solchen Lebensge-
meinschaft haben.
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