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Pflanzengesellschaften und Blütenbesucher-Gemeinschaften :

biozönologische Untersuchungen in einem nicht mehr
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Plant communities and flower-visiting insects: biocoenological studies in a fallow limestone
grasslend (Mesobrometum) in the Kaiserstuhl (Southwestern Germany)

Abstract. The main subject of the following study is the guestion 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 limesrone grassland
complex (Mesobrometum) in the Kaiserstuhl.

In the two yezrs (1979 and l98O) 36OO 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 thar 1o2 bee species and 56 butterfly species weie
recorded in an area of 4OOO m2.

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 interpreiationof
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 ( Mesob rometum ) 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), submedirerranean
period (May, June), eurosibirian period (July), eurosiberian period wirh 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.

| Überarbeitete und gekürzte Fassung einer Dissertation am Biologischen Institut I der
Universität Freiburg i.Br. (KRATOCHWIL 1983e).
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1. Einführung

Blütenökologische untersuchungen haben eine lange Tradition. Als ,,väter der
Blütenökologie" können Joseph Gottlieb KoELREUTER (1733-lg06) und be-
sonders christian Konrad SpRENGEL (1750-1s16) gelten, der als erster ver-
suchte, unter dem Blickwinkel der idealistischen Morphologie die mutualistischen
Beziehungen Blüte/lnsekr zu erklären (SpneNcBL lZ%).ber eigentliche Beginn
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kausalanalytisch orientierter blütenökologischer Forschung setzte mit Charles

DARWIN ein: Seine Selektionstheorie veränderte schlagartig die Ausgangsposi-

tion; die Frage nach evolutionsbiologisch interpretierbaren AdaPtationen zwi-

schen Blume und Insekt erfuhr ein zentrales Interesse. Ein intensives Studium
blütenökologischer Phänomene begann, verbunden mit den Namen HILDEBRAND

(1867), DELPINo (186s ff.), H. MüLLER (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 Blütenökologie neue Anstöße. während bis zu die-

sem Zeitpunkt die ,,klassische Periode" blütenökologischer Forschung weitgehend

auf Feldbeobachtungen beruhte, verfolgte nun die ,,experimentelle Blütenöko-

logie" neue Forschungsziele (s. z.B. die zahlreichen Arbeiten von v. FRISCH,

fNOr-l und KUCLen, zit. in KUGLER 1970). Experimentelle Untersuchungen

werden heute besonders unter populationsgenetischem Blickwinkel fortgesetzt
(2.8. GRANT 1955, SruSsrNS 1957, 1958). Auch Fragen des Energieflusses

zwischen Blüte und Blütenbesucher haben eine große Bedeutung erlangt (2.8.

HETNRTCH & RAVEN 1972, HEINRTCH L9752).

Es muß gefuagt werden, ob die von zahlreichen Autoren (s. z.B. die umfang-

reichen bibliographischen Angaben bei KucLsR 1970, PROCToR & YEo 1975,

FAEGRT & v.d. PIJL 1979) studierten Beziehungen zwischen Blume und Insekt

nicht auch aufder komplexeren Ebene von P fl a n zenge s e I I s c h aft e n

und B I ü t e n b e s u c h e r - G e m e i n s c h a f t e n untersucht werden kön-

nen, und ob sich nicht gerade dadurch auf der höheren Ebene der Gemeinschafts-

struktur neue, u.a. auch evolutionsbiologische Fragestellungen eröffnen und viel-

le icht beantworten lassen. Dies bringt auch das folgende Zitat zum Ausdruck
(FAEGRI & v.d. PIJL 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

Blütenbesucher{emeinschaften und danach, ob ein solch komplexes Gefüge

überhaupt faßbar und auflösbar ist, kann als das zentrale Thema der vorliegenden

Untersuchung gelten. Zudem ergeben sich Aspekte für den praktischen Natur-
schutz, so z.B. die Frage nach der biozönologischen Bedeutung brachliegender

Halbtrockenrasen (s. KRATocHwIL 1983b und im Druck).
Als neue und in der Literatur bisher kaum oder noch nicht berücksichtigte

Gesichtspunkte ergaben sich u'a. folgende Fragen:

- Gibt es Beziehungen zwischen der Phänologie der Pflanzenarten in einer

Pflanzengesellschaft und ihrer arealgeographischen Herkunft?

- Wie sieht die tiergeographische Herkunft der sie besuchenden und zum Teil
auch bestäubenden Insektenarten aus?

- Können wir in einer Pflanzengesellschaft für Pflanzen und blütenbesuchende

Insektenarten desselben Arealtyps eine ähnliche Phänologie 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 für ein c o -
ad a p t ives s y st e m von pflanzenarten und d.n sie besuchenden Insek-
tenaften desselben Arealtyps und einer in gegenseitiger Abhängigkeit entsran-
denen zeitlichen synchronisation, diewirali 

-c 
o - p h an o t Jfi e bezeich-

nen wollen?

Es lag nahe, für eine solche untersuchung eine Halbtrockenrasen-phytozönose
im sommerwarmen und wintermilden Kaiserituhl auszuwählen. Einerseiisgehören
die Mesobromeren zu den Blumen-reichsten und farbenprächtigsten pflÄzenge-
sellschaften Mitteleuropas, andererseits kommt im Kaiserstrihl aufgrund der
günstigen klimatischen verhältnisse und der Faunengeschichte eine V[lzahl von
Insekten vor, u.a. auch zahlreiche submediterran und pannonisch verbreitete
Arten. Von daher konnte mit einer artenreichen Blütenbesucher-Gemeinschaft
gerechnet werden.

Viele Mesobromeren werden im Kaiserstuhr seit etwa 40 Jahren nicht mehr
g:mäht. vergleiche mit älteren pflanzensoziologischen Aufnahmen (v. RocHow
1948) zeigen eine deutliche veränderung: es diingen S a u m -pflanzen-
a r t e n (2.8. Geranium sanguineum, Anthericim ramosum, coronilla oaria,
origanum tnlgare) indie brachliegenden Halbtrockenrasen ein (WTLMANNS 1975,
L977). so bot sich als weitere Möglichkeit an, die Dynamik von pflanzengesell-
schaften in ihren Auswirkungen auf die Blütenbesucher-Gemeinschaften zu
studieren.

2.1 Lage und Charakterisierung des Untersuchungsgebietes

Die 0,4 ha große untersuchungsfläche liegt im Naturschutzgebiet ,,scheiben-buck", nördlich von schelingen im ZentruÄ des Kaiserstuhls i4go6,N, z"+t,o),
!Fig' 1' 2). Als geologischen untergrund finden wir vulkanisches Essexitgestein,
das von einer in der Regel dünnen Lößauflage überzogen ist (Geol.oc. LANDE$
AMT BAD'-WüRT'r. 1957-1959, WMMENAuER r9z7). Den größten Teil der
Fläche nimmt ein versaumrer Halbtrockenrasen in Hanglage Ä luangneigung
2 5" - 3 o", Höhendiffere nz !7,2 m (3 9 2,8m NN-4 1 o - N-N)l stiaost-E xposition ),der am Hangfuß in eine brachgefallene Glatthaferwiese übergeht (phoio 1). oie
Fläche wird von Gebüsch- und waldvegetation umgeben uid blla", somit ein
recht klar von seiner umgebung abgrenzbares Gebiet. Im Nordwesten erreicht
die Beobachtungsfläche den Bergkamm.

Der untersuchte Rasen-vegetationskomplex läßt sich in eine catena mit drei
Bereichen gliedern:
a) versaumter Halbtrockenrasen: sehr trockene Ausbildung mit übergängen zum

volltrockenrasen ( M eso b ro metum glo b uiari eto ium, Xe-robrometum);
b) versaumter Halbtrockenrasen: frischere Ausbildung (M es o b ro m e t u mprimuletosum);
c) brachgefalleneGlatthaferwiese ( A rr h e n a th e r e r u m -Brache).
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2.2 Klima im Kaiserstuhl

Der Kaiserstuhl zeichnet sich klimatisch aufgrund seiner besonderen geographi-
schen Insellage im südlichen Oberrheingraben durch hohen Sonnenscheinreich-
tum, hohe Sommertemperaturen, milde Winter und geringe Niederschlagsmengen
aus. Warmlufteinbrüche über die Burgundische Pforte und Aussrahlungen der

,,Colmarer Trockeninsel", häufige Temperaturinversionen im Winter, der Schutz
durch den 1200-1400 m hohen Vogesenkamm, der die Niederschläge der aus

dem Westen kommenden Luftmassen auffängt, sind wesentliche Faktoren, die
das Lokalklima des Kaiserstuhls entscheidend beeinflussen. In der Regel wird
etwa an 240 Tagen im Jahr eine Durchschnittstemperatur von mindestens 5 

oC

erreicht. Die jährliche Niederschlagsmenge beträgt im zentralen Kaiserstuhl bei
Schelingen (314 m NN), in dessen Nähe sich das Untersuchungsgebiet befindet,
nv 720 mm. Der das Zentrum umgebende Gebirgskamm (Fig. 2) bietet vor
allem einen wirksamen Schutz gegen kalte Ost- und Nordost-Winde und gewährt
den warmen Südwest-Winden freien Zutritt.

2.3 Klima und Witterungsverlauf während des Untersuchungszeitraumes

Das Makroklima gibt zwar einen groben Rahmen für die im Gebiet herrschenden
klimatischen Standortsfaktoren wieder, diese reichenjedoch für eine Charakteri
sierung des für blütenbesuchende Insekten wichtigen Mesoklimas nicht aus. Da-
her wurden eigene Klimamessungen (Temperatur und Luftfeuchte in 50 cm
Höhe über der Erdoberfläche, Gesamt-Himmelsstrahlung) i.iber den gesamten
Untersuchungszeitraum durchgeführt. tn Tabelle 1 sind die Monatsmittel der
verschiedenen Klimadaten des Untersuchungsgebietes (Durchschnittswerte über
die Jahre 1979-1981) angegeben (ausführlich in KRATocHwIL 1983a).

Tabelle 1. Maximale, minimale und durchschnittliche Temperatur-Monatsmittel des Unter-
suchungsgebietes in oC (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 5O cm vom
Erdboden entfernt, der Aktinograph (nach ROBITZ) war auf der Wetterstation in 1 m Höhe
vom Erdboden angebracht.
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Fig. 2. Das Naturschutzgebiet ,,scheiben-
buck" und seine Lage im ZentraFKaiser-
stuhl (r).

Fig. 1. Lage des
europa (^).

Kaiserstuhls in Mittel

-o

:l r{. :
äl . ,3.,

Photo 1- Die Untersuchungsfläche im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck../Kaiserstuhl. Der
steile, südost-exponierte Hang wird von einem veÄaumten Mesobrometum überzogen, dasim oberen Teil (a) einer trockenen Subassoziation zuzuordnen ist (Mesobrometum globula-
rietosum), im unteren Teil (b) einer frischeren Subassoziation (Mesobrometum primuleto-
y-l' Ar Hangfuß (c) geht das Mesobrometum primuletosum in eine Arrhenatheretum-
Brache über. 

I O.g.l9gz

31 Phytocoenologia 11

Brersqch l_l
5 km

Fronrfur) \
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Spitzentemperaturen von über 30 oC wurden 7979 an !2-Tagen, 1980 an

4 Tagen und igg f an 7 Tagen erreicht; Temperaturen über 2 5 
oC waren 197 9 an

54 Tagen, 1980 an 31 Tagen und 1981 an 41 Tagen zu verzeichnen. Für ein im
Sommer kontinental getöntes Klima in der sonst stärker atlantisch beeinflußten
Oberrheinebene (Et LBNSenc 195 6a) sprechen relativ hohe tageszeitliche Tempe-

raturunrerschiede, die durch hohe Tagestemperaturen und kältere Nächte her-

vorgerufen werden. Sie liegen in der Regel für das Gebiet im Durchschnitt bei

9 
oC und 10 oC, wobei in den Sommermonaten die höchsten tageszeitlichen

Temperaturschwankungen auftreten (Tab. 1). Eine Temperaturdifferenz von

L7 oC und 18 oC an einzelnen Tagen ist keinesfalls selten. Am 25. Juli 1979 w:ur-

den22 
oC und am 6. Augusr 1980 23 "C Temperaturdifferenz zwischen maxi-

maler und minimaler Tagestemperatur gemessen.

Im Untersuchungszeitraum von 9 Monaten im Jahr (275 Trye) waren durch-

schnittlich 130 Tage ohne Niederschlag. Im Schnitt fielen nur an 30 Tagen mehr

als 5 mm Niederschlag. Die im Verhältnis zu den anderen Monaten höheren Nie-

derschlagssummen der Sommermonate (Tab. 1) haben ihre Ursache in den zu

diesen Monaten rechr häufig auftretenden starken Gewitterregen (TRENXI-E

1982). Die Starkregen beschränken sich jedoch auf wenige Tage, so daß trotz der

hohen Niederschlagswerte viele Tage regenfrei bleiben (im August durchschnitt-
lich 20 Tage!).

Im Untersuchungszeitraum
pro Tag, ein hoher Wert, der

Landschaft verständlich macht.

schien die Sonne durchschnittlich 3,6 Stunden
die Bevorzugung des Kaiserstuhls als Weinbau-

3. Methodik

3.1 Untersuchungszeitraum

Der Untersuchungszeitraum erstreckte sich im wesentlichen auf die Jahre 7979

und 1980 jeweils von Mdrz bis November. ln beiden Jahren wurden die von

tnsekten besuchten blühenden Pflanzenarten des Gebietes phänologisch erfaßt

und ihre charakteristischen Blütenbesucher-Spektren bestimmt;1982 folgte eine

pfl anzensoziologische Analyse (42 Y egeta;rionsaufnahmen).

3.2 Zur pflanzensoziologischen Aufnahmetechnik

Die Aufnahme und Analyse der Vegetation erfolgte nach der von BRAUN-

BLANeUET (L96+) entwickelten Methode (bei Schätzung der Artmächtigkeit

Aufteilung der Ziffer 2 nach BARI(MAN, DOING & SEGAL 1964, Berechnung der

Stetigkeiten nach TUXEN 1974). Jedes der 42 in Figur 3 dargestellten Raster-

quadiate, die auch zur phänologischen Erfassung des Blühaspektes dienten, wurde

d'urch eine pflanzensoziologische Aufnahme dokumentiert. Die Größe betrug bei

homogener Fläche 1oo m2-; bei Inhomogenität wurden jeweils homogene Teil-

flächÄ aufgenommen. Arten, die am Rande homologer Teilfächen lagen und die

dennoch m'itberücksichtigt wurden, sind in der pflanzensoziologischen Tabelle

(Tab. 2) in Klammern Eesetzt. Auf Soziabilitätsangaben wurde - obwohl Kriti-
ker sie als arteigene, weitgehend konstante Merkmale darstellen (2.B. EI-1BN-
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Fig. 3. Untersuchungsfläche im Naturschutzgebiet,,scheibenbuck,,.

BERG 1956b) - nicht verzichret, da sie auch einen wesenrlichen Beitrag für die
Blumenmengen-Verreilung auf der Fläche liefern können.

Die floristische Zusammenserzung der regelmäßig gemfüten Kaiserstühler
Halbtrockenrasen vor etwa 40 Jahren ist der Dissertation von RocHows (194s)
entnommen. Die stetigkeiten der einzelnen Arten in den Aufnahmen von
RocHows (Mesobrometum typicum und daucetosum
c ar o t a e ) wurden ausden originaltabellen berechnet (s. dazu KRATocHwIL
1,983a\.

ilililililt ilil1ilil ililililil llllilililt
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3.3 Analyse der pflanzensoziologischen Ergebnisse

A. Kratochwil

Nach einer pflanzensoziologischen Gliederung des Untersuchungsgebietes (s. Tab.
2) und Literaturauswertung (u.a. DIERSCHKE 1974, OBERDoRFER 1978, t979,
v. RocHow 1948, WILMANNS 1975) war es möglich, Rasen- von Saum-Pflanzen-
arten zu trennen. Die Zuordnung wurde nach dem pflanzensoziologischen

Schwerpunkt der Art bestimmt. Dies schließt nicht aus, daß es auch Grenzfälle

gibtr Arten, die zwar ihren Schwerpunkt in Rasen haben, aber dennoch in Säume

eindringen, so z.B. Euphorbia cyparissias, Heracleum spbondylium u. a.

3.+ Die phänologische Erfassung des jahreszeitlichen Blühaspektes

Die Phänologie wurde von allen blühenden Pflanzenarten aufgenommen, an de-

ren Blüten im Verlauf des Untersuchungszeitraumes von zwei Jahren (1979'
1980) Insektenbesuche festgestellt werden konnten: Dies waren 7l von 144

Pflanzenarten. In der phänologischen Aufnahme fanden neben den charakteristi-

schen Arten der Mesobro m i o n - und G e r a n i o n -Gesellschaften auch

solche Berücksichtigung, die nur als ,,Begleiter" klassifiziert werden können.

Das Untersuchungsgebiet wurde in 42 Beobachtungsquadrate eingeteilt
(Fig. 3), so daß ein Raster entstand, das als Grundlage für die phänologischen

und blütenökologischen Untersuchungen diente. Die Flächengröße der Quadrate
beträgt etwa 10 x 1O m2. Neben der präzisen Erfassung der cluantitativen Vertei-
lung der Blütenpflanzen auf der Beobachtungsfläche erschien diese Rasterung

auch als die einzige praktikable Möglichkeit, eine so große Fläche flächendeckend

phänologisch zu bearbeiten.
Bei der herkömmlichen phänologischen Erfassung des Blühaspektes werden in

der Regel Deckungsgrade in Anlehnung an die Skala von BRAUN-BLANQUET
(L964> zugrundegelegt, um die Blumenmenge zu schätzen (s. z.B. DIERSCHKE

t97 2, FüLLEKRUG 1967, 1969).
Unter Blumenmenge ist hierbei der Prozentanteil einer Probefläche zu verstehen, der von

den Blüten und Blütenständen bedeckt wird, wenn man sich diese auf den Boden projiziert
denkt. Nach einer modifizierten Skala von DIERSCHKE (L972) werden vier Kategorien un-
terschieden (zumeist liegt die Blumenmenge unter 25 7o Deckung):

2: ll-25 % deckend
1: 6-1O%deckend

l, 
"- 

;äi::['"11
Eine solche Aufnahmemethode birgt jedoch eine Fi.ille von Ungenauigkeiten.

Bei der Verwendung einer Flächengröße-von 1O x 10 m2 sind Unterschiede von

2 o/o, 5 7o und 1O 7o Blumenmenge sehr schwer schätzbar. Die unterschiedliche

Blütengröße und Lage der Blüten,. vertikal orientierte Blütenstände, die ebenfalls

auf den Boden projiziert werden müssen, u.a. erschweren eine Schätzung der

Deckung sehr. Aus diesen Gründen wurde bei dieser Untersuchung die Anzahl

der Blüten oder Blütenstände gezdhlt bzw. bei hoher Blumenmenge geschätzt'

Der Zähl- bzw. Schätzfehler Iiegt in der Regel bei 5-10 7o. Als Blütewurde das

Staclium der generativen Entwicklungsphase bezeichnet, bei welchem die inneren

Blütenteile deutlich erkennbar waren'
Der quantitativen Erfassung hg folgende Einteilung in vier verschiedene
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Floreszenz-Typen, die als gezählte bzw. geschätzte Einheiten bei der Beschreibung
des Blühaspektes einander gleichgesetzt wurden, zugrunde:
1. E i n z e lb I üt en (z.B.Geraniumsanguineim,Heriantbemumnummula-

rium);
2. r nf I o r e s z e n z en (2.8. Hieracium pitoseila, Hippocrepis comosa);
3. S y n f I o r e s z e n z e n 1. ordnun g (z.B'.brigaiumaurgare,Hera-

cleum spbondylium);
4. Synf lore szenzen ab 2. Ordnung (z.s.Bupleurumfalcatum,

Galium uerum).
Mit dieser Methode kann nun eine exakte vergreichende Beschreibung des

Blühaspektes erfolgen. Blütengröße bzw. schauapparatfläche multipliziert mit
der jeweiligen Anzahl der Blüten ergibt den Deckungswert im Sinne d-er ,,Blüten-
menge" nach DreRscHKE (197Z).

Da für die meisten Insektenarren das Erkennen der Blüten über große Entfer-
nungen oprisch erfolgt, stellen diese Deckungswerte verschieden., pfl"nr.n"rt.n
eine quanritativ faßbare Menge an vorhandenen Blumensignalen dar. Mit der
Zuordnung der blühenden Arten zu verschiedenen Rasterquid."t.n kann neben
dem zeitlichen Aspekt (der phänologie) auch die räumliche verreilung der Blu-
mensignale innerhalb der Beobachtungsfläche berücksichtigt werden. bi. Erf"r-
sung der Blumenzahlen der verschiedenen Arten erfolgte in allen euadraten in-
nerhalb von 2 (Frühjahr) bis 9 stunden (Mai-August) im Abstand von 5-7 Tagen.

3.5 Die Aufnahme der für die einzelnen Pflanzenarten charakteristischen Blüten-
besucher-spektren

Die Aktivität der blütenbesuchenden Insekten hängt in sehr großem umfang von
den jeweiligen witterungsfaktoren ab. Gi.instige Tagestemperaturen, sonnen-
schein und geringer wind wirken sich positiv 

"uf 
ai. Besucherhäufigkeit an Blü-

ten aus und erhöhen gleichzeitig die Anzahl möglicher Einzelbeobacl,turrg.nt.
In den Jahren 1979 und l98o wurden bei günstiger witterung insgesamt 259

stunden zur Aufnahme von Blütenbesucher-spektren aufder Beobachiungsfläche
verwendet. In den Monaten April bis september lag die monatliche durchschnitt-
liche Beobachtungsdauer bei 40 stunden. Die meiiten Beobachtungsstunden fal-
len in den zeitraum zwischen 9 und 15 uhr, eine Zeitspanne, in"nerhalb derer
auch die größte Akdvitär der Blütenbesucher zu erwarten ist. Zwei- bis dreimal
in der woche wurde die probefläche in diesem zeitraum aufgesucht und das in

t Bei Temperaturen unter l3-16 "C (LINSLEY 195g) ist die Aktivität der apoiden Hymen_
opteren-Arren bereits wesentlich eingeschränkt. HAESELEP. (tg72) 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, And.rena
armata.Grn., Antbopbora acen)orum L. oder Osmia rufa L.) beim Blütenbesuch anzutref_
fen. Als oh-ere Temperaturgrenze gibt HAESELER (li7}) 45 .C 

an; KROGERUS (1932)
kommt aufgrund von Temperatur-Resistenzversuchen rn Andrena drgentata Sm. auf ein
:hltj*:. Ergebnis. REINIG (197O) traf ein Weibchen von Bombus pioto** L. noch bei4'5 "c beim Blütenbesuch an. In.der.Regel liegt jedoch auch bei Hummeln die niedrigste
Temperatur, bei der die Tiere noch pollen sammeln, zwischen 10-f 3 "C.

Bei.Lepidopteren wird als untere Grenze rg "c, als obere Grenze etwa 3o oc 
angenom-

men (POLLARD et al. 1975, STEFFNY 1982).



466 A. Kratochwil

der Figur 3 eingezeichnete Wegenetz begangen, die auf den verschiedenen Blüten
angetroffenen und sofort ansprechbaren Insektenarten (insbesondere Lepidopte-
ren- und Hummelarten) protokollierr, sonsrige Insektenarten (in der Regel an-
dere Hymenopteren, Dipteren und Coleopteren) beim Blütenbesuch mit einem
Gläschen oder Insektennetz gefangen und zur näheren Determination präpariert.

Es läßt sich wohl kaum vermeiden, daß Arten mit großer Fluchtdistanz oder
auch sehr kleine Insektenarten im Blütenbesucher-Spektrum unterrepräsentiert
sind. Dies gilt mit Sicherheit bei den Hymenopteren für Arten der Gattung
Anthopbora mit den schnellsten Fliegern unter den Bienen. Bezeichnenderweise
wurde kein Tier dieser Gattung im Untersuchungszeitraum gefangen! Zu den
Arten mit großer Wendigkeit, hoher Wachsamkeit, schnellem Start und dadurch
bedingt geringen Fangzahlen gehören auch die Vertreter der Pompiliden.

An Stellen höherer Blumendichte und großer Besucheraktivität wurde längere
Zeit beobachtet. Der jeweilige Zeitpunkt jeder Einzelbeobachtung ist im Proto-
koll aufgeführt, da auch mit tageszeitlich bedingten Unterschieden im Besucher-
spektrum und in der Anflughäufigkeit einzelner Insektenarten an die Blüten
einer Pflanzenart gerechnet werden muß.

3.6 Analyseder Blütenbesucher-Spektren

Im Laufe der zwei Untersuchungsjahre wurden an 7l Pflanzenarten etwa 3600
Blütenbesuche beobachtet. Eine Auswertung der Blütenbesucher-Spektren er-
folgte bei den apoiden Hymenopteren und bei den Lepidopteren auf Artniveau,
bei den nicht-apoiden Hymenopteren, Dipteren und Coleopteren auf Familien-
niveau2. Wir wollen uns hier im wesentlichen auf die Ergebnisse be i den apoiden
Hymenopteren und Lepidopteren beziehen.

Die einzelnen Insektenarten zeigen im Blütenbesuch einen sehr unterschiedli-
chen S p e z i a I i s i e r u n g sgrad: manchen Insektenartendienennur
wenige Pflanzenarten als Nektar- und Pollenquelle (oligophage bzw. {ectische
Arten), in seltenen Fällen sogar nur eine Pflanzenart (monophage bzw. lectische
Arten), andere dagegen können ein sehr'großes Pflanzenarten-spektrum nutzen
(polyphage bzw. lectische Arten), vgl. weiter Kap.6.l. Während für die auf
wenige Pflanzenarten im Blütenbesuch spezialisierten Insektenarren mit Ausnah-
me der von ihnen genutzten Nahrungsquelle das übrige Pflanzenangebot keine
wesentliche Rolle spielt, hängt für die hinsichtlich des Nahrungserwerbes als

,,Generalisten" zu bezeichnenden Insektenarten eine Bevorzugung einzelner
Pflanzenarten in starkem Maße von der Pflanzenarten-Zahl und der im einzelnen
von ihnen gebotenen Blumenmenge ab. So werden die ergiebigsten und am be-
sten zugänglichen Pflanzenarten von den ,,Generalisten" zuerst ausgebeutet. Die
Frage der jeweiligen Konkurrenzverhältnisse zwischen den verschiedenen lnsek-
tenarten um die Nektar- und Pollenmenge einzelner Pflanzenarten spielt eben-
falls eine wesentliche Rolle.

Genaugenommen muß zunächst für jede einzelne Insektenart der Grad der
S t e n ant h i e (d.i. der Grad der ökologischen Amplitude des Blütenbesuches)
festgestellt werden. Als Maßeinheit für den Grad der Stenanthie bietet sich die

t Nähere Angaben zur Determination s. KRATOCHWIL 1983a.



Größe der N i schenb reite3 (nichewidrh,prclou rgTz)an.Dererrech-
nete wert wird um so kleiner, je weniger pflanzenarten eine Insektenart in um so
höherem Maße nutzt; er erhöht sich mit steigender Anzahl der Ressourcen undmit zunehmender Gleichverteilung der BlütÄbesuchs-Zahlen. Die gewonnenen
werte können als ein quantitatives Maß für die Beschreibung der steianthen und
euryanthen Eigenschafien der blütenbesuchenden Insektenarten dienen.

- 
H.ierbei-ergeben sich gewisse Schwierigkeiten. In einer Pflanzengesellschaft bzw. in einemGesellschafts-Komplex ist immer nur ein bestimmtes Pflanzenaä"-spet i.um vorhanden,

das nicht alle von einer blütenbesuchenden Insektenart nutzbaren pflanzenarten enthält.
Eine_ in ihrem gesamten Verbreitungsgebiet als polyphag bzw. poryrectisch einzustufendeArt kann in einem Teilareal - entsprechend ae"i a6rt vJrhandenen'begrenzten pfl-r.n"n-
9."P": . 

eine.oligoplage bzw. oligolectische Ernährungsweise zeigen. D"ie Frage der stenan-thie ist letztlich wohl nur zu beantworten, wenn das ierhalten ei-ner Art in ih"rem gesamren
Verbreitungsgebiet bekannt ist (s. auch MOLDENKE l97S). Da die Areale von Insektenar-
ten.und ihren jeweiligen Nahrungspflanzen in der Regel nicht deckungsgleich sind, muß esauch Pflanzenarten geben, die, wenn sich die Areale ier Pflanzenarten"aisschließen, stellen-
äquivalent als Nahrungsquelle dienen.

von vielen Insekrenarten liegen aus dem untersuchungsgebiet nur wenige
Beobachtungen von Blürenbesuchen vor, so daß mit diesÄ Daten allein eine
Präferenz für bestimmte pflanzenarten nicht festgestellt werden kann. Eine Lite-
raturauswertung und ein vergleich der Beobachtungen muß hier zusätzliche In_
formationen liefern. Eine wesentliche ursache ftir-die geringen Blütenbesuchs-
zahlen einzelner Arten. in einem Gebiet liegt in deren seltenheit begründet.
ST.EcKHERT (195+) wies auf die Schwierigkeiten hin, die sich bei der Eifassung
der Bienenfauna eines Gebietes ergeben. Hohe Blütenbesuchs-Zahlen zeigten iri
untersuchungsgebiet besonders die sozialen und damit auch individuenreichen
Arten der Großgattung Halictus/Lasiogrossum und der Gattung Bombus. Solche
Hymenopteren-Arten mit sozialer Lebensweise haben eine besonders lange Flug-
zeit im Jahr. Da sich das Blütenpflanzen-Angebot im Laufe des;ahres stet-ig
ändert, sind soziale Arten nur als ,,Generalistin,, überlebensfähig, die an mög_
lichst vielen verschiedenen pflanzenarten pollen sammeln und Nekiar aufnehmen
können. Bei Bienenarten mit einem höheren Spezialisierungsgrad handelt es sich
in der Regel um solitäre Arten, die in geringeren IndividuÄiahlen in einem Ge-biet vorkommen und häufig auch sehr serten sind. Ein statisrischer Nachweis
einer Nahrungspräferenz ist deshalb schwierig.
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3 Zur Berechnung der Nischenbreite wurde die Formel von coLWELL & FUTUYMA o971)verwendet:

Yi'
NB; =-

P Nii'
t'

Y; = Gesamtzahl der Blütenbesuche der Art i, die beobachter wurdenNrj = Anzahl der Blütenbesuche der Art i in der Ressourcenklasse j
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4. Botanische Ergebnisse und Diskussion

A. Kratochwil

4.1 Pflanzensoziologische charakterisierung des untersuchungsgebietes

4.1 . 1 Charakterisierung der p{lanzengesellschaften

Die vegetation der 0,4 ha großen untersuchungsfläche (photo 1) stellt ein ver-
saumtes stadium eines Rasen-Vegetationskomplexes dar. sie weist einen Stand-
ortsgradienten aufr X e r obro met um -trockenesundfrisches Meso-
b r o m e t u m Arrhenarhererum-Brache (s. dazudieTab.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 l:
Im Randbereich der Fläche (Rasterquadrat 18) wuchs an einer stelle ein sehr
lückiger Rasen, der nur 40 o/o d,er Bodenoberfläche deckte. pflanzensoziologisch
ließ sich der Bestand als X e r o b r o merum klassifizieren.Diehalbkreis-
förmige Ausdehnung deutet auf eine anthropogene Entstehung dieses volltrocken-
rasens hin. Im wenige Meter daneben gelegenen waldstück fanden sich Lesesteine,
die möglicherweise hier auch einmal lagerten. Der Aspekt wird durch die blauen
Blütenköpfchen von Globularia punctata bestimmt. Die Artenzahl ist mit 24 sehr

Photo 2. Lückige Stelle im Xerobrometum-Bereich nach nächtlicher Kammeis-Bildung. Die
durch das Eis emporgehobenen Bodenpartikel sind wieder in sich zusammengefallen und
verleihen den offenen Stellen ein krümeliges Aussehen. Durch Kammeis-Bildung erhalten
sich lückige Stellen, die als Nisthabitate für apoide Hymenopteren (s. Kap. 5.1.5) große
Bedeutung haben. 30.1.1983
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Ausb. 1

Ausb.2a
Ausb. 2bl

Ausb. 2b2

Ausb. 3

////

Xerobrometum
Me sobrometurn globularle tosum
Mesobrometum prinuletosum,
Trockene AusblLdung
Mesobrometum prlmuletosum,
Frische Ausblldung
Aühenathere turn- Brache

cebi.lschpartlen unC
bestockte Flächen
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niedrig; saumarren wurden in diesem Bestand nicht festgestellt. Bemerkenswert
ist das vorkommen von pleurocbaete squarrosd,.ines m-editerranen Mooses des
X e r o b r o m e r u m. Die LückigkeiidieserFlächeerhältsichdurch Kammeis-
Bildung, die mehrfach beobachtet werden konnte (photo 2).

Ausbildung 2:

Mit Ausnahme der kleinen randlich gelegenen Volltrockenrasen-parzelle überzieht
die gesamte offene Hangfläche ein M ä s o b ro metum, dasnach pflanzen-
soziologischer Analyse in zwei subassoziationen untergliedert werden kann und
darüber hinaus verschiedene versaumungsstadien entwickelt hat. Einem standorts-
gradienten entsprechend finden wir im oberen Bereich der untersuchungsfläche
eine trockenere Ausbildung(Mesobro metum glob ularieto sum;
Rasterquadrat l-13, 15 .L.!: s. auch Fig.4), im mittlJren und im unteren Hang_
bereich eine frischere Ausbildung (M e s o b r o m e tum primuletosum),
die wiederum eine trockenere üntergesellschafr (Rasterquaärat74,19-26,2g-
31' t4) und eine frischere untergesellschaft (RasterquaÄrat 27, J2, 33,35-3g)
bildet.

a
o
o

o

0

Fig. 4. Die in ihrer Rasterung schematisiert dargestellte probefläche (s. auch Fig. 3) und dieVerteilung der Assoziationen und Subassoziatioien.

Das Vorkommen dieser beiden Subassoziationen und ihrer unterschiedlichen Ausbildung
ist wohl.auf edaphische und anthropogene Faktoren zurückzuführen. Die drei parallel zumHang orientierten Flurstreifen, deren Grenzen auch heute noch durch zwei Gebüsch- bzw.Baumgruppen und durch Steinriegel und kleine Böschungen deutlich werden, gehörten frü-her verschiedenen Eigentümern und unterlagen vor dem Brachfallen einer unterschiedlichen
Bewirtschaftung. Dennoch spricht vieles dafür, daß sich dieser ehemalige Binn,rä a.s rur..,-
schen im Untersuchungsgebiet nur noch bedingt und nicht in allen Bereichen der Fläche auf(lre zusammensetzung der vegetation ausgewirkt hat. Die Nutzung des ertragsarmen M e _

s o b r o m e t u m g I o b u r a r i e t o i u m und der steilsten Lagen des "M . . o b , o -m e- t u m p r i m u I e t o s u m war wohl immer recht gering. ärex bumilis, für deren
V..orkom-meg weitgehend ungestörte Wuchsbedingungen nOti! sinä (WltSCHfL 1980) unddie darüberhinaus auch eine geringe Ausbreitungifäh-igkeit bäsitzt (KRAUSE 1940), lieferthierfür einen Beweis. Auch. Pulsatitla oulgaris ver-trägt iur geringen Einfluß des wirtschaften-
den Menschen; für viele andere Arten deJ tvt e s o b'r o m . t,, m g I o b u I a r i e t o s u mtrifft wohl ähnliches zu. Eher erfuhren die tiefer gelegenen und --da nicht so steil - auchbesser,zugänglichen Bereiche des Mesobro--. tim p rimu letosum (frischere
Ausl'ildung). über längere Zeit eine stärkere Nutzung, z.T. ais Grünland, z.T. euch ars Acker-land. Auf diese frühe Nutzung deuten zahlreiche Läesteine (photo 3) und ruch Bracbypo-
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Photo 3. Die Waldgesellschaft, die auf den flachgründigen Essexit-standorten im unteren
Randbereich der Fläche stockt, ist dem Querco-Carpinetum luzuletosum albidae zuzuord-
nen. Diese Gesellschaft weist eine Reihe von säurezeigern auf, z.B, Latbynts montanus
(Nahrungspflanze von Andrena latbyri Alfk.) und Festuco heterophylla (im ivinter strohfar-
bene Bulte). Zwischen Wald und Freiland finden sich Lesesteinriegel-, die auf frühere Wiesen-
oder Ackernutzung deuten. 3o.f.l9g3

dium pinnatum-Fazies, welche besonders im Rasterquad tut 26, 27 , 32 und 3g vorkommen,
und deren Ausdehnung parzellenweise sehr scharf abgegrenzt ist.

Ausbildung 2a:

Im Mesobromerum globularietosum (Mesobrometum rypi_
c u m v. Rochow 1951) finden wir zahlreiche trockenheirserrragende Arten, die
oft gleichzeitig ,,Lückenzeiger" sind. Zu diesengehören einerseiriArt.n, die auch
im X e r o b ro merum vorkommen (Linumtenuifolium,Globulariapunc-
tatain höherer stetigkeit und Menge), andererseirs Arten der Sed o-S cle-
r a n r h ete a (Ecbiumoulgare,Taraxacumlae'igatum,calamintbaacinos).
Durch das Fehlen von Primula aerii und - mit einigen Ausnahmen - auch von
Daucus carota läßt sich das M e s o b ro me tum g lo b ulariet os u m
gut vom M e so b r ometum primuletosum trennen.Auchbezüg_
lich des Eindringens von Saumarten der Trif o lio-Geranietea fallen
wesentliche unterschiede zufrischeren Bereichen des M e s o b r o merum
auf. Die wichtigsten Punkte sind: das ausschließliche vorkommen von Antheri-
cum ramosum (in 4 Aufnahmen) und peucedanum oreoselinum (in 2 Aufnah-
men), die hohe Artmächtigkeit und stetigkeit von peucedanum ceroaria, d,as
Fehlen von coronilla oaria und cbrysantbemum corymbosum als typische Saum-
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arten des M e s o b rometum p r i m u I e t o s um. Geranium sanguineum
kommt in diesem rrockeneren Bereich mit höherer Menge vor als in der frische-
ren Ausbildung.

Ausbildung 2b:

Kennzeichnend für das M e s o b r o metum primuletosum gegen-
über dem M e s o b r o metum gf obularietosum istdasVorkom-
men der Rasenarten Primula aeris, Daucus carota und prunella grandiflora und,
der saumarten coronilla aaria wd chrysantbemum corymbosuri. D^, M e s o -
b r o m er um pri muleto sum liegt imGebierin zweigutabgrenzbaren
Ausbildungen vor: Der trockene Flügel vermittelt hierbei 

".,- M . r o b . o m e -
tum g I o b u I a r i e r o s um, derfrischerezudemamHangfußliegenden
A r r h e n arheretum. Dasichdietrockenerenundfrischeien Ausbildun-
gen auch hinsichtlich ihrer Versaumung sehr verschieden verhalten, seien diese
im folgenden auch getrennt behandelt.

Ausbildung 2b1:

Der trockene Flügel des M e s o b r o m e tum primuletosum zeigt
neben dem vorkommen zahlreicher Meso b ro mi o n - und B ro m eta-
I i a -Arten (2.8. Teucrium cbamaedrys, Aster rinosyris, Koeleria macrantba)
noch eine hohe Artmächtigkeit und stetigkeit von G[obularia punctata, wohin-
gegen diese Art in der Ausbildung 2b2 stark ausdünnt. Bei dln saumarten isr
der hohe Anteil von Charakterarten des G e r a n i o - p e u c edanerum
ce rva r iae unddes Geranion sanguinei bemerkenswert,diein
der frischeren Ausbildung völlig fehlen (2.8. Bupleurum falcatum, peudedanum
ceraaria, Vincetoxicum birundinaria). Geranium sanguineum, Galium glaucum
und, Aster amellus hingegenkommeninbeidenAusbildungen des Mesob ro -
metum primuletosum vor.

Ausbildung 2b2:

Bezeichnend für den frischen Flügel des M e sob rometum primule-
t o s u m ist der hohe Anteil von Arten der Mo I i n i o - Ar r h e n a t h e r e -
t e a (Arrbenatherum elatius, Lathyrus pratensis, Galium album u.a.). Als Dif-
ferentialarten gegenüber der trockenen Ausbildung des M esob romerum
p r i m u I e t o s u m treten besonders campinula glomerata und Trisetum
fla'escens hervor. Neben den saumanen der Tr i f o l i o - G e r an ietea
(Geranium sanguineum, Galium glaucum, Aster ameilus) dringen zahlreiche
saumarten mäßig frischer bis frischer standorte ein (2.B. veroniia cbamaedrys,
Campanula persicifolia, Vicia sepium).

Ausbildung 3:

Am Hangfuß (Rasterquadrat 39-42)isteine A r r h e n a t h e r e t u m - Brache
entstanden, die durch zahlreiche Differentialarten gut vom M e s ob ro me-
t u m abgrenzbar ist. Als saumarten der Trif olio-Geranietea rre-
ten nur noch origanum oulgare, viola birta und Inula con)/za auf, daneben sind
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aber zahlreiche Saumarten mäßig frischer bis frischer standorte eingedrungen,
die ein eigenes Versaumungsstadiumdes Arrhenathe rerum dokumen-
tieren. Hinzu kommen noch einige Arten nitratreicher Standorte, so urtica
dioica und Pastinaca satina, die den ruderalen charakter dieser am wegrand ge-
legenen Bereiche der Untersuchungsfläche aufzeigen.

Diebeiden imGebietvorkommenden Subassoziationen des M e so b r o-
m e t u m unddieUntergesellschaftendes Mesobro merum pri mu-
I e t o s u m (trocken und frisch) haben sich zu-denjeweiligenRasengesell-
schaften homologen - pflanzensoziologisch faßbaren Typen versaumter Meso-
brometen entwickelt. Dieses Prinzip gilt auch für das am Hangfuß ausgebildete
Arrhenatheretum.

4.1.2 Zur Syndynamik der untersuchten Pflanzengesellschaften

Die Verbreitung der saum-Pflanzenarten auf der Fläche hat nach den Ergebnis-
sen der durchgefühnen Rasterkartierung bei manchen Arten einen schwerpunkt
in den Randbereichen, andere Arten hingegen durchsetzen den aufgelassenen
Halbtrockenrasen flächenhaft, wie auch die pflanzensoziologische Tabelle (Tab.
2) beweist. Eine ,,Etablierung" von saum-Pflanzenarten findet also nicht generell
- wie vielleicht erwartet werden könnte - bevorzugt an den waldrand- und Ver-
buschungsbereichen statt. wir können demzufolge eine vom Rand ausgehende
und heute noch auf ihn beschränkte Eroberung der Fläche von einer flächen-
haften Eroberung durch Saum-Pflanzenarten unterscheiden.

Zu dem ersten ,,Verreilungstyp" (Arten, die auffällig auf Randbereiche ein-
schließlich Ränder einzeln stehender Gebüsche konzenrrierr sind) gehören eine
Reihe von G e ra n i o n-Arten,z.B.Peucedanum ceraaria, Bupleurumfarcatum
und Antbericum ramosum.

Bei den beiden Umbelliferen-Arten könnte ein Grund in der erschwerten Neuansiedlung
liegen, denn die Achänen beider Arten sind relativ schwer und Exozoochorie dürfte bJi
Peuced,anum ceruaria die Ausnahme sein. Auch Antbericum fttmosum kann durch Diasporen
keine größeren Distanzen zurücklegen. Peuced,anum ceruaria scheint die Fläche durch vege-
tative Vermehrung zu erobern (s. dazu auch wITSCHEL 1980); dieser prozeß dauert offÄn-
bar recht lange. Möglicherweise kann die Pflanze dann aber auch schnellwüchsigere Saum-
Pflanzenarten verdrängen, indem sie mit ihrem unterirdisch wanderndem Rhiäm durch-
stößt und diese beschartet.

In die Gruppe der flächenhaft vorkommenden Arten gehören z.B. G e r a -
n i o n sangui nei-Arten wieAsteramellusund,Geraniumsanguineum,die
einen Schwerpunkt in den trockeneren Bereichen der Fläche haben und im Ge-
gensatz zu den meisten O r i g a n e t a I i a -Arten (s.u.) dem A r r h e n a t h e -
r e t u m im unteren Bereich der Fläche fehlen. Ein Stetigkeitsvergleich mit den
im gesamten Kaiserstuhl gewohnenen Aufnahmen v. ROcHOws (Tab. 2) zeigt
eine Zunahme von Aster amellus um bis zu 95 o/o, von Geranium sanguineum
um bis zu 6O o/o. In diese Gruppegehören auch Origanetalia-Arten
wie origanum aulgare und, coronilla oaria, die beide bis zu l5 zo der jeweiligen
Aufnahmefläche bedecken können. Beide Arten haben sich offenbar erst in äen
Jahren seit der Aufgabe der Bewirtschaftung so ausbreiten können (stetigkeit bei
v. RocHow jeweils II). Demgegenüber war sicherlich die Stetigkeit von Silene
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nutans imgemähten M e s o b ro met um schonähnlich hoch (r9g2: stetig-keit v' bei v. RocHow: IV). Bei viora birta und Inura conyza reict net sich ein
leichter Schwerpunkt im Randbereich ab, bei viola birta zi,,dem noch im meso-
philen unteren Teilder Fläche (A rrh e n ar h ereru m -Brache).

die Erklärung einer gleichmäßigen, flächenhafren Ausbreitung von saum-
Pflanzenarten bieten sich zwei Denkmöglichkeiten an:

Einerseits könnten die saum-pflanzenarten aus Diasporen stammen, die langezeit im Boden ruhten (seed bank in the soir), durch äie Bewirtschaftung oder
andere Faktoren nicht auskeimten und noch aus einer Zeit stammen, wo hier an-
stelle des Halbtrockenrasens noch eine wärmeliebender lückiger, vielieicht durch-
weideter wald stockte. solche lange keimfähig bleibenden Slam.n als überdaue-
rungsstadien kennen wir auch z.B. bei zahlreiihen schlagflur-pflanzen. Bezeich_
nenderweise wird die Schlaggesellschaftdes Flaumeichen-üaldesvon Trif o lio _

G e ra n i e r e a -Arten gebildet (s. OBERDoRFER 197g).
Andererseits, was wohl für die meisten Saum-pflanzenarten eher zutreffen

därfte, handelt es sich um solche, die anemochor (Aster ameilus, Cbrysantbe-
mum corymbosum, camp.anura persicifolia, Hieracium umbeilatum, Inira cony-z1'.lriganum ,ulgare, Solidago airgaurea), z.T. auch exozoochor sind, aber auchvielfach Schleuderfrüchte besitzÄ (Geranium sanguineunt, Coronilla uaria,
vicia sepium u.a.). Bemerkenswert ist ferner, d,aß orifanum aurgare und, coronil-la aaria auch als Rohbodenpioniere vorkom-.n, 

''ä, auf die"Fähigkeit weist,
neue standorte zu besiedeln. coronilla aaria kommt auch an EisenbÄndämmen
vor, die sie in sommerwarmen Gebieten z.T. teppichartig überzieht (s. BRANDES
1983). Diese charakteristika sprechen für ein ,,iallschirÄjäger-artiges., punktuel-
les Eindringen.

4.1.3 Vegetation im Randbereich der Fläche

Die Fläche wird von p r u n e t a l ia-Gebüschen mitprunus spinosa, Ligustrum
,ulgare, Cornu.s sanguinea, 

lrayaeglts monogtna)umrahmt ( i r u n'o _ L i g u -
s t re t um )' Die Kontakt-waldvegetationbildenverschiedene Ausbildurigen
von Eichen-Hainbuchenwdrdern ( eue r co-ca rp i n e r um), denen auch
Quercus pubescens und euercus petraea x pubesceni beigemischt sind. Im obe-
ren Teil der Fläche hat sich im Mesobromeru m g fo b u I a r i et o s u m
eine Flaumeiche angesiedelt. Im Randbereich der unieren Fläche stockt auf
Essexir das Q u e r c o - C a r p i n e t u m luzulero sum alb id ae(Photo 3). Die Gesellschaft kommt hier mit reichlich Festuca beteropbylla,
Latbyrus montanus und anderen Säurezeigern vor. Diese flachgründigen Stand-
orte mit säurezeigern werden im oberen teit der Fläche durch tlefergr"tindige mitdem Quer co -c arp i n er u m ry p i cu in und Bestände, d'ie Arten des
Q u :r c.et u m p ub es cenri s enthalten (2.8. euercus pub'escens,sorbus
torminalis), erserzr. Die Eichen-Hainbuchenwälder wurden als Niederwalder ge-nutzti so sind fast alle Eichen srockausschläge. Die Bestände 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 7l der
L44 im Gebiet vorkommenden Pflanzenarten Insektenbesuche festgestellt. Der
Anteil der als entomophil einzustufenden Pflanzenarten ist im Gebiet zwar grö-
ßer, es konnten jedoch nur Blütenbesuche an Pflanzenarten mit höherer Blumen-
dichte beobachtet werden.

Die Tabelle 4 faßt im überblick folgende Angaben, die im einzelnen näher
analysiert werden, rusammen4,

a) Zuordnung Rasen- oder Saum-Pflanzenart
b) Pflanzensoziologische Zugehörigkeit
c) Familienzugehörigkeit
d) Arealtyp nach OseRnoRpen
e) Arealtyp nach ZoLLER
f) Blumentyp nach KucLER.

4.2.2 Sy ntaxonomische Zugehörigkeit

Im derzeitigen Stadium der Sukzession (ca. 4O Jahre nach Aufhören der Bewirt-
schaftung) lassen sich 47 enromophile Pflanzenarten (69 Zo) nach pflanzensozio-
logischer Analyse als Rasen-Pf la n z e n a r t e n charakterisieren, 21 Pflan-
zenarten (31 7o)als S au m-Pfla n zenarren (Fig.5).BeidenRasen-
Pflanzenarten überwiegen ArtenderKlasse F e s r u c o - B r o m e t e a (66oÄ);
daneben finden sich Arten der Klassen M o linio-Arr henarheretea
a Folgende Literatur wurde u.a. zugrunde gelegt' DIERSCHKE 1974, ELLENBERG 1974,

KUGLER 1970, MEUSEL, JAGER & WETNERT t965 ff., OBERDORFER t978,1979,
v. ROCHOW 1948, 19 51, WILMANNS 197 5, ZOLLER 19 54.

Legende zu Tabelle 4:
P f lanzensoziologi sch e Zugehöri9ke it
1. Arten der Rasen

1.1. Sedo-Scleranthetea
1.2. Festuco-Brometea

1.2.1. Brotnetalla erecti
1.2.1.1. xerobromion
1.2.1.2. Mesobronion

1. 3. Mollnlo-Arrhenathereatea
1.3.1. Mol.lnletalla
1. 3. 2. Arrhenatheretalla

2a. Arten trockener Staudenfluren
2a. 1. Trlfolio-celanletea

2a. 1. 1. Orlganetalla vulgarls
2a.1. 1. 1. ceranion sanguinei

2b. Arten frlscher Säume ohne syntaxononische zuordnung
3. Arten gestörter Standorte

3,1. Artemlsletea
3.1.1. Onoporcletalla

3. 1. 1. 1. Dauco-Melilotion



A re a I typ na ch OBERDO RF ER (1979)
1. subnEdi,terran
2. euraslatlsch - subozeantsch
3. eurasiatisch
4. genäßigt kontinental
5. subatlantlsch

1.2. submedltelran - euraslatisch - subozeanisch
1.3. submeallterran - euraslatisch
1.4. subnedlterran - 9enäß19t kontlnental
1.5. submedlterran - subatlantisch
1.6. submedlterran - eurasiatisch - kontlnental
2.5. eurasiatlsch - subozeanlsch - subatlantlsch

Arealtyp nach ZOLL ER(1954)
l. nZonale!" und "blzonalerr Arealtypus

1,1. Art der boreomeridionalen cllrtelserie
1.1.1. Art der atlantlschen, subatlantlschen Elchenwälder
1.1.2. Europälsch mesophile Laubnaldart des Fagus-Ables-cllrtels

und des Quercus-Tll1a-Acer-Laubtnlschwald-ctirtels
1.1.3. Art der Trocken- und SteppenrdäIder cles euercus

pubescens-Gllrte Is
1.1.4. Alt der kontlnentalen Steppenwälcler und Wiesensteppen

des PulsatllIa-tvalds teppengürteIs
1.2. Art der subtnerldlonalen und merldlonalen cürtelserle

1.2.1. Art der Garlden und TrockenrräIder des Quercus pubescens-
ctlrtels

1.2.2. Art der Garlden des Quercus pubescens-cllrtel.s und der
Steppenrasen des Stlpa-Gtirtels

2. "Azonaler" Arealtypus
2.1. Art der boreal-boreomerldlonalen Auen- und Sumpfvegetatlon

2.2. 1. submedlterrane-nedlterrane bzw. medlterrane-
oreophile Verirandtschaf t und Ausbreltung

2.2.2. kontinentale Vemandtschaft und Ausbreltung
2.3. europäisch-hrestaslatische Art
2.4. ublquls.tLsche bzw. mehr oder weniger kosmopolitische Art
2.5. Art mlt besonders starker Ausbreltung ln lntensiv kultl-

vLerter Vegetatlon

Blunentyp in Anlehnung an XUGLER(1970)
1. Raaliäre ElnzelblurE

1.1. Schalenblune
1.1.1. Pollenblune (ohne Nektar)

1.1.1.1. nektarführend, Nektar offen abgeschleden
1.1.1.2. nektarfilhrend; Nektar rnehr odei mlnder

verborgen
1.2. clockenblMe
'1. 3. StleItellerbIurE

1.3.1. Staubblätter lnnen
1.3.2. Staubblätter außen

2. Dorsiventrale Elnzelbl-une
2. 1. Llppenblume

2. 1. 1. elgentllche Llppenblume
2.1.2. Rachenblune
2.1.3. vlola-Typ
2.1.{. Orchts-Typ
2.1.5. Verbascum-Typ

2. 2. Schmetterllngsblurne
2.2. 1. Klappelnltchtung
2. 2. 2. Schnelleinrlchtung
2. 2. 3. Bürstenelnrichtung
2. 2.4. pumpelnrichtung

3. Infloleszenz als Blume (pseudanthlm)
3.1. Köpfchenblune

3. 1. 1. ausschlleßIlch Röhrenblilten
3. 1. 2. ausschlleBllch zungenbli.iten
3.1.3. Röhren- und Zungenblllten

3.2. Scheibenblume
3.2.1. Nektar offen abgeschleden
3.2.2. Nektar meh! oder mLnde! verborgen

3.3. Knäuelblurne
4. Insektenfallenblune

4.1, xlem[fallenblume

32 Phytocoenologia 11
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(26 o/o), S e d o - S c I e r a n t h e t e a (4 Zo) und A r r e m i s i e t e a (4 o/o).

Bei den saum-Pflanzenarten dominieren die Arten der T r i f o lio-Gera-
n i e t e a (7 6 oÄ) gegenüber denen der frischen Säume (24 %o).
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4.2.3 Sippentaxonomische Zugehörigkeit

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 = MolinioArrhenatheretea, sE = sedo-scleranthetee, Ao = Artemi-
sietea/Onopordetalia, TG = Trifolio-Geranietea, fs = frische Säume, R = Rasen, S = Saum).

(13 Arten), Labiatae (7 Arten) und Umbelliferae (7 Arten). Diesen vier Familien
gehören über die Hälfte (59 7o) aller entomophilen Pflanzenarren an. Geht man
von der voraussetzung aus, daß Insektenbestäubung zumindest auf lange zeit
hin unbedingt erforderlich isr, so kann die hohe Anenzahl gerade dieser vier Fa-
milien im Gebiet nur unter Berücksichtigung einer artenreichen Bestäuber-Ge-
meinschaft anthophiler Insekten verstanden werden. Hinzu kommt bei den Faba-
ceen sicher auch ein Konkurrenzvorteil auf trockenen, relativ stickstoffarmen
Standorten durch die Symbiose mit N-fixierenden Knöllchen-Bakterien, bei den
Umbelliferen die Konkurrenzüberlegenheit dieser hochwüchsigen Stauden gegen-
über niedrigerwüchsigen Arten.

Die Fabaceen und die Labiaten besitzen mit ihren dorsiventralen Einzelblüten
zahlreiche Sonderanpassungen an die Insektenbestäubung (s. die Blumentypen
in Tab. 4). ftir sie ist daher auch ein engeres Blütenbesucher-Spektrum zu erwar-
ten als bei Arten mit radiärsymmetrischen Blüten. Ein größtmöglicher Bestäu-
bungserfolg wird bei den meisten Arten dieser beiden Familien dadurch erreichr,
daß Nektar und Pollen zwar nur einem kleinen Kreis von Blütenbesuchern zu-
gänglich gemacht wird, dieser aber, da er z.B. über bestimmte Rüssellängen gur
angepaßt ist, solche Blüten bevorzugt aufsucht.s

t S. dazu auch die Bemerkungen zur Lernffüigkeit z.B. von manchen Andrena-, uelen
Halictus/Lasioglosszzr- und lllen Bombus-Arten im blütenökologischen Teil (Kap. 6).

fSTGAOSeMAFB
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Die compositen und umbelliferen hingegen sind durch auffällige pseudan-
thien gekennzeichnet, die als lockende schauapparate dienen unJ durch die
möglichst viele verschiedene Insektenarten angelockt werden sollen. Zwar haben
die compositen und umbelliferen im Vergleich zu den Fabaceen und Labiaten
ein viel breiteres und daher für die Bestäubung weniger sicheres Blütenbesucher-
spektrum (s. blütenökologischer Teil), aber schon durch einen einmaligen In-
sektenbesuch können zahlreiche der in dem Blütenstand vereinigten Einzelblüten
erfolgreich bestäubt werden. Dennoch ist in diesem zusammenhang zu betonen,
daß Blumentypen, die ein ziemlich breites Bestäuber-spektrum zulassen, auch
Produkte selektiver Evolutionsprozesse sind. Ihr Besitz kann als eine strategie
verstanden werden, bei der alle oder viele wege zukünftiger co-Adaptationen
noch offengehalten werden. solche Arren sind zumindest zu dem 2eitpunkt
ihres derzeitigen evolutiven Plareaus auf das ,,Nichr-Spezialisiertsein,, splziali-
sien (s. dazu auch WAGENITZ 1981). überspezialisierung kann auch ein Wettbe_
werbs-Nachteil sein (Macror. Lgl 4).

Bei den compositen kommt noch ein weiterer Gesichtspunkt hinzu, sie sind
stammesgeschichtlich eine rechr junge pflanzenfamilie. viele ihrer Arten sind in
der Lage , durch Hybridisierung und Allopolyroidie ihr generisches Material zu
vergrößern (s. dazu auch MoLoBNKE 1975). Als Folge hiervon entstehen junge
sippen mit einem besonders großen Formenreichtum und einer großen ök;ldi-
schen Plastizität. Diese jungen polyploiden sippen treten besonJers häufig z.-B.
in anthropogengeschaffenenpflanzengesellschafien auf (EHnrNooRFER lr62L).

Der Anteil dei Rasen-Pflanzenarten nimmt bei einem vergleich der vier arten-
reichsten Pflanzenfamilien in der Reihenfolge Labiatae, Fabaceae, umbelliferae,
Compositae ab, der der Saum-pflanzenanen entsprechend zu (Fig. 6). Nach Ar_
tenzahl und pflanzensoziologischer Zugehörigkeit charakterisierÄ die Labiaten
und Fabaceen in stärkerem umfang die hier unrersuchten Rasen-Gesellschaften,
die Umbelliferen und Compositen die Saum-Gesellschaften. Eine fortschreitende
sukzession führt zu einer Abnahme von Labiaten und Fabaceen und damit zu
einer Einschränkung des Nahrungsspektrums für die Insektenarten, die auf den
dorsiventralen Blumentyp der Verreter dieser Familien spezialisiert sind. Die

1009080706050403020'10 Anzoh Arten in o/o

Lob i oloe

Fqboceoe

Umbelliferoe

Compositoe

Fig' 6' Syntaxonomische Aufschlüsselung der vier im Gebiet artenreichsten Pflanzenfamilien
(Anzahl Arten pro Familie in Prozent). Ausgezogene Linier Anteil Rasenpflanzen; gepunktete
Linie: Anteil Saumpflanzen. Abkürzungen wie Fig. 5.
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Zunahme von compositen und umbelliferen kommt dagegen auch Insekrenarren
mit weniger spezialisierten Mundwerkzeugen zugute.

4.2.4 Are altypen-Spektrum

4.2.4.L Sippen- und synraxonomische Auswertung

Eine Zuordnung der einzelnen Pflanzenarten zu bestimmten Florenelementen er:
möglicht eine leichte und übersichtliche Charakterisierung ihres aktuellen Ver-
breitungsschwerpunktes. Die Ausscheidung von Arealtypen läßt jedoch primär
keine Information über Herkunft und historische Entwicklung der einzelnen
Arten zu. Dennoch hat die arealgeographische Aufschlüsselung der Arten eines
untersuchten Gebietes praktische Bedeutung: Da Arten, die einem Floren- bzw.
Faunenelement angehören, gleichzeitig auch die klimatischen Bedingungen ihres
Herkunftgebietes widerspiegeln, trdgt das Arealtypen-spektrum (im Sinne von
MEUSEL 1940,1943) wesentlich zur phytoklimatischen char-akterisierung eines
Gebietes bei.

Fig. 7. Floren- und Faunengebiete Europas (vereinfachte Darstellung). 1 alpin (alp); 2 ttlzn-
tisch (atl); 3 boreoalpin (bor); 4 eurasiatisch = eurosibirisch (euras); 5 holarktisch (hol);
6 mediterren (med); 7 eurasiatisch-subozeanisch = mitteleuropäisch (mi); 8 kontinental
(kont); 9 pannonisch (pann); 1O subatlantisch (subatl); 11 submediterran (submed); 12 sub-
taigaisch (subt); 13 taigaisch (taig); 14 gemäßigt-kontinental (gem?ißkont); 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 berücksichtigt: 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 197O) mußten vergleichbar gemacht und
auf ein verbindendes System bezogen werden (s. ausführlich KRATOCHWIL 1983a).

Nach einer arealgeographischen Analyse der untersuchten Pflanzenarten
lassen sich 45 o/o der Arten dem submediterranen, 34 7o dem eurasiatischen bis
eurasiatisch-subozeanischen, L6 o/o dem gemäßigt eurasiatisch-kontinentalen und
nur 5 7o dem subatlantischen Florelement zuordnen (Fig. 7).

Der hohe Anteil submediterraner und gemäßigt kontinentaler Pflanzenarten
ist charakteristisch für den Kaiserstuhl und durch die Floren- und Vegetationsge-
schichte erklärbar: Es handelt sich um Relikte der Spät- und frühen Nacheiszeit
und der postglazialen Wärmezeit. Einige submediterrane Pflanzenarten dürften
auch den Kaiserstuhl erst nach der postglaziale n Wärmezeit über die Burgundische
Pforte erreicht haben.

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

Gehen wir von der berechtigten Annahme aus, daß Insektenbestäubung für
die meisten der Arten dieser Familien auf längere Zeit unbedingt notwendig ist,
dann müssen auch arealgeographische Zusammenhänge zwischen dem Verbrei-
tungsschwerpunkt dieser Familien und der Verbreitung der sie bestäubenden In-
sekten erkennbar sein.

Die Zahl der im Blütenbesuch stdrker spezialisierten und sich nur an wenigen
bestimmten Pflanzenarten ernährenden (oligophagen) Insektenarten (dies be-
trifft besonders die apoiden Hymenopteren) wird im submediterranen Bereich
wesentlich höher eingeschätzt als in anderen Regionen (MICHENER 1954,
LINSLEY 1958). Das Mediterrangebiet beherbergt auch die absolut größte An-
zahl verschiedener Bienenarten (LwsLEY 1958, MoLDENKE I976a, b, MICHE-
NER 1978 zit. nach HEITHAUS 1979).

Nach Norden und mit steigender Höhenstufe nehmen - klimatisch bedingt -
die Artenzahlen der Wildbienen wesentlich ab (s. hierzu u.a. CRUDEN 1972,
HAESELER 7972, HEITHAUS 1974, LACK 1982). An deren Stelle treten als
Blütenbesucher und öestäuber weniger spezialisierte ,,Generalisten" wie z.B.
Hummeln (TERAS L97 6), die u.a. auch hinsichtlich ihrer Körpergröße und ihres
Haarkleides besser an die kühlen Klimate angepaßt und auch in gewissem Um-
fang zrr Temperaturregulation befähigt sind (RBINtc 1970, HEINRTcH 1972,
HocKING 1968)6 . Eine große Bedeutung haben häufig auch Dipteren (KEVAN
1972).

6 HIMMER (1933) hat festgestellt, daß die Körpenemperatur bei Hummeln etwa 1o "C über
der der Umgebungstemperatur liegt und bis 16'C über die Lufttemperatur ansteigen kann.
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Fig. 8. Die vier im Gebiet vorkommenden artenreichsten Familien und der Anteil ihrer
Arten an den verschiedenen Florenelementen in Prozent.

In diesem Zusammenhang kann innerhalb der compositen und umbelliferen
der höhere Prozentsatz von Arten mit eurasiatisch-subozeanischer Verbreitung
als eine arealgeographische Anpassung an die dort häufiger vorkommenden,
weniger spezialisienen blütenbesuchenden und -bestäubenden Insektenarten in-
terpretiert werden. Die Labiaten und Fabaceen mit ihren zahlreichen sonderan-
passungen sind dagegen in größerem Umfang submediterran verbreitet.

EineAufschlüsselungder Syntaxa zetgt,d,aßbeiden F est u co- B ro me-
t e a -Arten das submediterrane, bei den M o I i n i o - A r r henatherere a-
Arten das eurasiatisch-subozeanische Element überwiegt. Die Trif olio-
G e r a n i e t e a -Arren kennzeichnet die Zugehörigkeit zum gemäßigt kontinen-
talen und eurasiatischen Florengebiet, die Arten der frischen Säume die zum
eurasiatisch-subozeanischen.
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4.2.4.2 Aspekte der Vegetationsgeschichre

Die heutige Verbreitung der einzelnen Pflanzenarten muß sich keinesfalls mit der
primären verbreitung in der ursprünglichen Vegetation decken (zOLLER 1954).
so haben die hemerophilen Arten (Arten, die in ihrem vorkommen in einem be-
stimmten Gebiet unter Kukureinfluß gefördert werden) oft ihr verbreitungsge-
biet verändert und in derRegelauch vergrößert. Demgegenüber hat sich das Äräal
hemerophober Arten, deren Lebensraum unrer Kultureinfluß eingeengt wurde,
meist verkleinert. Dank der gründlichen untersuchung von zoLLER (1954), die
die primäre, ursprüngliche verbreitung der Arten der Bromus erectus-wiesen
klärte, war es möglich, eine arealgeographisch-historische Analyse der untersuch-
ten Pflanzenarten vorzunehmen.

Der Einteilung zoLLERs (L954) folgend, lassen sich zwei Drittel der unrer-
suchten Arten der boreomeridionalen und ein Drittel der submeridionalen Gür-
telzone zuordnen. Die im Gebiet vorkommenden Arten der T r if olio-
G e r a n i e t e a gehören fast ausschließlich derboreomeridionalen Gürtelzone
und innerhalb dieser den steppen- und Trockenwäldern des euercus pubescens/
Quercus petraea-Girtels an, die der frischen säume d,em Fagus-Alles-Giirtel und
d,em Quercus-Tilia-Acer-Laubmischwald-Gürtel (Tab. 5). Die vorkommenden
F e s t u c o - B r o m e t e a -Arten haben ein sehrweites Arealtypen-spektrum.
Neben den maximal nur in zwei Gürtelzonen vorkommenden Arten (,,zonale..
und ,,bizonale" Arealtypen nach Z}LLER)1 der kontinalen Steppenwälder und
wiesensteppen d,es Pulsatilla-waldsteppengi.irtels finden sich in dieser Klasse am
häufigsten solche, die über mehrere Gürtelzonen verbreitet sind (,,azonale.,
Arealtypen nach ZoLLpR), deren arealgeographischer schwerpunkr bei vielen
jedoch im submediterranen Bereich liegt. Die im Gebiet vorkommenden Arten
der M o I i n i o - A r r h e n a r h e r etea gehörenfastausschließlichder
borealen und boreomeridionalen Gi.irtelzone an. Ihre ökologische Amplitude ist
sehr groß; zahlreiche ihrer verrreter lassen sich demzufolge auch als ubiquisten
einstufen.

Der vorwiegend submediterrane verbreitungsschwerpunkt der F e s r u c o -
B r o m e t e a -Arten des Gebietes ist eindeutig. Bei derMehrzahldieser Arten
handelr es sich jedoch um solche, die nach zoLLER (1.c.) mehrere (mindestens
zwei) Gürtelzonen besiedeln können (Tab.5). Dies mag vielleicht darin begrün-
det sein, daß in verschiedenen Gürtelzonen genügend primäre Sonderstandorte
für F e s t uco-Brometea-Anen vorhanden waren, z.B. flachgründige stand-

? Unglücklicherweise haben die Begriffe ,,zonal" und ,,azonal", die sich nach der in der
Geobotanik gebräuchlichen Definition auf Pflanzengesellschaften beziehen, die im einen
Fall in einer Klimazone großflächig vorkommen und diese bestimmen (zonrl), im anderen
Fall nur kleinflächig auf Sonderstandorten wachsen (azonal; s. z.B. WILMANNS l9Z8)
im System von ZOLLER (1954) eine andere Bedeutung; sie werden daher in Anführungs-
striche gesetzt:

Die primäre Verbreitung der ,,zonalen" Arten dehnt sich immer nur über einen Vegeta-
tionsgürtel aus, die der ,,bizonalen" reicht über zwei bis drei arealgeographisch mehr oder
weniger vetwandte und unter relativ ähnlichen klimatischen Bedingungen sich entwickeln-
de Vegetationsgürtel. Die primäre Verbreitung der ,,azonalen" Arten erstreckt sich über
mehrere arealgeographisch verschiedene Vegetationsgürtel, die sich unter voneinander
völlig abweichenden physischgeographischen Bedingungen enwickelt haben.
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Tabelle 5. Aufschlüsselung der im Gebiet vorkommenden entomophilen pflanzenarten nach
der von zoLLER (1954) entwickelten Arealtypen-Einteilung unä zuordnung zu pflanzen-
soziologischen Einheiten.

Festu-
co-
Bro-
netea

MoLinio-
A!rhena-
theretea

Sedo-
Scle-
ranthe-
tea

Arte-
misie-
tea,
Ono-
porde-
taIla

Trlfo-
Iio-
Gerani-
etea

frische
Säume

ZONAL"; "BIZONA!"
boreomerl-
dional
europ. nesophile
Laubwaldarten des
Fagus-Ables-Gürte Is
und des Quercus-
t 1l 1a-Acer-Laub-
inischwa 1d-Gtlrte Is

Arten der Trocken-
und Steppenwälder
des Quercus pubes-
cens -GtlrteIs

Arten der kontlnen-
talen Steppenr.rä1der
und lllesensteppen
ales Pulsatilla-waId-
steppen-Gtlrte ls
submer
nal

ldlo-

1

I

4 I

13

1

2

2

"AZONAL''

südeurop. -montan-
mittel-eulop. Rasen-
arten i europ. bls
t estaslat.Arten
Arten der boreal-
boreomer 1d iona len
Auen-u. Sumpfvege-
tation r Ublquls ten,
Kosnopollten; ln
hohern Maße henero-phlle Arten

14

2 12

2

1

orte an Felsnasen und -bändern, schutt- und Rutschhalden, natürliche Abbruch-
kanten an Lockergesteinen (2.8. Löß und z.T. auch Kiesinseln). Ein geringerer Teil
der F e s t u co -B ro merea-Arrenläßtsichvorwiegendderboreomeridio-
nalen Gürtelzone zuordnen: Arten, die nur noch eine weitere Gürtelzone besie-
deln, und die nach ihren primären Standorten den kontinentalen wiesensteppen
d'esPulsatilla-waldsteppen-Gürtels angehören. Die T r i f olio - Geranietea -
Arten dagegen haben einen deutlichen schwerpunkt im kontinentalen Bereich.
Nach ihren primären standorten gehören sie fasr ausschließlich den steppen- und
Trockenwi.ldern des Quercus pubescens/Quercus petrerca-Gürtels an (Tab. 5). Der
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aktuelle verbreitungsschwerpunkt der T r i f olio-Geraniet ea-Gesell-
schaften liegt ebenfalls in der boreomeridionalen Gürtelzone, wohingegen in der
submediterranen oder mediterranen Gürtelzone solche GesellschaftJn praktisch
fehlen (DrcnscHKE 1982).

Betrachtet man die s u k z e s s i o n des hier unrersuchten Halbtrockenrasen-
Komplexes unter arealgeographischen Gesichtspunkten, so verringert sich mit
der Abnahme der F e s t u c o -B ro metea-Artendassubmediterraneund
eserhöht sich entsprechend durchZunahmeder Tr i fo I i o - G e r a n i e r e a-
Arten das kontinentale (boreomeridionale) Florenelement. Die sukzessionssta-
dien entsprechen somit arealgeographisch in ihrer Aufeinanderfolge immer mehr
dem Arealtypen-spektrum der potentiellen natürlichen Vegetation des Gebietes.
wie die Konrakt-wald-Vegetation am Rande der Fläche vermuren läßt, ist die
potentielle natürliche Vegetarion des Mesob ro merum glob ularie-
t o s u m wahrscheinlichein Flaumeichen-Wald ( euercerum p ubes-
c e n t i s ); imFalledesfrischeren Mesob romerum primuleto-
s u m würde sich wohl ein wdrmeliebender Eichen-Hainbuchenwald oder ein
Seggen-Buchenwald ( C a ri ci-Fageru m) einstellen. Die Eichen-reichen
waldgesellschaften beherbergen einen hohen Anteil boreomeridionaler saum-
Pflanzenarten. Die Arten der M o I i n i o - A r r henat h eret ea unddie
der frischen Säume haben zwar ihren schwerpunkt in der boreomeridionalen
Gürtelzone, jedoch bestätigt sich auch hier die größere arealgeographische Am-
plitude der Rasen-Pflanzenarten gegenüber der der saum-pflanzen"rt.n. während
erstere in mehreren Vegetationsgürteln vorkommen können, gehören letztere nach
ZoLLER (1.c.) nur einer, maximal nur zwei Gürtelzonen an.

Es soll im späteren Teil der Arbeit die Frage erörterr werden, ob, und wenn
ja, in welchem Umfangdiese,,a r e a lg eographische Umschich-
t u n g" auch für die blütenbesuchenden Insektenarren von Bedeutung ist und
ob sich auch hier veränderungen im Blürenbesucher-Spekrrum ergeben, äie einen
arealgeographischen Bezug haben.

4.2.5 Blumentypen-Speknums

Der Aufschlüsselung der im Gebiet vorkommenden Blumentypen lag im wesent-
lichen das system von KucLER (Lgzo) zugrunde. Dieses wurde in folgenden
Fällen geändert: KUcLER ordnete u.a. die umbelliferen, Euphorbiaceen und
Valerianaceen neben den Liliaceen und Rubiaceen in die Gruppe der pflanzen
mit radiären Einzelblumen ein, obwohl gerade die drei erstgenannren Familien
typische Pseudanthien ausbilden. Diese von KucLER (l9zo) vorgenommene
Zuordnung erscheint blütenökologisch wenig sinnvoll. Aus diesem Grunde wur-
den die umbelliferen und Euphorbiaceen (Euphorbia cyparis.sras) in die Gruppe
der Arten mit Infloreszenzen als Blumen (pseudanthien) zugeordnet und hier
den Köpfchenblumen als scheibenblumen gegenübergestellt (im Falle der umbel-
liferen und der Gattung Euphorbia als Scheibenblumen mit offen abgeschiede-
nem Nektar). Diesen Scheibenblumen mit offenem Nektar stehen solche mit

E Wir wollen anstelle des von KUGLER (197O) ggps:ig1en Ausdruckes ,,Blütentyp., den Aus-
druck ,, B I g - " 

n t y p " verwenden, da es sich in diesem Zusammenhang um eine be-
stäubungsbiologische Bezugseinheit handelt.
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mehr oder minder verborgenem Nektar gegenüber. Hierzu gehört der im Gebiet
vorkommende Vertreter der Valerianaceen (Valeriana wallrotbü), der zwar hin-
sichtlich seiner Einzelblüten Trichterblumen besitzt, jedoch ein pseudanthium
gebildet hat, das dem der Umbelliferen ähnelt.

Ergänzend zu den von KUGLER (1970) beschriebenen Blumentypen wurde
ein weiterer hinzugefügt, dem Galium aerum zuztrordnen ist: die K n ä u e I -
b I u m e . Hierunter verstehen wir einen Infloreszenz-Typ, bei dem viele kleine
Einzelblüten einen knäuelförmigen Blütenstand bilden, der als blütenökologische
Einheit wirkt.

Nach dieser Einteilung in verschiedene Blumentypen besitzen 27 d,erimGebiet
untersuchten Pflanzenarten (38 %o) Infloreszenzen als Blumen und 16 Arten
(23 Yo) radiäre Einzelblumen. Eine Art (Vincetoxicum birundinaria) har eine In-
sektenfallenblume (hier: Klemmfallenblume).

Das prozentuale Verhdltnis von Arten mit dorsiventralen Einzelblumen zu
Arten mit Floreszenzen als Blumen ist etwa gleich groß. Beide Strategien schei-
nen unter blütenökologischen Gesichtspunkten im Gebiet annähernd den glei-
chen Bestäubungserfolg zu gewährleisten. während den Arten mit dorsiventralen
Einzelblumen ein engerer Blütenbesucher-Kreis vorbehalten bleibt, ,,bauen,.
Arten mit radiären Einzelblumen oder Pseudanthien und damit leichter zugäng-
Iichen Nektar- und Pollenquellen auf mehr oder weniger zufälligen, aber dement-
sprechend auch häufigeren Insektenbesuch wenig im Nahrungserwerb speziali-
sierter Insektenarten. Für sie können auch Lepidopteren, Dipteren und in Aus-
nahmefällen sogar Coleopteren als Bestäuber eine Bedeutung haben. Dieses
schließt das vorkommen von srenanthen Bienenaften, die bestimmte pflanzenar-
ten mit Pseudanthien besuchen, nicht aus (s. blütenökologischer Teil).

Pflanzenarten mit radiären Einzelblumen sind nur zu einem Viertel im Gebiet
vertreten. Ihr Prozenrsatz liegt demnach auch deutlich unter dem der Arten mit
Pseudanthien.

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

Während die phylogenetisch ursprünglicheren Familien mit radiären 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 Blüten ermöglichen, schränken die höher evo-
luierten Familien (Campanulaceae, Primulaceae, Caryophyllaceae) durch Verla-
gerung wesentlicher Blütenorgane in die Tiefe (Einführung der 3. Dimension im
Blütenbau) das Blütenbesucher-spektrum wesenrlich eine. Die phylogenetisch
ursprünglicheren Familien mit Pseudanthien sind solche mit Scheibenblumen
und offenen, für Insekten leicht zugänglichen Nektarien (Umbelliferen, Euphor-

e Die Verlagerung der Nektarien in die Tiefe und die Schaffung eines besonders geschützten
,,Nektarraumes" mit höherer Luftfeuchte verhindert gleichzeitig auch ein schnelles Aus-
trocknen des Nektars. Dies ermöglicht vor allem denjenigen Insektenarten eine Nahrungs-
aufnahme auch zu Tageszeiten höherer Lufttemperatur, die aufgrund des Baus ihrer
Mundwerkzeuge nur flüssigen Nektar aufnehmen können (s. dazu auch CORBET et al.
1979\.
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biaceen). Bereits die valerianaceen (im Gebiet: Valeriana uallrotbü) bilden klei-
ne Trichterblumen im Blütenstand aus und verlagern die Nekrarien in die Tiefe
der Blüte. sie vermitteln zu der zweiten Gruppe, f-i.ir die eine morphologische Dif_
ferenzierung der Einzelblüten im slürenstand- charakteristis.t isi (ncii,r.nblüten
und zygomorphe Blüten). Hierdurch wird ebenfalls wieder eine Einengung des
Blütenbesucher-Kreises erreicht. An der Basis dieser Gruppe stehen die Dipsaca-
ceen, die mit den valerianaceen eng verwandt sind, und - pirytog.n.tisch jünger -die Globulariaceen und compositen (s. dazu auch TaxnriyiN"l973).

Der größere ,,evolutive Erfolg" der Arten mit pseudanthien gegenüber denje-
nigen mit Einzelblumen liegt - wie bereits erwähnt - darin beirindet, daß bei
einem einmaligen Insektenbesuch zahlreiche Einzelblüten simultän bestäubt wer-
den können. unter diesen Gesichtspunkten kann im untersuchungsgebiet der
höhere Prozentsarz der Arten einerseits mit dorsiventralen EinzelbliÄen, ande-
rerseits mit Infloreszenzen als Blumen (pseudanthien) nur in Zusammenhang mit
der größeren ,,Bestäubungschance" erklärt werden, die Arten mit solchen Blu-
mentypen besitzen. Eine artenreiche, mannigfaltige Bestäuberfauna ist im Gebiet
hierfür vorhanden (s. zoologischer Teil).

Die Anen des F e s t uco -Bro metea zeigeneinannäherndausgewo-
genes Verhdltnis von radiären zu dorsivenrralen Einzälblumen, bei den Arten der
T r i fo I i o - G e r anietea, Molinio-Arrhenatheretea und
der frischen säume tritt an die stelle der Arten mit radiären Einzelblumen ein
höherer Anteil von Arten mit pseudanthien.

Der Anteil dei Arten mit dorsivenralen Einzelblumen ist sowohl nach pflan_

_z_ensoziologischer 
Zugehörigkeit als auch nach Arealtyp weitgehend gleichveiteilt.

wie bereits erwähnt, überwiegt bei den Festuco-B ro merea-Artender
Anteil submediterran verbreiteter Arten, bei den M o I i n i o-Arrhena-
t h e r e r e a -Arten und Arten der frischen säume das eurasiatisch-subozeani-
sche, bei den T r i f o I i o - G e ranietea-Artendaseurasiatischgemäßigt
kontinentale Element. Dies bedeutet, daß in der submediterranen und auch in
der boreomeridionalen Region genügend Blütenbesucher existieren, die an den
dorsiventralen Blumentyp angepaßt sind.

Anders verhdlt es sich mit der Veneilung der Arten mit radiären Einzelblu_
men und Pseudanthien, von denen die ersterenhäufigerin Festuco-Bro -
m e r e a -Gesellschaften vorkommen und in größerä umfang die submedirer_
rane Region kennzeichnen, letztere - zumindist für die unters,i"ht.n syntaxa _
gehäuft in der boreomeridionalen Region auftreren. Ein Grund könnrein der ge-
ringeren ,,Bestäubungschance" liegen, die boreomeridional verbreitete pflanzen-
aften - bedingt durch eine artenärmere Bienenfauna - in dieser Region besitzen
und die sie über Pseudanrhien (Erhöhung der Bestäubungswahrslcheinlichkeit
d'rch Häufung von Einzelblüten in einem Biütenstand) äogficherweise aus-
gleichen.

4.3 Blühphänologie

4.3.1 Floreszenzmenge

von anthophilen Insekten besuchte pflanzenarten blühten im Gebiet in den Jah-
ren L979 und 198o von Anfang März bis Ende November. Ihre Anzahl im Jahres-
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Fig. 9. Anzahl blühender und von lnsekten besuchter Pflanzenarten im Jahresverlauf(_1979,___1980).

verlauf stellt die Figur 9 fnr 7979 und 1980 dar. Ein Arten-Maximum wurde
L979 mit 33 Arten Mitte Juli, 1980 mit 36 Anen Anfang September erreicht.
7979 war im August eine deutliche Abnahme der Artenzahlen (auf 17 Arten)
und ein zweites Maximum Anfang oktober mit 29 Anen festzustellen. 19g0 blieb
über die Monate Juli, August und Anfang september die hohe Artenzahl von
34 Arten fast konstant erhalten.

In den Monaren Juli und August sind im Durchschnitt über 34 pflanzenarten
im Gebiet simultan in Blüte. Dies entspricht fast der Hdlfte aller der im Gebiet
vorkommenden entomophilen Pflanzenanen.

In der Tabelle 6 sind die verschiedenen phänologisch erfaßten Floreszenzry-
pen mit ihren maximal erreichten Blüten- bzw. Blütenstands-Zahlen für die Jahie
1979 und 1980 einschließlich ihres Mittelwertes angegeben. Von den 71 Arten
wurdbn bei 16 Arten (23 yo) Einzelblüten, bei 33 Anen (46 yo) Infloreszenzen,
bei 19 Ärten (27 7o) Synfloreszenzen 1. Ordnung und bei 3 Arten (4 %) Syn-
floreszenzen ab 2. ordnung phänologisch aufgenommen. Bei der weiteren Analy-
se werden diese Floreszenzrypen zunächst als vergleichbare Größen gleichrangig
behandelt. Dies ist sicher für den größten Teil der Pflanzenarten, bei denen Ein-
zelblüten oder Infloreszenzen gezahlt wurden, gerechtfertigt, zumal Einzelblüten
und Infloreszenzen, wenn letztire 'Pseudanthien bilden, blütenökologisch gut
miteinander vergleichbar sind. Nach dieser Methode lassen sich die Blüten- bzw.
Infloreszenzhäufigkeiten und die Floreszenzdominanzen der im Gebiet vorkom-
menden Arten aufzeigen und miteinander vergleichen.

Die Wene der Floreszenzdominanzen errechnen sich nach folgender Formel:

) Blumenmengen einer Art A
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12

Höuf ig keitsktosse

raur tgKej,tsklasse F lores zenzabundan:

2
3
4
5
6
7
I
9

10
1'l
12
l3
14
15
16

2-4
4-8
8 - 16

16-32
32-64
64 - 128

128 - 256
256 - 512
512 - 1024

1024 - 2048
2048 - 4228
4228 - 8436
8456 - 16912

16912 - 33824
33824 - 67648

fiS..t!. Verteilung der Floreszenzhäufigkeiten nach pRESTON (1949). Auf der Abszissewird die absolute Anzahl der Floresze.nzön-p1o yA,rt (gestaffert in uaurigr.eitsr.ressen), auf dirordinate die Anzahl der Anen p.ro Häufigkeitsklassäabgetrager. B.i ji;;;;;t;Ägkeitsklas_
sen handelt es sich um eine- Riihe von ],oktaven,,, *äu.i Z,r* ,,öni"*- .iriä rnt -"ttgleichzusetzen ist, in dem sich die Anzahl der Floreszenzen pro Art verdoppelt. Arten, derenFloreszenzzahl zwei Häufigkeitskrassen zuzuordnen ist (2.8. 2, 4, g, re , 

'E), 
ä+ usw.), wer-den je Häufigkeitsklasse nur zur Hälfte gewertet.

Subrezedente Arten besitzen weniger als 0,1 o/o Floreszenzen gemessen an der
Gesamt-Floreszenzzahl des Gebietes, rezedente o,l-! o/o, subdÄinant - t-s-i,
dominante 5-15 %6 und eudominante mehr als 15 %.
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Die Figur 1o gibt die Verteilung der Floreszenzhäufigkeiten wieder (in Anleh-
nung an PRESToN l9+9).

Hinsichtlich ihrer Floreszenzmenge waren im Durchschnitt d,er lahre 1979/
1980 38 o/o a,ller Arten subrezedent, 41 o/orezedent,17 % subdominant, 3 zo do-
minant und I 7o eudominant. Als eudominante Art kommt im Gebiet Hippocre-
pis comosa vor, dominante Arren sind Euphorbia cyparissias, primuia' oeris,
Coronilla aaria und Origanum oulgare.

Ein Vergleich der vier artenreichsten Familien hinsichtlich der Dominanzver-
hältnisse 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 F e s t u co - B ro m e r e a- und die Mo I i n io - Arr h e n at h e-
r e t . alo -Arten kennzeichnet ein höherer Anteil rezedenter pflanzenarten, die
T r i f o I i o - G e r a n i e t e a -Arten und die der frischen Säume im derzeitigen
Stadium der Sukzession ein höherer Anreil subrezedenter Arten.

wir geben im folgenden eine evolutionsbiologische Deutung dieser Ergebnisse:
Eine so große Anzahl von Pflanzenarten kann langfristig nur dann koexistieren,
wenn genügend Anpassungen an einen bestimmten Blütenbesucher-Kreis und ein
bestimmtes Blühsyndrom im Laufe der Evolution herausselektiert wurden, die
eine Bestäubung sichern (Ausnahme: pflanzenarten mit überwiegend vegetativer
vermehrung). In der weiteren Analyse der Ergebnisse werden solche möglichen
Anpassungen eine besondere Beachtung finden.

Fig. 11. Die Dominanzverhältnisse innerhalb der vier artenreichsten Pflanzenfamitien des
Untersu chungsgebietes.

r0 Die Aussagen beziehensich auf die,,ausgedünnte" Aftengarniturder Arrhen ath e-
r e t u m -Brache des Untersuchungsgebietes.
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Es liegt nahe, daß eine Pflanzenart, die zu einer besrimmten Zeitin einem Ge-
biet blühend vorkommt, eine untere Blumenmenge nicht unterschreiten darf,
will sie sich eine Bestäubung durch Insekten sichern. Eine zu große Blumenmen-
ge einer Art in einem Gebiet ist jedoch ebenfalls für sie mit gewissen Nachteilen
verbunden. Einerseits ist die Anzahl der lnsekten in diesem Gebier limitiert;
eine Zunahme der Blumenmenge würde ab einer bestimmte n oberen Grenze die
Bestäubungswahrscheinlichkeit nicht mehr erhöhen: die energetischen ,,Kosten"
stünden in keinem günstigen Verhältnis zum ,,Nutzen". Andererseits erhöht sich
der Anteil jener Pflanzenarten rasch, die mit geringeren Blumenmengen vorkom-
men, das gleiche Blühsyndrom zeigen, den Insekten jedoch keine oder nur wenig
Nektar- und Pollennahrung bieten (HEnIRIcH L975a). Diese Arten verringern
wiederum die Anzahl ,,erfolgreicher" Blütenbesuche. Auf eine konvergente Evo-
lution von Blumentypen, sog. B I üt e n m i mikry, beisystematischver-
schiedenen Taxa (Anen, die synchron blühen, sympatrisch vorkommen und das
gleiche Blütenbesucher-Spektrum besitzen) weisen u.a. auch MAcroR (197 l,
1974) und YEo(1972) hin.Eine ,,8I um e nry p- Ko n verg e n z" gleich-
zeitig blühender Pflanzenanen mit Pollen- und Nektarbelohnung wurde von
MACIoR (1970, 1973, 1975) und BnowN & KoDRrc-BRowN (1979) auch für
Gebiete festgestellt, in denen nur wenige Bestäuber vorkommen. Leider fehlen
in diesen Arbeiten genaue Angaben über die Blumendichte.dieser Pflanzenarren.
Es ist jedoch zu erwarten, daß sie sich hierin nicht sehr stark unterscheiden.

Die Mehrzahl der Anen hatte im Untersuchungsgebiet 32-64 bzw. 128-
256 Floreszenzen. Diese Floreszenzen-Zahlen scheinen für viele Arten die größte
Bestäubungswahrscheinlichkeit zu gewährleisten. Für die dominanten Arten ist
bemerkenswen, daß mit einer Ausnahme nur je ein Verrrerer pro Blumentyp
vorkommt, obwohl fast alle, wie noch ausgeführt wird, auch zeirlich in ihrer
Blühzeit eingenischt sind.

Familien, deren Arten sich auf einen engeren Blütenbesucher-Kreis speziali-
siert haben (Fabaceae, Labiatae), besitzen die größte Anzahl verschiedener Flores-
zenz-Häufigkeitsklassen (Dominanzgruppen). Arten, die nur in geringer Blumen-
menge in einem Gebiet vorkommen, können mit Arten, die größere Blumenmen-
gen produzieren, nur in folgenden Fd,llen zur selben Zeit synrop koexistieren:
Entweder müssen sie über ein eigenes Artenspektrum von Blütenbesuchern ver-
fügen (wodurch eine Konkurrenz um die Bestäuber vermieden wird), oder sie
profitieren bei Blumentyp-Konvergenz als Arten mit geringen Blumenmengen
von dem Blütenbesucher-Kreis einer in hoher Blumenmenge vorkommenden
Art (HBINntcH L975b). Bei der zuletzt erwähnten Strategie, bei der meisrens
von diesen Pflanzenanen auch nur geringe Nektarmengen geboten werden, ist es
jedoch ,,vorteilhaft", mit der Haupt-Blütezeit etwas später einzusetzen, zu einem
Zeitpunkt, an dem den Blütenbesuchern das ',,S u c h b i I d" (TnoERGEN
1960) bzw.,,Ö k o s c h e m a" (BERNDT & WINKEL 1974,1978) der,,loh-
nenden Nektar- oder Pollenblume" noch gut in ,,Erinnerung" ist.

Für Pflanzenarten der Familien, deren Arten über einen sehr großen Blütenbe-
sucher- und Bestäuber-Kreis verfügen (Umbelliferae, Compositae), muß als Er-
gebnis der interspezifischen Konkurrenz ein weitgehend ausgeglichenes Verhält-
nis der Blumenmenge vorhanden sein. Die möglichen Konsequenzen bei einer
Ungleichheit sind bereits diskutiert worden.
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Die schon seit sehr langer zeit auf der untersuchungsfläche wachsenden Ra-
sen-Pflanzenarten zeigen also einen höheren Blumenmengen-Anteil, die in der
Regel erst seit etwa 4o Jahren im Gebiet flächendeckender aufrretenden Saum-
Pflanzenarten geringere Blumenmengen. Dieses Ergebnis kann nicht auf die unter-
schiedliche Deckung der Rasen- und saum-pflanzenarten auf der untersuchungs-
fläche zurückgefühn werden (s. auch die in der Tab.2 angegebenen Deckungs-
werte). Die folgende Hypothese bietet sich hier an:

Die Rasen-Pflanzenarren, die in ihrer Blumenmenge in der mittleren Häufig-
keitsklasse aller untersuchten Pflanzenarren liegen (Fig. 12), hatten eine lange
Zeitspanne zur Verfügung, um sich hinsichtlich ihrer Blumenmenge an die im
Gebiet vorhandene Bestäuberfauna zu adaptieren. Die von ihnen gebotene An-
zahl von Blumen garantiert größrmöglichen Bestäubungserfolg. Die Frage nach
der unteren und oberen kritischen Blumenmenge wurde bereits eröner (s.o.).

Die meisten Saum-Pflanzenarten sind hinsichtlich ihrer Blumenmenge im Un-
tersuchungsgebiet als subrezedenr einzustufen; die Besräubungs-wahrscheinlich-
keit könnte daher geringer sein als bei den meisten Rasenpflanzen. Es kann noch
nichts darüber ausgesagt werden, ob die saumarten generell eine geringere Blu-
mendichte bilden als die meisten Rasenarten oder ob für die Entstehung eines co-
adaptiven systems zwischen größerflächig verbreiteten staudenfluren und ihren
Bestäubern noch nicht genügend Zeit vorhanden war, um die Blumenmengen der
lokalen Bestäuberfauna anzupassen, saum-Pflanzenarten, bei denen eine Besied-
lung vorwiegend vegetativ erfolgt (2.8. Peucedanum ceraaria) werden jedoch in
Bezug auf ihre Blumendichte weit unter den Werten von Arten liegen, die sich

Prozentontei I

Rosen/So um-Pf I onzenorten

subrezedent subdominont eudominonl
rezedent dominonl

Fig.12. Prozentanteil Rasen- bzw. saum-Pflanzenarten pro Dominanzgruppe; schraffiert:
Rasenarten, Punktraster: Saumarten.
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vorwiegend generativ ausbreiten (2.8. coronilla oaria, die eine besonders große
Blumenmenge hat).

4.3.2Die Blühzeiten der einzelnen pflanzenarten und ihr jahreszeitlich
wechselnder Aspekt (Blumenwellen)

Die Figuren 13 und 14 geben die jahreszeitliche Staffelung der Blühaspekte der
einzelnen Pflanzenarten im Jahresverlauf wieder. Die Reihenfolge richtet sich
nach dem Zeitpunkt der maximal erreichten Blumenmenge pro pflanzenart, die
jeweils IOO 7o gesetzt wurde.

Die das brachliegende M e s ob ro metum unddas Arrh enathe-
r e t u m aufbauenden Pflanzenarten lassen über die gesamte Vegetationsperio-
de hin von März bis November eine kontinuierliche Abfolge ihrer Blühmaxima
erkennen. Eine solche zeitliche Staffelung im jahreszeitlichen Auftreten ist nur
als ein Produkt selektiver Prozesse zu versrehen (MAcIoR lg7L, 1974, 7977,
PAULUS 1978).

schon RoBERTSoN (1895, L924) hat die Hypothese formulierr, daß die Evo-
lution der Blühzeiten unter dem Selektionsdruck der Bestäuber entstanden ist
und zu einer zeitlichen Staffelung im Jahr geführt hat. In der Evolution der BIüh-
zeiten, der Blühdauer und der Blumentypen einzelner pflanzenarten innerhalb
einer Pflanzengesellschaft ist ein Hauptfaktor der wettbewerb der Besräuber um
das begrenzte Nahrungsangebor (RoBERTSoN 1924, HocKrNG 196g, CRoAT
1969, KEVAN 1970, 1972, MoseurN 1971, FRANKTE, BAKER & OPLER 1974,
STTLES 1975, PoJAR 1974, READER 1975, HETNRTCH 19762, HETTHAUS 1979,
WASER 1978a, b, PLEASANTS 1980). Je höher die Anzahl blütenbesuchender
Insekten in einer Biozönose ist, die in gegenseitiger wechselwirkung um den
dichtebegrenzenden Faktor ,,Nahrung" stehen, um so stärker ist der interspezifi-
sche wettbewerb und entsprechend vielfältiger sind die strategien der Insekten,
die zu einer Konkurrenzverminderung oder gar -vermeidung führen. Die Staffe-
lung der Blühzeiten bei den verschiedenen pflanzenarten ist eine Möglichkeit,
diesen Konkurrenzdruck möglichst gering zu hahen. Ftir die pflanzenarten kann
das ,,Blütezeit-Displacement" auch als eine Langzeit-Evolutionsantwort betrach-
tet werden, durch welche Hybridisation vermieden wird. Beobachtungen hierzu
wurden von LEvrN & KERSTER (L967) und LevrN & ScHAAL (lga7}) an der
Schmetterlings-bestäubten Gattung Phlo x gemacht.

Auffällig ist, daß sich die Bliihzeiten der in der ersten Jahreshälfte blühenden
Pflanzenarten weniger überlappen als die der zweiren Jahreshälfte. Daraus läßt
sich der Schluß ziehen, daß bei den in der ersten Jahreshälfte blühenden pflan-
zenarten ein größerer selektionsdruck auf zeitliche Separierung wirkt. Die gestaf-
felten Blühzeiten zeigten in den beiden untersuchten Jahren die gleiche zeitliche
Position und Reihenfolge, abgesehen von einigen wenigen Ausnahmen (Fig. 13
und 14). Ahnliche Ergebnisse über eine solche über Jahre hin feststellbare Kon-
sranz fanden HETNRTcH (197 6b) und ANDERSoN & HuLBRTcHT ( l94O).

obwohl die höchste zahl gleichzeitig blühender pflanzenarren erst im Juri
erreicht wird, haben die meisten der untersuchten pflanzenarten ihr Blühmaxi-
mum im Juni (Fig. 15), die größte Blumendichte gibt es jedoch im Mai und
August (s.u.). Dieses Ergebnis Iäßt vermuten, daß für die entomophilen pflanzen-
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Mo r2 April Moi Augusl Seple nbetl Oklober Nove mba

_41I:,,,.,.,.,.L Pulsolillo vulgoris

,.<:f:,::,,,,,\ Corex humilis

l:i::i::\' Violo hirlo

--rrl.::,,,,,,:l)\* Ptimulo veris
ri:::l\ Polent i I I o tober Do e m o nto n 1

l\ Totoxocum loevigolum

-J#/.,'i',',':',iI\ Eupho.bto cyporissios

l:",1^ Orchis simio

f:i:::::::::i:i:::\L Anlhyllis vulnerorio

Ä.:-:r:\ Globulotio punctolo

H i mo nlogl ossum hr rci nu m

-4f,,,,,,,,,i+1.* Htppocrepis comoso

-<f,:.'\* Arobis hirsuto

1..\ Veronico chomoedrys

Htetocium pilosetlo

t/; r:: \ R o n u n cu t u s bu t bo su s/ ne mo rosu :

J::i:::::::::::::i\ Anlhriscus sylveslris

Di onlhus corlhu si onoru m li::::::::::.:)>\

Geronium songuineum lf:::,::.::::Ti:*I
Med icogo I u pul t no /a:::::::::.::.::::i :. 

:l\

Silene nulons ,z', ,.,\

Sotvto prolehsrs l.,,,,lll*
Ttilolium monlonum lt,.:,,,,IX*r......d

Onobtychis viciilolio l:::r:::::r:::a-Ihxl

Vicio soltYo l:::::\

Trtfolrum olpestre ,,4:.::,:li:Hl
Anscompl i s pyro m ido I is l::::t::x

Scobioso columbgrio ;4i,,,,,,,h1L*
V i ncelox icu m hi tund i nori o /it,,',)>.1
Chryso nl he mu m I e uco nthe mu m /:.::.:.:\L1

Lolus corniculolus l:r!::.\1::r:1:r!r: !L

Compo nu I o rol u nd i lo I i o _-1,: .:\.,:::::-

Genislo linctorio 1,,,)\-
Slochys reclo l::::.Y\l::r'::::::::::iu

Kndulio orvensis /r::::::::::|i1*

Medicogo x vor li,.Y\
ftilol ium protense

Fig. 13. Phänologie, der 1979 im Untersuchungsgebiet von Insekten besuchten Pflanzenar-
ten; mer(imal erreichte Blüten- bzw. Blütenstandszahl pro Art = 1OO %.
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Thymus pulegioides
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Hierocium umbellolum
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Aslet ltnosyris

Solidogo virgoureo
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Mörz Aoril Moi Juni Juli \u9usl ;epte mber lot tobe. lNovember

r'f::l:::il:}r iorex humilis

lffi,'il'N Pulsolillo vulgoris

r4:::l::::::::ii\ Violo hirto

l\ /;,:\ Toroxocum laevigolum

--#:::l:::li::::i:l-iL Primulo veris

i,iL Pol enl i llo lobernoe mon lon i

uphorbio cyporissios

Ffi::i1:::::r:r:r:l:i\ ilobulorio punclolo

l-l:,ii,,,,i\. Orchis simio

,f::,,,',i.\o Arobts hirsulo

..d:,',,,1,,,,,,,4* Hippocrcpts comosa

/*,;-\xl Hi.rocium piloselld

,/;,i,l,hx- H i moolog lossu m hirci num

Anthyllis vulnero.io

Viciq sepium

,ß::i. Anthnscus sylvestris

ll.üi$*t R o nu ncu I u s bul bosus I nemor osu s

#,ä\ Veronrco chomoedrys

,/lX Vicio solivo

-"dii,,ii-b* Onobrychis viciitotio

/ir:N Silene nulons

-diü,ili\ Dionthus cor lhusionorum

.o{,:äii.t,i.,;.,t,,t-tf -
Geranium songuineum

Solvio Drotensis
ffi---T----

-:.:r:1:11:l:üiii:i: :.i1:r:l:iL Medicogo lupulino

Trilolium monlonum

6'd Vi nce I oxicum hi.undi no. i o

l,r,l\-l Trilolium olpeslre

/4.::::t:. Anocomp li s pyro mi dol i s

,Ll:*l Chrys o nt hemum leuco D I h emum

Co m ponu lo rol und i I o I i o ,1,ii)f-
Voletiono wollrothii Ii:: t: t:::: t:t:t::.:\

noulto orvensis #::il:::ii:iiiil*F].}'J
Co mponulo persic i I ol io /,,i}r'*
Medicogo x vorio l.h-.il
Scobioso cotumbotio _l__fffii::i.:1r-h51l

Fig. 14. Phänologie, der 1980 im Untersuchungsgebiet von Insekten besuchten pflanzenar-
ten; maximal erreichte Blüten- bzw. Blütenstandszahl pro Art = 1OO %.
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-.6,,,,,,,',,,,,,,,,,\{-
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1979 70 Arten 
=1980 71 Arten 2

6 Mittelwert':,','

I
2^t.s

Mörz Aprit Mo i Juni Juti August Sept 0kt.

Fig. 15. Die monatliche Anzahl der Arten mit einem Blühmaximum.

anen im Gebiet, in Bezug auf die Anwesenheit ,,sicherer" Bestäuber, der Juni
der günstigste Monat im Jahr ist, obwohl die meisten simultan blühenden Arten
erst im Juli auftreten (Fig. 9). Auf diesen Zeitpunkt im Jahr (Juni) wird bei der
folgenden Diskussion phänologischer Zusammenhänge noch besonders geachtet
werden müssen.

Die jahreszeitliche Verteilung der Blüten- bzw. Blütenstandsdichte der eudo-
minanten, dominanten und subdominanten Anen ist für die Jahre 1979 in Figur
16 und für 1980 in Figur 17 dargestellt. Die ersten z;r Zeit des Vorfrühlings im
Gebiet blühenden Arten waren Pulsatilla oulgaris, Viola birta und, Carcx humilis.
Keine dieser Arten trat jedoch mit so hohen Blütenzahlen auf, daß man sie als
aspektbildend bezeichnen könnte, Erst im Frühling erschienen Arten, die eine so
hohe Blumendichte aufwiesen, daß sie für eine gewisse Zeit im Gebiet den Blüh-
aspekt bestimmten.

Zeitpunkte, an denen Arten eine so hohe Blumendichte haben, daß sie für
eine gewisse Zeitim Gebiet den Aspekt bestimmen, wollen wir als ,,8I u m e n -
w e I I e n" bezeichnen.ll Für unser Gebiet lassen sich vier solcher Blumenwellen
abgrenzen:

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

tr Wir wollen anstelle des von NIMIS (1977) geprägten Ausdruckes ,,Blütewelle" den Aus-
druck ,,Blumenwelle" verwenden, da es sich hier um eine bestäubungsbiologische Bezugs-
einheit handelt.
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schluß daran direkt eine zweire Blumenwelle, die durch die überaus hohe Blüten-
standsdichte von Hippocrepis comosa besonders auffällig war. Daneben gehörren
dieser zweiten Blumenwelle noch einige weitere Arten an,so Eupborbii cyparis-
sias, Antbyllis aulneraria, Globularia punctata, veronica chamaedrys,- iaroia
pratensis und silene nutans. Ein entscheidender Aspektwechsel konnte erst
wieder Anfang August festgestellt werden: coronilla oaia ars dominante Art war
der aspektbildende Verrrerer dieser dritten Blumenwelle. Zu dieser gehörten
fernerr Heliantbemum nummularium, centaurea scabiosa, centaurea jacea, Teu-
crium chamaedrys und, Tbymus pulegioides. Direkt anschließend serzre eine
vierte Blumenwelle mit der dominanren Arr origanum oulgare Ende August ein.
Mitbestimmt wurde dieser Aspekt von Aster amellus.

Die dominierenden Arren der ersten Blumenwelle (primula aeris) und der drit-
ten Blumenwelle (Coronilla uarial waren auf die frischere Ausbildung des M e -
s o b r o m e t u m ( p r i m u I e t o s u m ) beschränkt (sie he auch Tab. 2, 3

und Photo 1). Dieses Ergebnis zeigt besonders eindrucksvoll, daß fi.ir blütenöko-
logische untersuchungen eine charakterisierung des Gebietes selbst bis auf Sub-
assoziationsniveau sinnvoll und sogar notwendig ist. oft können Differentialar-
ten einer untergesellschaft, die definitionsgemäß mit hoher stetigkeit und oft
auch mit hoher Menge auftreren, eine große blütenökologische 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 Floreszenzdominanter Pflanzenarten im Gebiet festzustellen, obwohl in bei-
den Jahren in diesäm Monat die höchste Anzahl blühender pflanzenarren zu ver-
zeichnen war.

Gerade die hinsichtlich ihrer Blumendichte hoch dominanren Arren zeigen in
besonders charakteristischer weise eine jahreszeitliche staffelung. Aufgrund der
hohen Blumenzahlen ihrer Venreter bestimmen sie durch Bildung von Blumen-
wellen zu bestimmten Zeitpunkten im Jahr in besonders auffälliger weise die
Phänologie des untersuchungsgebietes. Auf solche dominanten Arten wirkt ein
besonders starker Konkurrenzdruck, sich zeitlich voneinander zu separieren (s.

Ausnahme (Hippocrepis comosa/Coronilla oaria) ganz verschiedenen Blumenty-
pen und damit wohl auch unrerschiedlichen Blütenbesucher- und Bestäubergrup-
pen zuzuordnen sind: Primula oeis (radiäre Einzelblume mit verborgenen Blü-
tenteilen), Hippocrepis comosa und corcnilla aaria (schmetterlingsblumen) und
origanum aulgare (Lippenblume). Besonders die beiden Fabaceen-Arten sind
phdnologisch deutlich voneinander abgesetzt. Zwischen ihren Blühmaxima liegt
eine für den untersuchten Pflanzengesellschafts-Komplex charakteristische
,,p h ä n o I o g i s c h e Lücke", einZeitpunkt,andemtrotzVorkommen
zahlreicher blühender Pflanzenarten nur eine'geringe Blumendichte vorliegt.
ROBERTSON (1895) stellt für seine leider unzureichend charakterisierren Unrer-
suchungsgebiete in Illinois (USA) ein ähnliches Phänomen fesr: ,,An interesting
fact in regard to the curves for rhe 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 I
have observed."
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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 aens. Inwieweir ihr Blütenbesucher-spektrum
von dem der anderen Arten abweicht, wird im blütenökologischen Teil der Ar-
beit noch gezeigt werden. Eine vorwiegend submeridional verbreitete Art be-
herrscht die zweite Blumenwelle: Hippocrepis comosa. Für sie ist eine enge Bin-
dung an den Blütenbesuch bestimmter apoider Hymenopteren-Arten zu vermu-
ten. Die dritte Blumenwelle wird von coronilla oaria, die vierre von origanum
oulgare bestimmt, beides Arten, die primär im kontinental getönten Bereich des
Quercus pubescens/petraea-Girtels ihren Verbreitungsschwerpunkt haben. So-
wohl die dritte als auch die vierte Blumenwelle wird phänologisch durch die bo-
reomeridionale Gruppe gekennzeichnet. Es ist zu erwarten, d,aß coronilla oaria
und origanum oulgare ein für den boreomeridionalen Bereich typisches Blütenbe-
sucher-spektrum aufweisen. Die ,,submeridionale" Blumenwelle ist auf den Mai
und Anfang Juni beschränkt, 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 Föaceen, Compositen, Labiaten
und Umbelliferen

In beiden Jahren dominierten im Gebiet nach Arrenzahlen 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, blühen in den
Monaten Juli, August und September (Fig. 9). Je mehr pflanzenarten zur glei-
chen Zeit in einem Gebiet blühen, desto größer ist der Selektionsdruck, sich
durch morphologische unterschiede nur noch einem bestimmten Blütenbesucher-

10
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Fig. 18. Die jahreszeitliche Verteilung der vier artenreichsten Familien des Untersuchungs-
gebietes für 198o.
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Kreis anzupassen und diesem, durch Ausschluß aller anderen Blütenbesucher, das
vorrecht auf Pollen- und Nekrarnahrung einzuräumen, um die eigene Bestäu-
bung zu sichern. Eine solche strategie finden wir besonders bei den Fabaceen,
von denen viele gleich zu Beginn höchster Dichte blühender pflanzenarren An-
fang Juli simultan blühen und untereinander eine Konkurrenz-Situation durch
zahlreiche sonderanpassungen verhindern. sowohl die Fabaceen als auch die
Mitte Juli im Gebiet simultan blühenden Labiaten kommen zu einer Zeit im Jahr
vor, in der auch die größte Insektendichte zu erwarren ist. Eine andere situation
bietet sich für die umbelliferen und compositen, die hinsichtlich möglicher In-
sektenbesuche zeitlich ungünstiger im Jahr blühen. Ihr Bestäubungt.ifolg kann
nur durch die strategie gewährleistet werden, möglichst viele verschiedene In-
sektenarten zuzulassen,

Eine fast identische zeitliche Staffelung von dreien dieser vier Familien hat
RoBERTSON (1924) in Illinois (usA) festgestellt: die Fabaceen imJuli, danach
die Labiaten und im september die compositen. Nur die umbelliferen waren
dort ausschließlich auf den Monat Mai beschränkt. Im untersuchungsgebiet
blüht im Mai nur Antbriscus sylaestris. welche Gründe könnten für diesen unrer-
schied bei den umbelliferen zu den Ergebnissen von R0BERTSON (1924) genannt
werden? Der arealgeographische Schwerpunkt der meisten umbelliferen-Arten
des untersuchungsgebietes liegt im kontinentalen Bereich (Bupleurum falcatum,
Peucedanum ceraaria); z.T. handelt es sich auch um Arten, die zusätzliih subme-
diterran verbreitet sind. (Daucus carota, pastinaca satioa, pimpinella saxifraga).
Rein eurasiatisch-subozeanisch verbreitet ist z.B. Antbriscus syloestris. Sowohl
das kontinentale als auch das submediterrane verbreitungsgebiet besitzen hin-
sichtlich des jahreszeitlichen Klimaganges für pflanzen und Tiere zwei klimatisch
günstige Zeitpunkte (Frühjahr/Frühsommer und Herbst) und zwei ,,lebensfeind-
liche" (sommer, winter), die eine überdauerung, bei Tierarten häufig auch eine
Migrarion, erzwingen können (MooNEy, PARSONS & KUMoNERow 1973), wie
auch die Klimadiagramme von WALTER & LrETH (1960) dokumentieren.12 Fü,
beide Arealtypen (kontinental und (sub-)mediterran) ist in dem primären ver-
breitungsgebier der dort lebenden pflanzenarten die Zeitspanne für wesentliche
Entwicklungsprozesse (vegetatives wachstum, Blütenbildung, Fruchten etc.)
- abgesehen von sonderanpassungen - nur im Frühjahr/Frühsommer und Herbst
möglich. Gehen wir davon aus, daß das phänologische verhalten einer Art - ent-
standen durch evolutive Prozesse - genotypisch festgelegt ist, dann ist es auch
sehr wahrscheinlich, daß eine Art auch am Rande ihreJverbreitungszentrums
phänologisch ähnlich reagiert.

4.3.4 Das phänologische verhalten der Rasen- und Saum-pflanzenarten
unter besonderer Berücksichtigung pflanzensoziologischer und areal-
geographischer Aspekte

Folgende Ergebnisse aus dem unrersuchungsgebiet bekräftigen die bisherigen
überlegungen,

t2 Diese. Aussage gilt auch für den submediterranen Raum; so zeigen die Klimadiagramme
z.B. der Stationen Nimes, Monaco und Genua eine deutlich ausgeprägte Sommeiaridität
im Monat Juli (s. WALTER & LIETH 1960).



508

"
100

80

60

1.0

20

A. Kratochwil

Mörz Apri t Moi Juni Juli Auq usl ieotember 0ktober lovember

_ /x-
I

/t-''
'x

[,

1,,

x - x-x-

x

x- x

x

.t- Xt
,t - -t 'xl

x-x,,,\-'
I .I-'-i

x.

x

\
.:1

t/"

100

Fig. 19. Ph?inologisches Verhalten der Festuco-Brometee-Arten (- ), Molinio-Arrhenathe-
retea-Arten (- - -), Artemisietea/onopordetalia-Arten (- . - . -) und Sedo-scleranthetea-
Arten (- | - | -); Durchschnitt der Jahre l9z9ll9$o. Angegeben ist für die Festuco-Brome-
tea- und Molinio-Arrhenatheretea-Arten der Prozentanteil der maximal von ihnen erreichten
Artenzahl-

Fig. 20. Phänologisches Verhalten der Trifolio-Geranietea-Arten und Arten der frischen
Säume; Durchschnitt der Jahre 1979/198o. Angegeben ist für beide Gruppen der prozentan-
teil der maximal von ihnen erreichten Artenzahl.

Die F e stu co -B ro mer ea-Arrenblühenvorwiegend EndeMai bisMit-
te August, die M o I i n i o - Arrh enatheretea-ArrenerstAnfangJuli
bis Anfang September(fig. 19)13. Oie Tr if o I io-Geranietea-Arten
erreichen ihr Blühmaximum Ende Juli bis Anfang September, die Anen der
frischen Säume Anfang August bis Ende Oktober (Fig. 2O). Die submediterranen
Pflanzenarten blühen vorwiegend Ende Mai/Anfang Juni, die eurasiatisch-sub-
ozeanischen von Anfang Juli bis Mitte September (Fig. 2l).

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

13 Ein identisches Ergebnis lieferten inzwischen auch phänologische Untersuchungen in ei-
nem Rasen-vegetationskomplex im Naturschutzgebiet ,,Taubergießen" (südwesideutsch-
land); WOLF 1983.
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Maxißs blühende! Rasenälten : 2.Deklde des JuIi ( 29 
^rten 

)

Maxlnuh blühender s.mält€n I l.Dekade des septefter ( 12 Arten )

Fig.22. Phänologisches Verhalten der Rasen-Pflanzenarten (-) und Saum-pflanzenerren
( ' ' ' ); Durchschnitt der lafue 1979/198o. Die von einer Gruppe maximal erreichte Arten-
zahl in einer Dekade wurde 1OO yo gesetzt.

Staffelung. Die Arten der Rasen-Gesellschafren blühen jeweils zuerst im Jahr,
später folgt die saum-Gesellschaft (Fig.22). Beide lassen eine deutliche ,,p h ä -
no Iog i s c h e E i n n i s chung" erkennen.DaßdieArtender MoIi-
n i o - A rrhe na t h e r e t e a und die der T r i f o I i o - G e r a n i e t e a 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



5lo A. Kratochwil

komplex angehören. Die Folgegesellschaftdes Arrhenath eretum wird
ja von Arten der frischen säume gebildet, die entsprechend später im Jahr blühen.

Die Arten der F est u co -Bro met ea blühenfrüherimJahralsdieder
untersuchten M o I i n i o - A r r henatheretea Brache-Gesellschaft.la
Erstere gehören mehr dem submediterranen Florenelement an, letztere dem eur-
asiatisch-subozeanischen. Die submediterranen Arten dürften auf die erste Jah-
reshälfte phänologisch festgelegt sein, da in ihrem Hauptverbreitungsgebiet die
Trockenperiode im sommer ihre Entwicklung stark einschränkt und zu dieser
Zeit auch kaum Insekten, die als Bestäuber in Frage kommen, fliegen. Anders ist
es bei den eurasiatisch-subozeanisch verbreiteten Arten der M o I i n i o - A r r h e -
n a t h er e t e a, deren phänologisches Optimum in der Mitte desJahres (Juli)
liegt. Bemerkenswert ist die Tatsache, daß unter den Halbtrockenrasen-pflanzen
nur wenige zu finden sind, die ein zweires Mal im Jahr zur Blüte kommen; hinge-
gen tritt eine zweite Blüte beivielenArtender Mo Iin io-Arrhenathe-
r e t e a auf. Diese Arten haben eine sehr lange Vegetationsperiode zur Verfü-
gung, eine Trockenzeit gibt es in ihrem Hauptverbreitungsgebiet nicht. Von den
F e s t u c o - B ro m et e a -Arten blühen nur diejenigen Arten ein zweitesMal
im Herbst, die besonders trockene standorte kennzeichnen (2.8. Globularia
pun ctata, Linum t enuifolium\, allerdings in geringerer Blumendichte.

Die Saum-Pflanzenarten kommen fast ausschließlich in der zweiten Jahres-
hilfte vor, wobei die kontinentalen vor den eurasiatisch-subozeanischen Arten
blühen. Ein Grund ist darin zu sehen, daß im kontinentalen Bereich die Vegeta-
tionsperiode ki.irzer und der winter strenger ist. Dies verlangt einen frühzeitigen
Abschluß der Blühphase. Eine zweite Blüte von saum-pflanzenarten war nur
bei Vicia sepium festzustellen.

4.3.5 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Blumentypen
aufgeschlüsselten Pflanzenarten

Arten mit radiären Einzelblumen, dorsiventralen Einzelblumen und lnfloreszenz-
blumen unterscheiden sich in ihrem phänologischen verhalten sehr deutlich von-
einander (Fig.23). Alle drei Typen waren fast über die gesamte Vegetationspe-
riode hin im Gebiet vorhanden. Arten mit dorsiventralen Einzelblumen erreiih-
ten bereits Ende Mai einen ersten Blühgipfel mit der zweiten Blumenwelle. Ihr
absolutes Blühmaximum (größte Arrenzahl) fiel in den Juli, von da an nahm ihr
Anteil am Blumentypen-spektrum bis in den November hinein ab. Arten mit ra-
diären Einzelblumen dominierten im Gebiet von Mitte Juli bis Anfang Septem-
ber. Ein besonders charakterisrisches phänologisches Verhalten zeigten Arten mit
Infloreszenzblumen. während der Anteil der Arten mit radiären und dorsiventra-
len Blumen zumJahresende stark abnahm, erreichte die zahl der Anen, die Inflo-
reszenzen ausbilden, erst Anfang oktober ihr absolutes Maximum, Eine Aufteilung

ra Arten, die den Frühjahrsaspekt typischer, gemähter Arrhenathereten bestimmen (2.B.
Tar-axacam officinale) fehlten im Untersuchungsgebiet oder traten nur in geringer Menge
zuf (Anthriscus syhtestris). Der umbelliferen-Aspekt der A r r h e n 

" ih.retum-
Brache wurde vorwiegend von Heracleum sphondylium bestimmt, einer Art, die bezeich-
nenderweise auch in Säumen zu finden ist und die möglicherweise in brachgefallenen
Flächen Anthiscus zu verdrängen vermeg.
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der dorsiventralen Einzelblumen in Lippenblumen und schmetterlingsblumen
ergibt hinsichrlich des phänologischen verhaltens ihrer Arten ebenialls zwei
leicht gegeneinander versetzte Kurven (Fig. z+). Bemerkenswerr isr für beide die
gemeinsame Abnahme im Juni. Die Schmetterfingsblumen waren in der ersten
Jahreshälfte (Mai, Juni, Juli), die Lippenblumen in d.r zweiren Jahreshdlfte
Quli, August, September) häufiger.

Die höchste Zahl simultan blühender Arten wird im Gebiet im Juli erreicht.
Zu diesem zeitpunkt ist die Konkurrenz der pflanzenarten untereinander um die
Bestäuberfauna besonders groß. Aus diesem zusammenhang wird verständlich,
daß diejenigen Pflanzenarten besonders selektionsbevorteilt sind, die über beson-
dere morphologische Anpassungen verfügen (dorsivenrrale Einzelblumen) und
sich dadurch einen bestimmten Blütenbesucher-Kreis erschließen. Hierdurch er-
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reichen sie eine höhere Bestäubungs-sicherheit als Pflanzenarten mit einem sehr
breiten Blütenbesucher-Spekrum. Dieses Ergebnis steht nicht im Gegensatz zu
der Beobachtung, daß die phänologie-Kurven der pflanzenarten mit raäiären und
der mit dorsiventralen Einzelblumen einander sehr ähnlich sind. Für eine be-
stimmte Anzahl von Arren mit radiären Einzelblumen existiert auch zu dieser
zeit e-in ausreichend großer Blütenbesucher-Kreis, der hinsichtlich des Nahrungs-
erwerbs wenig spezialisien ist und Pflanzenarten mit dorsiventralen Blumen über-
haupt nicht nutzen kann. wie bereits betont, zeigen auch viele der Arten mit ra-
diären Blüten zahlreiche sonderanpassungen an bestimmte Blütenbesucher (2.B.
Stieltellerblumen an langrüsselige Insektenarten). Unterschiede zur phänologie-
Kurve der Arten mit dorsiventralen Blüten bestehen in einer Dominanz einersäits
im zeitigen Frühjahr (März, April), andererseirs in den Monaten August und sep-
tember, in denen sie ihr zweites Artenmaximum erreichen. Dieser zweite Gipfel
wird auch durch einige saum-Pflanzenarten mit radiären Einzelblumen hervorge-
rufen, die einen größeren Blütenbesucher-Kreis zulassen (Antbericum ramosum,
Geranium sanguineum, Campanula persicifolia).

Eine späre Blüte können sich nur Pflanzenarten ,,erlauben.., die - sofern sie
einer lnsektenbestäubung bedi.irfen - an ein breites Blütenbesucher-spektrum
angepaßt sind und auch bei möglichst wenigen Blütenbesuchen einen hohen Be-
stäubungserfolg verzeichnen können. Eine solche Forderung erfüllen in besonde-
rem Umfang Pflanzenarten mit Infloreszenzen als Blumen.

Die Phänologie-Kurven der Schmetterlings- und Lippenblumen sind zeitlich etwas ver-
setzt. Sie entsprechen in ihrem Verlaufvöllig denen der Fabaceen und Labiaten, den Vertre-
tern dieser. Blumentypen. Der Pollen wird bei den Lippenblumen auf der Insektenkörper-
Oberseite (nototrib), bei den Schmetterlingsblumen jedoch an der Unterseite (sternotiib)
angeheftet. Da der Pollen, der sich an der Körperoberseite befindet, weniger leicht von dem
Insekt abgestreift werden kann, kommen Pflanzenerten mit LippenblumÄ in de. Regel mit
geringeren Pollenmengen aus als solche mit Schmetterlingsblumen. Auch diese ,,Rationali-
sierung" dürfte in stammesgeschichtlichem Bezug stehen: die Labiaten sind eine phylogene-
tisch wesentlich jüngere Familie als die Fabaceen (TAKHTAJAN 1923).

4.3.6 vergleich der Blumendichte der einzelnen pflanzenarten in den Jahren
1979 und 1980

sowohl die Blumendichte als auch der Zeitpunkt des Blühmaximums der einzel-
nen Arten variierten innnerhalb dieser beiden Jahre zum Teil sehr beträchtlich.
Der umfang der Zu- bzw. Abnahme der Blumendichte der einzelnen Arten ist
der Tabelle 4 zu entnehmen.

36 Arten (52 V') verzeichneren 1980 eine Zunahme, 33 Anen (47 Vo) eine Ab-
nahme, und eine Art (1 7o) zeigte keine veränderung hinsichtlich ihrer Blumen-
dichte. Dies spricht letztlich auch gegen das Argument, eine Zunahme der Blu-
mendichte einzelner Arten sei lediglich eine Reaktion auf günstige witterungsbe-
dingungen. Auch lassen die genauen Klimamessungen (s. KRAToCFMIL L9g3a)
keinen Zusammenhang zwischen den witterungsverhdltnissen und der Blühinten-
sität desselben Jahres erkennen.

Während bei über der Hi.lfte der Aften, bei denen es zu einer Erhöhung ihrer
Blumendichte im zweiten Jahr kam, mindestens eine verdoppelung ihrer Blüten-
bzw. Blütenstandszahl eintrat und im Exrrem bei drei Arten (Tbymus pulegioi-
des, Aster linosyris wd Teucrium chamaedrys) sogar das l1-, 13- und fast 16-
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fache ihrer vorjährigen Blütenmaxima erreicht wurde, ist für Arren, die eine Ab-
nahme in der Blumendichte im Vergleich zum Vorjahr zu verzeichnen hatten,
dieser Betrag wesentlich geringer. Eine Verringerung um die Hälfte ihrer Blüten-
bzw. Blütenstandszahl wurde nur in wenigen Fällen erreicht (Solidago oirgaurea,
Knautia aruensis und einige andere).

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

März April Moi Juni Juli August Sept 0kt. November

Fig. 25. Jahreszeitliche Verteilung derjeniger Pflanzenarten, die in den einzelnen Monaten
ihr Blühmaximum aüsbilden und entweder große (-) 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 Blühmaximum ausbilden, bei
denen mit den größten Unterschieden um Arten mit einem Blühmaximum im
Juli (Fig. 25). Der Anteil der sich mehr oder weniger konstanr verhaltenden Ar-
ten (Arten mit einer Zv bzut . Abnahme der Blumendichte unter 5 0 %) ist in den
Monaten August bis September besonders gering.

Pflanzenaften, die geringe Blumendichte-Schwankungen im Vergleich mehre-
rer Jahre zeigen, kennzeichnen stabile, gut ,,gepuffene" Blüten-Bestäuber-Syste-
me. Die meisten entomophilen Pflanzenarten bildeten im Juni ihr Blühmaximum
aus. Hierbei handelt es sich fast ausschließlich um Pflanzenarten der submeridio-
nalen Gruppe. Diese besitzen auch eine Ftille von Sonderanpassungen hinsicht-
lich der Bestäubung und lassen daher auf ein sehr differenziertes Blütenbesucher-
Spektrum schließen. Ab Juli nimmt der Anteil jener Arten zu, die sich hinsicht-
Iich der Blumendichte im Vergleich der Jahre qehr unterschiedlich verhalten. Sie
gehören vorwiegend der boreomeridionalen Gruppe an, die wir als ,,labil", weil
weniger differenziert in der Blüten-Bestäuber-Beziehung, enrsprechend aber auch
als ,,flexibler" als die submeridionale Gruppe einstufen. Aus diesem Zusammen-
hang lassen sich auch die folgenden Ergebnisse (s. ausführlich KRATocHwIL
1983a) verstehen:

- Besonders viele Pflanzenarten mit größeren Blumendichte-Schwankungen sind
dem eurasiatisch-subozeanischen Florenelement zuzuordnen, zahlreiche
Arten mit geringerer Dynamik dem submediterranen.

12
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- viele Arten mit konstanter Blumendichte gehören zur Klasse Festuco-
B r o m e r ea. Diegrößten unterschiede hattenArtender Molinio-
Arrhenatheretea.
Die verschiedenen Blumendichte-Schwankungen fühnen in den beiden Jahren

zu wesentlichen veränderungen im Blumentypen-Spekuum. Hierbei berrifft die
starke Zunahme von radiären Einzelblumen nur solche Arten, deren Blüten auch
wenig spezialisierten Insekten zugänglich sind (Helianthemum nummularium,
Antbericum ratnosum, Hypericum perforatum). Arten mit radiären Einzelblu_
men, die bestimmte Blütenorganc vor den Insekten stdrker verbergen (2.B.
campanulaceae, caryophyllaceae), verhalten sich dagegen in ihrer Blumenzahl
recht konstant.

4.3.7 Vergleich der zeitpunkte der Blühmaxima der einzelnen pflanzenarren
in den Jahren 1979 und 1980

Auch der Zeitpunkt des Blühmaximums variierte bei einigen Arten innerhalb die-
ser zwei Jahre beträchtlich: Im Jahresverlauf zeigen diejenigen Arten, die im
April, Mai und Juni ihre maximale Blumendichte haben, eine geringere Abwei-
chung der Zeitpunkte ihrer Blühmaxima im vergleich der Jahre äh die der Mona-
te Juli, August und Septemb er (Fig.26).

Eine Pflanzenart, die immer zum selben Zeitpunkt im Jahr und mit geringen
Abweichungen im vergleich mehrerer Jahre ihr Blühmaximum ausbildät, kinn
ein Höchstmaß an zeitlicher Korrelation mit einem spezifischen Blütenbesucher-
Kreis eneichen. Bestimmte Insektengruppen haben ebenfalls eine auf bestimmte
Zeitspannen im Jahr festgelegte Flugzeit mit oft geringerer variation zwischen
den Jahren. Diese enge zeitliche überlappung schafft günstige Vorausserzungen
für eine starke Blüten-Bestäuber-Bindung, da die Gefahr einer zeitlichen Diver-
genz sehr gering ist.

Ein Vergleich der durchschnittlichen Absrände der Blühmaxima der vier arren-
reichsten Pflanzenfamilien, verschiedener pflanzensoziologischer Einheiten,
Areal- und Blumentypen ergab mit einer Ausnahme keine signifikanten unter-
schiede (Tab. 7).

4.3.8 Blühdauer

In der Tabelle 8 ist die Blühdauer ftir die lahre 1929,1980 und der daraus er-
rechnete Mittelwen für die einzelnen Arten angegeben.ls Hierbei werden zwei
werte unrerschieden. Der g - w e. r t bezieht sich auf die gesamte Bltihdauer
der jeweiligen Art im Gebiet, der h - w e r t auf die ZeitspÄne, in der minde-
stens die Hälfte der maximal erreichten Blumendichte vorlag. Für Fragen der co-
Evolution Blume/Insekt ist es entscheidend, neben der Gesamt-Blühdauer einer
Pflanzenart auch Zeitpunkte einer bestimmten Blumenmengen-Konzentration
festzustellen. Als eine solche Zeitspanne höherer Blumendichte wurde als Bezugs-
größe der h-Wert eingeführt.

rs 19 Arten blühten im Gebiet zweimal. Für sie wurden die erste Blühzeit (a) und die zweite
Blühzeit (b) getrennt angegeben.
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Morz Apri t Moi Juni Ju ti August September Oktober

n x S-x

l'.ätz 2 18r5 5r5

Apr1l 4 6,3 4,7 A

r!ai 12 5r1 2,3 A

tunl 21 t1,2 13 r6 A

tuli 't5 19 ,5 13,5 B

\ugust 6 17 ,2 7,9 B

ieptember 8 11,1 9,3 B

)ktober 1 13

Fig,26. Der durchschnittliche Abstand der Blühma:<ima (I') in Tagen derjeniger pflanzenar-
ten, die in dem betreffenden Monat ihr Blühmaximum haben; Vergleich der lahre 1979/
198O (n = Anzahl der Pflanzenarten;f = Mittelwert; sf = Standardabweichung).
Die Mittelwerte innerhalb der Gruppen A und B unärscheiden sich nicht signifikant von-
einander, die zwischen beiden Gruppen jedoch deutlich (p < O,O5; U-Test von WILCOXON,
MANN & WHITNEY).

Da die Blühdauer einer in einem Gebiet vorkommenden Art in gewissem Um-
fang auch von ihrer Häufigkeit abhängen könnte, sei ein Vergleich der durch-
schnittlichen Blühdauer der subrezedenten und rezedenten Anen des Gebietes
mit dem Durchschnittswert der eudominanten, dominanten und subdominanten

X

20
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Tabelle 7. Der durchschnittliche Abstand der Blühmaxima (x; l97gllggo) in Tagen der
nach Familie, pflanzensoziologischer Zugehörigkeit, Arealtyp und Blumentyp unterschie-
denen Pflanzenaften (n = Anzahl der Pflanzenarten; f = Mittelwert; sf = itandardabwei-
chung.

Die Mittelwerte innerhalb der einzelnen Gruppen unterscheiden sich mit einer Ausnahme
(') nicht signifikant voneinander (p < O,O5; U-Tesr von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

n x si

IAIqILIE
Compositae
Fabaceae

Unbelliferae
Labiatae

13

15

7

11 ,7
12,6
13r1

21 ,7

9 r8
15,5
9'O

1 3,5

)FLANZENSO Z IOLOGI SCHE

IUGEHöRIGKEIT

Rasenarten
Fe stuco-Brome te a
Molinio-Arrhenathere tea

Saunarten
Tri fo1 io-Ge ranie tea

46

32
'lo

21

15

13, 1

11 ,3
15 ,9
11 ,g
10,3

13,1
10 ,7
17 16

916

8,o

\REALTYP

submed.iterran
euras iatisch-subozeanisch
gemäß igt-kontinental

15

11

5

8,7 *
'lo,o
17,4 *

713

1l,3
17,1

3LUMENTYP

radiäre Ei.nzelblumen
d,ors iventrale Einzelblumen

Lippenblunen
S chmetterI ingsblumen

Infloreszenzen als Blumen

'I 5

27

13

14

26

915

14 ,6
16 ,8
12,6
11 ,6

8r3
15,6
15, 3

15,5
8r8

gezogen (Tab. 9). Sowohl für die g- als auch für die h-Werre besrehen keine signi-
fikanten Unterschiede in den Mittelwerten zwischen den subrezedenren/rezeden-
ten und subdominanten/dominanten/eudominanten Arten.

Die absolut längste Blühdauer (g-Wert) in den beiden Jahren hatten Helian-
tbemum nummularium (193 Tage), Dianthus cartbusionorum (182 Tage) und
Centaurca scabiosa (172,5 Tage). Betrachtet man den h-Wen, so verzeichneren
Picris hierccioides (6O,5 Tage) und Bupleurum falcatum (53 Tage) die längste
Blühdauer. Eine sowohl vom g- als auch vom h-Werr her geringe Blühdauer war
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Tabelle 8. Die Blühdauer der im Gebiet vorkommenden Pflanzenarten in den Jahren 1979,
198O und ihre Mittelwerte. g-Wert = gesamte Blühdauer pro Art; h-Wert = Zeitspanne, in der
über die Hälfte der maximalen Blumendichte vorlag. Bei den zweimal im Jahr blühenden
Arten ist sowohl die 1. Blühdauer (a), als auch die 2. Blühdauer angegeben (b); (1. Wert =
h-Wert; 2. Wert - g-Wert).

Achtllea nlllefollw
Inacilptls p)trilidalis
Antherl.cun rarcsun
Anthrlscus sYlvestrls
Anthyllls vulnerarla
Arabls hlrsuta

^ster 
ileIIus

^ster 
11nosyr1s

fal,cats
la glonerata
a perslclfolla

anpanufa rotundlfolla
alex hunllls

taurea jacea
ea scablosa

llla varla
carota

lanthus carthuslanorw
Echiu vulgare
Euphorbla cyparlsslas
Gallw velm

tinctorla
1w sanguineu

clobularla punctata
llellanthenu nwularl.w

lew sphondyltw
llieraclN plloseLl.a
Hleracls uribellats
Ilinantoglossu hlrclnm
lllppocrepls conosa
HyperlcM Fe!forats
Inula conyza

nautia alvensls
thy!ls pratensls
nw tenuifollw
tus corniculatus
lcago lupullna
lcago x varia
rychls vlcllfolla
ts splnosa
ls slmla
nw vulgare
näca satlva

cervarla
1crls hteracloides
lnplnella saxlf!aga

corynboss
leucanthenm

tentllIa tabe!naenontanl
lnul,a verls
unella grandlflora
lsatllla vulgaris
nunculus bulboEus/nen.
via pratenals

lo6a colunbaria
llene nutaDg
achys offlclnalis

recta
lldago vlrgaurea

araxacw Iaevlgatü
eucrl.s chüaedrys

ymus puleglol,des
lfoliu alpestle
lfoIlw montanw
1fol1w pratengä
erlana wallrothil

eronlca chüaealrys
lcla angustlfölla
lcLa sepl,w
lola hlrta

Itihdauer 1979 Mlttelwert 1979/1980

29

18
20
19

9
26
23
64
12
I

12
17,5
21
20
18
25
19
32
21
14
l9
l8
12
28
12
18
12
lo
18
13
19
'14

10
16

1
12
21
33
19
27
15

32
25
43
60
26
20
18.5

8
19

7
16
16
14
12
21
22

6
2',1

10
18
23
l3
12
10

7
12
1O, 5

139
49
41
44
88
26
70
73

121
69

150
121

39
1t9
184

75
39

145
124
182

46
49
47
65
72
69

184
44
97
45
44
80

118
77

107
35
80

121
53
47
65
33

116
a2

124
9'l
60
48
50
32

o9

47
28
12
15
28
17
15
10
42
21
20

8
16,.5
54
47
22
13
24
38
20

8
39
12
14
38
22
63
23

9
30
25
22
40

39
'14
'13
s2
30
18
19
22
17
35

6
28
61
1C)

11
23

7
23
18
22
44
1{
39
22
20
1l
14
32
16
30
20
28
16

7
13
'18

112
53
63
42

129
35
56
91

't !9
124
90
82
36

155
161

63
39

146
112
182

89
76
42

126
149

62
2o2

50
138

66
37
79

105
84

t54
35
84

162
11
49
91
49
42

126
12

100
98

105
70
14
36
33
70
91

138
56.

133
112

40
22

127
91
35
77
70
ilo
51
21
6,1
53

3 l+15
l+tz
t- Il- r
l+ r:
l+21
l+ I

ll' ;
l+ 6

) l+ I

I r'3t- 6
l+t2
l+ro
l+to
I +as
l+lr

r l- t
l+r2
l+12

l l* 3
+26
+12
+23
+7
+l
+3'l
-3
-1
-8+1
+4
+3
-19
-15
+1
-16
-9
+4.3
-1
+4
+ 11
+6

7 l+28

5l+ 5

-27
+14
+'l 6

-2
+4 1

+9
-14
+18
-2
+55
-60
-,15
-3
+36
-23
-12

+1
-'12

+{ 3
+27

38 | 12s,5
2e.5 | s6
15 I 55
17,5 | {3
23,s | 1o8,s
13 | 3o.5
2o,5 | 63
16,5 I 82
53 | 12o
r9,5 | 95,5
14 I r2o
lo I ro4,5
17 I 37,s
r?,5 I r37
33,5 I 112,5
20 I 69
19 I 39
21,s lr{5,5
35 | 118
20,s I 182
11 | 67,s
29 | 62,5
15 I i[4,5
28 | 95,s
33 | 88.s
17 | 65,5
40,s i 193't1,s | 41
9.s I r17,s

24 I 54,5
19 | 4O,s
20,5 | 79,S21 l1rr,s24 | 8o,s
27,5 | 130,s
1o,5 | 35
12,5 | 8236,5 t 14',t.5
31,5 I 65
18,s | 48
23178
r8,5 I 4r
15 I 32
33,5 | 121r5,5 I {7
35,5 1112
60,s | 94.s
18 I 82,s
r5,5 1 59
20.7 I 62
7,5 | 34

2't I 36
12.3 I 67,5
19 | 74,5
30 I 121
14 I {6,5
25, s | 1o7
21 ,3 | 121,521 I {o,s8,s I 20
17,s | 8r,s21 lr13
17 | 39,s
27 ,5 | 67,5
16,s | {5,s
20 131
13 | 38,5
7 121

tz,s I lor{,3 I 55

t2l2 lq25

rl 92{

t2i3 | o/17

1 l115

2,25 | qss
l72lg3s

# lq15

r l2ot6

27.61

3.28

lncetox
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Tabelle 9. Vergleich der durchschnittlichen Blühdauer (x) in Tagen der subrezedenten und
rezedenten mit der der subdominanten, dominanten und eudominanten Arten (Erläuterung
g- und h-Wert s. Text und Tab. 8; n = Anzahl der Pflanzenarten; f = Mittelwert sa = g1a1-

dardabweichung; @ = Durchschnittswert 197 9 / 19 80.
Die Mittelwerte zwischen den subrezedenten/rezedenten und subdominanten/dominan-

ten/eudominanten Arten unterscheiden sich nicht signifikant voneinander (p ( O,O5; U-Test
von WILCOXON, MANN & WHITNEY).

su.brezedente uncl
rezedente Arten

su"bclomlnante, alominant€
und eudominante Arten

n x s- n x s-

1979 g - wert
h - Welt

57

57

69 ,5
'19 ,1

37 .3
11 ,O

13

13

92,7
18r3

51,O
5rl

l98o 9 - wert
h - Wert

59

59

82.6
24 ,4

42,7
13,6

13

13

92 12

25,9
43,7
13,2

I g-wert
h - wert

57

57

73 r1
2',1 ,3

37 ,5
10,6

15

15

95,3
23 ro

44,4
715

/\

\

Juti Sept

Fig.27. Die durchschnittliche Blühdauer der Arten, bezogen auf den Monat des Blühmaxi-
mums in den Jahren 1979 und 198O; weitere Erläuterungen (g- und h-Wen) im Text.
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bei den beiden subdominanren Arten silene nutans (46,5 Tage/r4 Tage) und
Veronica cbamaedrys (38,5 Tagel13 Tage) festzustellen.

Bis in den August nimmt der Anteil der Arten mit einer längeren Bliihdauer
zu, bis in den oktober wieder stark ab (Fig. 27). während die in der ersten Jah-
reshdlfte blühenden Pflanzenarten sich hinsichtlich ihrer Blühzeit noch sehr deut-
lich zeitlich voneinander abgrenzen, nimmt der Anteil der Arten, die sich in ihrer
Blühzeit überlappen, im Laufe desJahres deutlich zu (Fig. 13 und 14).

Die Blühdauer einer Pflanzenart steht in direkter Korrelation zu ihrer Be-
stäubungs-wahrscheinlichkeit. Ein unmittelbarer Einfluß der Temperatur wird
von mehreren Auroren abgelehnt (2.8. SCHEMSKE et al. L97B). Da es in der er-
sten Jahreshälfte eine große Anzahl verschiedener blütenbesuchender Insektenar-
ten im Gebiet gibt, ist für Pflanzenarten, die zu dieser Zeit im Jahr blühen, in
geringerem Maße eine Konkurrenzsituation um die Bestäuberfauna vorhanden als
bei Pflanzenanen, die in der zweiten Jahreshälfte blühen (2.8. MOSaun 1971).
Aus diesem Grund kann die Blühzeit der in der ersten Jahreshälfte blühenden
Pflanzenanen auch entsprechend kurz gehalten werden. Mit Zunahme der zahl
blühender Pflanzenarren (Fig. 9) nimmt auch der Konkurrenzdruck um die Be-
tälber. zy. Dfe einzige Möglichkeir, diesen zu verringern, und die Bestäubungs-

wahrscheinlichkeit wieder zu erhöhen, liegt enrweder in der spezialisierung auf
einen bestimmten Bestäuber-Kreis oder in der verlängerung der Blühdauer. Da in
der.zweiten Jahreshälfte die hinsichtlich einer Bestäubung sicheren Insekrenarren
weniger häufig vorkommen, bietet sich für die pflanzenarten nur eine Verlänge-
rung der Blühdauär an, um eine genügend große Anzahl von Bestäubern ,u b.-
kommen. Mit Abnahme der Pflanzenarten-Zahl und - dadurch bedingt - mit
Abnahme des Konkurrenzdruckes, nimmt von August bis oktober die Blühdauer
der in diesen Monaten ihr Blühmaximum erreichenden Pflanzenarren ebenfalls
wieder ab' Die Länge der Blühdauer spiegelt sornit die Konkurrenzverhältnisse
und den damit zusammenhängenden Bestäubungserfolg wider.

Der g-Wert und der h-Wert verhalten sich bei den einzelnen Arten im Ver-
gleich der Jahre sehr verschieden. Eine Zunahme der Blüten-bzw. Blütenstands-
zahl kann einerseits nur zu einer Erhöhung der gesamten Blühdauer (g-wert)
führen (Fig. 28, Fall a), andererseits aber auch nur zu einer Erhöhung des h-
wertes (Fall b). Im Fall c fühn eine Zunahme der Blumenzahl sowohl zu einer Er-
höhung 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 Erhöhung bzw. Erniedrigung der Blumendichte gegenläufig.

Die Tabelle 10 stellt die Ergebnisse im überblick dar.50 pflanzenarten (71v,)
unterschieden sich im vergleich der beiden Jahre z.T. beträchtlich in der Dauer
ihrer Blühzeit. Hierbei haben 37 Arten (74 7o) ihre Gesamtblühdauer erhöht,
jedoch nur 5 Arten (10 7o) diese verringert (Tab. 10). Bs liegt nun nahe, die Zu-
nahme der Blühdauer (h- und g-werr) mit einer Zunahme der Blumenzahl in Be-
ziehung zu setzen.

Aus den in Tabelle 11 dargestellten Ergebnissen wird deutlich, daß keinesfalls
die Zunahme der Blumenzahl immer gleichzeitig auch zu einer verlängerung der
Blühdauer führen muß bzw. umgekehrt. Eine Zunahme der Blumenzahl führte
bei 2o Arten zu einer Erhöhung entweder des g- oder des h-werres, 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
(a, a') der im Gebiet vorkommenden Arten im Vergleich der Jahre lgTgllggo erfassen;

-L,b;_--a"b',
Tabelle 1O. Das Verhalten der im Gebiet vorkommenden Pflanzeneften hinsichtlich ihrer
Blühdauer im Vergleich der Jahre 1979 und 1980.

Alten nlt ungefähr konstanter Bltlhdauer
Alten tnlt veränderter Bltihdauer
davon - Erhöhung 9- und h-We:t

- VerrLngerung g- und h-Wert
- Erhöhung des g-Wertes und

glelchzeltlge Verlngerung des
h-Wertes und ungekehrt

N-2O 28,6 t
N=5O 71,4 I
N=37 74'O I
N= 5 lOrO t

N= 8 16,0 t



Tabelle 11. Anzahl derjeniger Pflanzenanen, die mit einer Zu- bzw, Abnahme der Blumen-
zahJ im Vergleich der beiden Jahre reagierten und ihre Zuordnung zu den in Fig. 2g unter-
schiedenen Falltypen.
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Blmenzahl-Z unahme Blmenz ahl-Abnahme

n x s-x n x

Arten mit gleicher Blüh-
dauer in beiden Jahren

Atten mit unterschied-
Iicher Bltihdauer

9

26

1O7 ,5

244,7

50, 5

3O8,4

10

23

52,2

48,3

26 ,8

tl c

FALITYP a
Erhöhung g-Wert,
h-WerL konstant

FAI,LTYP b

Erhöhung h-Wert,
g-Wert konstant

8

8

265,O r

62,6 |

148.2

48,6

FAILTYP a

Erhöhung g-Welt,
h-Wert konstant

FAILTYP c
Erhöhung h- und g-Wert

6

10

32,9

53,9

15,8

25 rg

8 Arten zu einer Erhöhung entweder des g- oder des h-wertes und nur in drei
Fdllen zu einer Verringerung. Besonders auffällig ist der Fall c, bei dem - ttotz
Abnahme der Blumenzahl - bei vielen Arten eine merkliche Erhöhung des g-
und h-Wertes zu beobachten war.

Tabelle 12.Die durchschnittliche Zu- bzw. Abnahme der Blumenzahlen (x) der im Gebiet
vorkommenden Pflanzenarten in 7o, untergliedert nach den in Fig. 28 unterschiedenen Fall-
typen (n = Anzahl der Pflanzenarten; x = Mittelwert; si = Standaidabweichung).

Die Mittelwerte innerhalb der einzelnen Gruppen uf,terscheiden sich mit eiier Ausnahme(r) nicht signifikant voneinander (p < o,o5; u-Tiit von wILcoxoN, MANN & WHITNEY).

Falltvp al h-Hert konstant
Elhöhung I Velllngerung Erhöhung I Verrlngerung

Fall.tvp c! kein IJert konstänt
Erhöhung h- und I VerrLngelung
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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 L2 d,arge-
stellt.

Anen mit annfüernd gleicher Blühdauer in beiden Jahren zeigren genauso
große Blumenzahl-Schwankungen wie solche mir unterschiedlicher Blühdauer.
Signifikante unterschiede gibt es bei einem Vergleich der Mittelwerte beider
Gruppen nicht. Eine zu- bzw. Abnahme der Blumenzahl im vergleich der Jahre
muß also nicht immer zu einer Erhöhung bzw. Verringerung der Blühdauer
führen.

Bei den Arten, die im vergleich der beiden Jahre unterschiede in der Blüh-
dauer aufwiesen, tendierten diejenigen Arten mit großer Blumenzahl-Zunahme
zu einer Erhöhung des g-wenes unter Konsranthaltung des h-wertes, diejenigen
mit geringer Blumenzahl-Zunahme zu einer Erhöhung des h-wertes unter Kon-
stanthaltung des g-Wertes.

Es scheint für eine Pflanzenart unter dem Gesichtspunkt der Bestäubungs-
wahrscheinlichkeit bei einer geringen Zunahme der Blumendichte sinnvoller zu
sein, in der bereits bestehenden Blühzeit die Blumendichte zu erhöhen und damit
den Bestäubern ein erhöhtes Blumenangebot zu liefern, als die Gesamtblühdauer
zu vergrößern. Ist jedoch die Blumendichte-Zunahme so groß, daß die Bestäu-
bungs-wahrscheinlichkeit aufgrund der limitienen Blütenbesucher-Zahlen sowie-
so nicht mehr steigt, ist es ftir die betreffende pflanzenart günstiger, die Blumen-
mengen auf eine größere Zeitspanne zu vefteilen und die Gesamtblühdauer der
Art zu erhöhen.

Bei einer Abnahme der Blumenmengen tritt nun nicht, wie vielleicht zu er-
warten gewesen wäre, immer eine verringerung der Gesamtblühdauer oder des

Tabelle 13. Die durchschnittliche Blühdauer (i) in Tagen dernach Arealtypen und Blumen-
typen unterschiedenen Pflanzenarten (n = Anzaht der pflanzenarten; i = Mittelwert; sa =
Standardabweichung).

Die Mittelwene innerhalb der einzelnen Gruppen unterscheiden sich mit einer Ausnahme(') nicht signifikant voneinander (p < o,05; u-Test von wILcoxoN, MANN & wHITNEY).

n

g - Wert h - lvert

x s-x x s-x
ArufuTIP

gemä8i9t kontinental
euras iat isch-subo zeani sch
submediterran

5

ll
t5

4414 *

76 r4
86 ,8

12,2
36 ,3
44,4

15,8
19 ,6
21 ,2

5,2
8r5
5.9

BLUMENTY

dorsiventrale Einzelblwen
Lippenbluen
Schnetterlingsb lumen

fnfloreszenzen als Blmen
rad.iäre Elnzelblumen

27

13

'14

26

'15

73r5
73,O

74ro
81 ,7
89 ro

34 ,2
32 r7
35r4
38 ,9
46 ,6

20,3
18rB

21 .8
25,s
19,3

7,O

6,7
619

12,1

8,2
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h-wenes ein: Bei vielen Arten mit einer Blumenzahl-Abnahme erhöhen sich der
g'wert oder der g- und h-wen. Diese Reaktion erscheinr biologisch sehr sinnvoll.
Dadurch, daß die Bestäubungs-wahrscheinlichkeit durch veriingerung der Blu-
mendichte kleiner wird, kompensiert eine vielzahl von pflanzenaiten diesen ver_
lust durch eine Erhöhung der Gesamtblühdauer und bei einer besonders srarken
Abnahme sogar durch Erhöhung des h-Wertesl

Ein vergleich der durchschnittlichen Blühdauer der Jahre 1979 und l9g0 der
verschiedenen Areal- und.Blu-mentypen ergab mit einer Ausnahme keine signi-
fikanten Unterschiede (Tab. 13).

Zoologische Ergebnisse und Diskussion

Apidofauna

5.

5.1

5.1.1 Artenspektrum, Häufigkeit, Unterschiede zwischen den Jahren
In drei Jahren wurden im untersuchungsgebiet 130 Bienenanen, die 6 Familien
und 22 Gattungen angehören, nachgewiesen (Tab. 14)16. Dies entspricht 24 o/o

der fär Deutschland, 37 o/o der für Baden und 42 7o der für den Kaiserstuhl be-
kannten Arten (SrorcKHERT 1954, GAUSS 1967). Fü den kurzen Unrersu_
chungszeiuaum, die geringe Größe der untersuchungsfläche (0,4 ha) und in Hin-
blick darauf, daß es sich hier nur um einen Formarionstyp (Rasengesellschaften)
handelt, ist dies eine sehr hohe Artenzahl. Daraus folgt, äaa auchln kleinen Ge-
bieten, wenn günstige klimatische Voraussetzung.n ,rnä gute Nist- und Nahrungs-
möglichkeiten vorhanden sind, immer auch mit einem sehr großen Artenreich-
tum an Bienen zu rechnen ist; dies wird auch von LINSLEY (riss) betonr.

Aufschluß über den Vollständigkeitsgrad der Bienenarten-Erfassung im Untersuchungs-
gebietgibt uns ein Vergleich der im Gebiet ermittelten Mengen-Art.n-in-. mit der errech-
neten Erwartungskurve nach PRESTON (l94rr1 .

l7

Neben dem selektiven Fang von blütenbesuchenden Insekten in den Jahren 1979 und
198o an den Blüten selbst wurden 1981 im untersuchungsgebiet Farbschal-Fänge (nach
BALOGH 1958) gemacht (KLEIN t98l).
Die ,,Erwartungskurve" folgt der Gleichung:

y = yo '.-(aR)'z

= Anzahl der Arten, die in der R-ten Oktave zu finden sind
= Anzahl der Anen in der Modaloktave 1 (Häufigkeitsklasse l)
= Reihe der Oktaven
= Auryleichskonstante (hier a = O,19).

t6

v
Yo
R
a

Tabelle 14. Liste der im Naturschutzgebiet,,scheibenbuck., in den Jahren !979-l9gl nach-
gewiesenen Bienenarten (Hymenoptera-, Aculeata, Apoidea); Beobachtungs- bzw, Frngzah-
len und Dominanzwerte. B = an Blüte beobachtet oder gefangen; F = im"untersuchurigsge-
biet, jedoch nicht an einer Blüte beobachtet oder gefangen;-Fa = in Farbschale g"farigän;
s, x = summe; D = Dominanzwert (Anzahl der Beo-bachiungen bzw. Fänge einer Art divi-
diert durch die aller Arten).
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Der Formel, die PRESTON (1.c.) für diese Erwartungskurve aufgestellt hat, liegt folgen-
der theoretischer Ansatz zugrunde: In einer artenreichen Biozönose stehen die Anzahl der
vorkommenden Arten und deren Individuenzahlen in einer logarithmischen Beziehung zu-
einander: Anen mit geringen Individuenzahlen (rezedente Arten) sind wesentlich heufiger
vorhanden als solche, die in sehr hohen Individuenzahlen vorkommen (dominante Arten),
Auch für unser Gebiet ist ein solcher Zusammenhang nachweisbar.

Aus der PRESTON-Verreilung meines Matcrials (Fig. 29) folgt, daß sehene
Anen im Gebiet deutlich überrepräsentierr sind; Figur 3O zeigt:46 Zo aller Arten
sind subrezedent, 38 o/o rezedent, wohingegen subdominante nur mit 12 o/o und,
dominante nur mit 3 7o vorkommen. Bei den dominanten Bienenarten haben

0 ? l. 6 8 10Höufigkeits-
klosse

IIII]IEY

läufigkeitsklasse Indlviduenzah

I

2
3
4
5
6
7
8
9

10
11

2-4
4-8
8-16

1 6-32
32-64
64-128

128-256
256-512
5',12-1024

1024-2048

)minanz-
truPpe

Indlvlduenzahl
pro Art und Do-
minenzorubbe

I subrezedent
fI rezedent
IIf subdonl-

nant
Mominant
i/ eudominant

1-2
3-23

24-1 1 4

115-341
341

Fig.2g.Verteilung der Artenhäufigkeit'en der apoiden Hymenopteren nach PRESTON
(l949li x-x: nach Untersuchung gewonnene Kurve; x- - -x: Erwartungskurve nach
PRESTON.
Auf der Abszisse wird die absolute Anzahl der Individuen pro Art (gsstaffelt in Häufigkeits-
klassen), auf der Ordinate die Anzahl der Arten pro Häufigkeitsklasse abgetragen. Bei diesen
Häufigkeisklassen handelt es sich um eine Reihe von ,,Oktaven", wob€i eine ,,Oktave"
einem Intervall gleichzusetzen ist, in dem sich die Anzahl der Individuen pro Art verdoppelt.
Arten, deren Individuenzahl zwei Häufigkeitsklassen zuzuordnen ist (2.8. 2,4,8,16,32,64
usw.), werden je Häufigkeiaklasse nur zur Hälfte gewertet. Erläuterungen zur Erwartungs-
kurve s. Text.
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Die Prozentanteile der Aktivitäts-Dominanzen der im Gebiet festgestellten Bienen-

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

Nach Artenzahl dominieren die Andreniden mit lo,3 o/o und die Halictiden
mit 31,8 o/o,nach Individuenzahl die Halictiden mit 5!,2 o/o und die Apiden mit
28,8 o/o. Die Gattung Andrena besitzt hierbei mit 39 Arten, die Großgattung
Halictus/Lasioglossum mit 31 Arten die höchsten Artenanteile. Beiden Gattun-
gen gehön fast die Hälfte aller im Gebiet vorkommenden Arren an.

sowohl die Andreniden als auch die Halictiden sind weltweit verbreitet
(LINSLEY 1958). Mir über 3000 Arten bei den Andreniden und über 25oo Arten
bei den Halictiden gehören beide zu den artenreichsten Familien der apoiden
Hymenopteren überhaupt. Für die Gattung Andrena sind in Mitteleuropa etwa
150 Arten bekannt (ScHMTEDEKNECHT l93o), für die Großgattung Halictus/
Lasioglossum 118 Arten (EBMER 1976). Somit wurden je ungefähr ein Vierrel
aller in Mitteleuropa vorkommenden Andrena- :und Halictus/Lasioglossum-
Arten erfaßt. Der große Anenreichtum gerade.dieser beiden Gattungen, der sich
auch in den hohen Anenzahlen des von seiner Flächengröße her recht kleinen
Untersuchungsgebietes niederschlägt, läßt vermuten, daß es sich hier um zwei
sehr hoch evoluierte Taxa handeln muß, deren Evolutionserfolg - gemessen an
ihrer hohen Artenzahl - nur in einem vielfältigen ökologischen Verhalten ihrer
Vertreter begründet liegen kann.

Die vier individuenreichsten Gattungen sind Halictus/Lasioglossum (LlO6
lndividuen), Bombus (621 Ind.), Osmia (2lO Ind.) und Andrena (183 Ind.).
Diese vier Gattungen stellen 93 7o der Gesamt-Individuenzahl des untersuchungs-

50
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5 30 A. Kratochwil

gebietes. Die Gattung Bombus besitzt zu 6J,6 o/o, osmia zu 37,5 o/o, Halictus/
Lasioglossum zu 28,1 o/o u,nd Andrena lediglich 2u2,6 o/o dominante bzw. subdo-
minante Arten.

obwohl der Gattung Andrena die meisten Arten angehören, liegt sie hinsicht-
lich ihrer Individuenzahlen recht niedrig. Sie erreicht im Gebiet nur g,3 zo der
Gesamt-Individuenzahl. Im Durchschnitr kamen im Gebiet während des unter-
suchungszeitraumes auf eine Andrena-Art nur fünf Individuen. Eine höhere 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 (EsMen 1969). Auf eine Art kommen im Gebiet während des Untersu-
chungszeitraumes durchschnittlich 28 Individuen. Die höchsten Individuenzah-
len treten bei den sozialen Arten der Gattung Bombus mit durchschnittlich 56
Individuen pro Art im Gebiet auf. Eine höhere Individuenzahl hat trotz solitärer
Lebensweise die Gattung osmia (26 Individuen pro An im Durchschnitt). Ein
Grund für diesen Individuenreichtum einer sonst nach scguIBDEKNEcHT (1930)
in der Regel artenreichen aber individuenarmen Gattung könnten die im Gebiet
sehr günstigen Nistmöglichkeiten sein.

Die drei besonders individuenreichen Arten osmia aurulenta, o. rufobirta und o. spinu-
,os4 nisten in leeren Schneckenhäusern (s. auch BELLMANN 1981), die auf der untersu-
chungsfläche besonders häufig sind (2.B. für o. aurulenta: Helix pomatia L. und, cepaea sp.;
fiir O. rufohirta: Helicella sp.).

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

1979 und 1980 wurden je 80 apoide Hymenopteren-Arren, 19g1 g2 Arten
im Gebiet festgestellt. Im Vergleich zweier Jahre traren zu 6o 7o, im vergleich
dreier Jahre ztt 44 o/o dieselben Arten auf. Jährliche unterschiede in den Arten-
zahlen der einzelnen Gattungen sind nur bei Andrena, Megachile und in geringem
Ausmaß auch bei der Großgattung Halictus/Lasioglossum zu erkennen.

Die trotz hoher Artenzahl recht geringen schwankungen bei der Großgattung
Halictus/Lasioglossum in den verschiedenen Jahren (t979t 24 Arten, 19go: 19
Anen, 1.981 : 2 3 Arten) lassen sich auf das Vorkommen von wenigen, im Gebiet
seltenen Arten zurückführen.

Hinsichtlich der Individuenzahlen traren im vergleich der beiden Jahre bei
manchen Arten zum Teil beträchtliche schwankungen auf; dies gih besonders für
die vier abundanzstärksten Gattungen des untersuchungsgebietes (Tab. 15). Eine
Zunahme im vergleich von L979 mit 1980 verzeichnere die Gatrung Andrena
mit 80,9 7o und die Großgattung Halictus/Lasioglossum mir 66,7 Zo, einen Rück-
gang die Gattung Bombus mit 59,1 o/o und, Osmia mit 29,7 Zo. Bei der Gatrung
Andrena liegt die 1980 aufgetretene Erhöhung der Individuenzahl in der gleich-
zeitigen Zunahme der Artenzahl begründet, bei den drei übrigen Gattungen, die
in beiden Jahren weitgehend konstante Artenzahlen aufwiesen, in den Abun-
danzschwankungen einzelner ihrer vertreter (Tab. 15). Bei der Großgattung
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Tabelle 15. Abundanzschwankungen apoider Hymenopteren-Arten im Vergleich der Jahre
1979 und 1980.

Art Indlviduen-
zahl 1979

Indlvlduen-
zahl 198O

Zunahme: +
Abnahme: -

zunahne
Abnahnre
'ie in t

{ndrena blcolor
falsifica

lasloglossum llneare
albipes
latlceps
fulvlcorne
morio

)smla spinulosa
rufohlrta
aurulenta

lonbus humilis
sylvarum
terrestrls
lucorum
pascuorum

27

4

10

8

8

11

38

57

20

32

49

40

92

50

93

13

13

42

30

29

30

84

23

15

27

2

3

'14

22

42

+

+

+

+

+

+

52t
225 I
320 t
275 *
262 t
173 t
'|21 t
60r
25 r
16 t
96 t
93 t
85 r
63r
55C

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

Für solche Aktivitätsschwankungen gibt es mehrere Gründe. Einige mögliche
Ursachen sollen im folgenden diskutiert werden:

Fast alle Halictus/Lasioglossum-Arren des Gebietes haben hier oder in unmit-
telbarer Nähe des untersuchungsgebieres ihr Nest. Dies wird in der Regel immer
nur dort angelegt, wo ein geni.igend großes pollen- und Nektarangebbt in der
Nähe vorhanden ist (LINSLEv 1958). Mit Ausnahme der Hummeln- und der auf
diese angewiesenen sozial-parasitierenden psitbyrus-Anen besitzt die Mehrzahl
der aculeaten Hymenopteren-Arten eine geringe Dispersions- und Migrationsnei-
gung und somit auch eine geringe Kolonisationsintensität (HAESELER 1974,
197 6, 1978a). Ftir die individuenreicheren sozialen Halictus/Lasioglossum-
Arten ist zttar, da eine größere Anzahl ,,Kolonisatoren" zur verfügung steht,
eine größere Ausbreitungsfähigkeit anzunehmen, als dies bei solitären Arten zu
vermuten ist, dennoch kann eine schnelle und weiträumige 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 veihalten
sich viele aculeate Hymenopteren-Arten sehr konservativ und verbleiben an unge-
störten Habitaten über Jahre und Jahrzehnte (HAEsELEn 1978b). Der Aktions-
radius der oft kleinen Bienenarten ist nur gering, der Energieaufwand, größere
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Entfernungen zurückzulegen, recht groß. Aufgrund der Brutfürsorge sind aculea-
te Hymenopteren auch während dieser phase der Entwicklung iusgesprochen
ortstreu. Aus diesen Gründen-kann ein zfilug einzelner Halictis/Laiioglorru^-
Arten aus einem weireren umkreis zum Nektar- und pollensammeln we"itgehend
ausgeschlossen werden.

Für die folgende Interpretation isr wesentlich, daß bei der Bestandsaufnahme
nur Blütenbesuchs-Aktivitäten der einzelnen Anen erfaßt wurden und die Indi-
viduenzahlen nur das Aktivitätsspektrum dieser Arten angeben. so könnten in-
folge von Konkurrenz um die limitierten Nektar- und pollnquellen konkurrenz-
schwächere Arten eine geringere Blütenbesuchs-Aktivität zeigen als andere, ob-
wohl sie im Gebiet in höherer Individuendichte auftreten.

Arten mit einer sozialen Lebensweise benötigen zur Brutpflege große pollen-
mengen. Auch haben diese Arten eine besonders lange FlugzÄit.-Da sich das
Blumen-Angebot im Laufe des Jahres stetig ändert, sind soziale Arten nur als
,,Ge ne ral i st e n", diesich an möglichst vielenverschiedenenNahrungs-
pflanzen ernähren können, überlebensfähig. Gerade solche ,,Generalisten.. laufen
jedoch Gefahr, durch konkurrenzüberlegene Arten an ihren Nahrungsquellen ver-
drängt zu werden. Da das pollen- und Nektarangebot limitiert istl wirken sich
konkurrenzüberlegene Arten besonders stark auf die Blütenbesuchs-Abundanzen
konkurrenzunterlegener Arten aus. Als Nahrungs-Konkurrenten für die sozialen
Halictus- und Lasioglossum-Arten sind vor alrem Hummeln zu nennen, die eben-
falls ein großes Pflanzenarren-spektrum besuchen können, wesentlich größer und
robuster sind und auch besonders große Nektar- und pollenm.ng-.n .rnt.n.
Hummeln besitzen nun im Gegensatz zu den bisher genannten apoiden Hy-
menopteren einen viel größeren Aktionsradius. Entfernungen von einigen hundert
Metern werden von ihnen noch gut zurückgelegt, sofern in unmittelbarer umge-
bung des Nesres keine Pollennahrung mehr auffindbar ist (HuNntcu l9z6a).

Die untersuchungen von STRIE (r980), die die pollenhöschen verschiedener
Hummelarten - innerhalb der Untersuchungsfräche gefangen - auf das pollen-
spektrum hin überprüfte, ergaben, daß im Monat Juli die veischiedenen Hummel-
arten fast nur an Pflanzenarten gesammelt hatten, die ihren verbreitungsschwer-
punkt in Mesobromeren haben. Da die unrersuchungsfläche (0,4 ha!) mit sicher-
heit nichr das einzige sammelgebiet darstellen konnte, Iiegt die Vermurung nahe,
daß Mesobrometen im Zentral-Kaiserstuhl für viele der lm Gebiet ,"--ilnd.n
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, daß in den
übrigen Monaren wohl andere pflanzengesellschaften als saÄmehutotopel8 be-
vorztgt aufgesucht werden, da auch in dieser Zeit schon und noch Brutiürsorge
betrieben wird. Die unrersuchungen von woLF (1983) in einem Rasen-Vegeta-
tionskomplex ( X e r o b r o m et um, Meso bro me tum, Arrhe-
n a t h e r e t u m, M o I i n i etum) imNarurschutzgebiet,,Taubergießen"
(Oberrheinebene) liefern hierzu weitere Hinweise.

tt Autotop, Ausschnitt eines Habitats, der bestimmte Ressourcen bietet, die fiirdie Indivi-
dualentwicklung einer Art essentiell sind (2.8. Nistautotop, Nahrungsautotop).
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Für die pollensammelnden Hummeln sind aufgrund der jahreszeitlichen staf-
felung der Pollentracht oft mehrere pflanzengesellschaften notwendig, die in ih-
rer phänologischen Abfolge die Pollennahrung während der gesamten Brutpflege-
zeit sichern. Alseinesolche Grup pe vo n pf la n zengese lls ch af -
t e n m i t I a nger Pollentracht kannderhieruntersuchteGesell-
schafts-Komplex betrachtet werden. Da sich auch die einzelnen Hummelarten
hinsichtlich der Auswahl ihrer Nahrungsquellen beträchtlich unterscheiden kön-
nen (TenAs 1976, STRIE 1980), ist ebenfalls zu erwarren, daß sich bei den ver-
schiedenen Hummelaften diese Pflanzengesellschafts-Komplexe unterscheiden.
untersuchungen hierzu sind in Vorbereitung. Einige Ergebnisse liegen bereits vor
(WoLF 1983).

Der große Aktionsradius der Hummeln und das jährlich unterschiedliche Nah-
rungsangebot lassen in bestimmten Gebieten eine von Jahr zu Jahr differierende
lokale ,,sammelintensität" vermuten. 1980 wurde die untersuchungsfläche von
Hummeln weniger besucht a"ls 1979. Das Ausfallen der konkurrenzüberlegenen
Hummeln könnte 1980 die erhöhte Blütenbesuchs-Aktivität der Großgattung
Halictus/Lasioglossum erklären. ob sich auch der Rückgang der Gattung osmia
günstig auf die Großgattung Halictus/Lasioglossum ausgewirkt hat, muß offen
bleiben, zumal nur eine ihrer Lrten (osmia rufohirta) ein größeres Nahrungs-
Spektrum aufweist.

5.1.2 Angaben zur Biologie und ökologie

In der Tabelle 16 sind die folgenden Angaben der im untersuchungsgebiet vor-
kommenden Arten in einem überblick zusammengestellt: le

- Individuenzahl

- Flugzeit im Gebiet

- Flugdauer im Gebiet

- tiergeographische Angabe

- ökologischer Verbreirungstyp

- 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 d,er Zoogeographie mehrere Systeme, die
z.T. sehr stark voneinander abweichen (s. z.B. DE LATTIN 1967 und. zoogeogra-
phische Angaben in Lokalfaunen), zum anderön mußte eine Deckung mit den
pflanzengeographischen Zuordnungen gesucht werden, um im blütenökologischen

te Dieser übersicht liegt u.a. folgende Literatur zugrunde: BALLES 1926, 1927a, b,
DATHE 1980, FRIESE 1895 ff., GAUSS 1967, HAESELERt972,t974,t976,L978t,
b, KLUG 1965, LEININGER 1924, PREUSS 1980, RAPP 1938, RÜHL 1978, SCHMIDT
1966, SCHMIEDEKNECHT 193O, SCHWAMMBERGER 1969, STOECKHERT 1933,
1954, STROHM L924,1925,1933, WARNCKE 1981, WESTRTCH 1980, WOLF 1956,
ZIRNGIEBL 1957.
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L€gende zu tab.lle 16:

E = AnzahL der IndlvlCuen pro Art
IISSZCI! (Fz) = Angabe des frühesten und spStesten Auftretens

der Art 1n cebletr gesondert nach ceschlecht.

Elgsggggl (FD) = Dauer der Flugzeit ln cebtet, bel btvoltlnen
Alten lst die Flugzelt beLder ceneratlonen ge_
trennt ängegeben.

!!9rs99srlpb!99!e-!!ggps (rA)

t holarktlsch
2 euroslblrlsch
2,3 euroslblrlsch-mltteleuropäIsch
2.3.4 euroslblrlsch - nltteleuropälsch - submedlterran
2.4 euroslblrlsch - subFedlterran
2.5 euroslblrlsch - pannonisch
2.7 euroslblrl.sch - ioreoalpln
3 rltteleuronä1sch
3.4 nltteleuropälsch - subnedlterran
1.4.5 ml.tteleurop:ttsch - subnedlterran - Fannonlsch4 subnediterran
4.3 subnedlterran - pannonlsch
4.5,6 submedlterran - Fannonlsch - medlterran
4.6 subnedlterran - iredlterran
5 pannonlsch
5.6 pannonlsch - nedLterran
6 neClterran
7 boreoalpln
8 subatlantlsch
9!9I9slss!9r-YcE!rsll.u!s:lrp (öv)

A. Kratochwil

1

1.1
1.2
2
3

En
Hy
B
c
Ho
v
l{
s
(

erenophll 3.1 euryök - hylophll
euryök - erenophll 3.2 ste;ök - tri,foinrfstenök-erenophll K=Kulturfolge;
hypereuryök - lntermedlär U = UblouLst
hytophi L

Habitatzuqehörlqkelt (Hz)

1 Fettwlese
2 Ruderalvegetatlon, wege, Felder, Böschunqen
3 Epllobietalla - cesell.schaft
4 Heldsoor
5 uelnberg (1.d.R. aufgelassen)
6 Magerrasen 1.w.S.
7 Xerobronetu
8 Mesobronetu
9 Steppenheide

1O Steppenhelde - wald
1 1 Luzulo-Querc€tu
12 Asperulo-Fagetm
13 lrtald 1.w.s.
Ii = ln l:aldnähe
Ch = ncharakterartt

Generatlonenzahl. (cz)
1 = eine ceneration (monovoltln)
2 = zveL cen€rationen (btvolttn)
p = partlell weltere cenelat1on

llc9sslse t**)
Bel mehreren mögllchen Nistweisen Ist dle bevorzugte unterstrlchen.

= endogälsch
- hypergälsch
= Boden
- In Fugen und StrDlten von Mauern
= ln llolz
- ln der unteren RrautEchlcht
= Ln/an Stellwänden
= ln Schneckenhäusern

) = Nlstwelse des Wirtes be1 prrasltlschen Arten

_L9b9!9ts9199 (Lw)

s = sozial
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Tabelle 16. Angaben zur Faunistik, Biologie und ökologie der apoiden Hymenopteren-Arren
des Untersuchungsgebietes.

q,rt N la rz 
;99 ID TA öv gz NW LW

lolletes davlesanus 1 5.8. 2 2K I I HyEnWC
lrosopis gibbus 5 9.6.-22:1, 1 9.6. 33 21 3.1 1.2.35 1 HyH

confusus 2 119.7. 29.7. 10 2 3.1 I p HyH
)entl9era brevLcornis 5 121.8:21.9 21.8-21.9. 32 2 2 1.2.4.6 p HyEc
{ylaeus conununis 3 22.6. 1.9.- 3.9. 79 2 2 2 2.1 Hvgc

ni9!itus 1 29.6. 2 3.1 HyH
lanurgus calcaratus 4 3.8. 9.8:1 3.8. 11 2.3 x 246.8 EnB
\ndrena armata 5 9.4.- 3 5. 25 3 3.1K 1w.4.1 'l EnB

fucata 22.4. 2.3 3.2K 5W10.1 3 EnB
helvola 224 2_3 3.1 6W.'tOJ 3 EnB
praecox 1 1 9.5. 2:l 6W.1 1 EnB
varians 1 1.5 3.1K lw3 ,l EnB
haemorrhoa 4 2 8.4- 1 1.5. 11 2.3 2XU 1.2.6 EnB
hattorfiana 1 26.6. 2 ) t6 EnB
hmilis 5 1 3.5.- 1 16. 30 2 3.1 5wg9 EnB
fulvago 2 1.5. 4.6. 16 2.3 3.1 6.8 EnB
dentlculata 1 I 4.8. 2 1 EnB
distinguenda ,| 55 4 EnB
bicolor 45 19.3.- 2!

196-21'1
1 9.3:1 1.5.
3Q6:28i7.

53
29

2 3.1 w 2 EnB

fulvata 2 8A.23.4. 15 8 3.1 1 EnB
rosae I 148 34 3.1 t.8.1 0 2 EnB
curvungula 13 225.- 9.6 2 3.5;30.6. 40 3 3.1 6W EnB
nitida 17 19.3:26.4 234:19.5 61 2 2 1.5 EnB
alfkenella 3 84-2?.4. 20 3.4 6 2 EnB
falsi fica 18 244-165.

188
22 234 6.8 2 EnB

floricola 2 26. 226 2 6 2 EnB
minutula 7 8.4;1 1.4 123- 19.5.

2 1 5.- 306
58
10

2.3 3.1 1W5_6W 2 EnB

minutuloides 5 22:t. 7.5.
3.8:2 4€.

23 2.3 3.1 5.6.8 2 EnB

nana 1 24.3. 4 1.1 t.8 2 EnB
nanula 2 24.5: 65. 12 7 1w 2 EnB
Proxima 6 29,4- 8.5.

qq 9 2 1.1 tw.9.10 1 EnB
saundersella 1 22.7. 2.3 1 EnB
strohmella 5 8.4: 1 1.4 1.5 34 a 31 2 EnB
subopaca 6 93: 93 35:1 9s. 62 2j 3.1 2s.8 1 EnB
ti.bialis 3 3.4 34.25.4 3 2 I EnB
potentil lae I 45. 3_4 1 EnB
viridescens 2 45.- 6.5. 3 3A 3.1 8w EnB
an9us tior 3 9.6.19:l.l 42 I 1 6W EnB
cömbinata 4 4.4:1 4.8. 13 45 1 EnB
dorsata 9.6. EN

Iepida 2 44 EnB
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Tabelle 16 Fortsetzung
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qrt N ldtz .99 FD TA öv HZ GZ NW LW

Andrena propinqua 1 27.7 3.4 6.8 2 EnB
lathyri 1 8.s. 3 3.1 1 I EnB
wilke 11a 21 6. I lw6w I EnB
flavipes 5 23.1-24 2't.7 3 2 l.l 2.5.6W 2 EnB
gravida 2 't 1.5. 8.4 34 3A 2 2.6.8 EnB

)ufourea vulgaris 3 1.8. 3 6.8 1 EnB
halictula 1.8. 3 2.3 EnB

thophites trispinosus 2 29.7.- 4:1. 5 335 2.8 EnB
Sphecocles crassus 11 22ß-28.9. 29.4:22j1. 152 3.1 68.1o (En)

di.visus 3 i 4.4.- 3.8. l'l 1 2 3.1 6.8 (En)
fasciatus 5 3.9 221.-29.8. 42 2 6 1nn)
ferrugi natus 1',| 29.8:129. 19J.-29.8 54 2 2 68 (En)
hyalinatus 19 29,8:26.9. 7.5- 7.9. 142 2 1.1 6 (En )

marginatus 2 28.4: 4.5. 6 (En)
moni Ii fornis 2 24.8: 7.9. 14 2 2 1.69 (En)

{alictus quadricinctus 1 1.8. 2A 6 1 EnB
sexcj-nctus 2 1 1.5- 18.s 7 2 1.1 2.6.8 1 EnB
s imp lex 86 29.8;28.9. 2 4!:8.1O. 167 4 1.1 55.8 EnB s
subauratus 'l 21.9. 4.5 'l 2 EnE
tumulorum 100 41.-269. 84 2 1.1 5,6 2 EnB s

,asioglossw albo-
cinctum 2 30.6.- 29.8 60 4.6 EnB

cos tulatw 1 3 1.8, 2.5 1.1 E EnB
laevigatum 3 45.- 7.7. 34 2 6w EnB
lativentre 2 27.7. 11.7. l6 2 1.1 6w EnB
leuco zoni w 2 1_8_ 21.6. 41 a1) 2 1.26.8 2 EnB
maj or 5 1 25:1 39. 93 33 1

o EnB
pal lens 3 244:226. 69 4.6 1.1 EnB
sexnotatum 6.8. 2 6 EnB
sub fas ciatm E '1.8:2E€ 't9.3.-2'1.4. 32 4.5 ö ENB
2onulum 1.8. 2(1) 1.1 256W 1 EnB
leucopus 31 2:7 3.1 2s.8 P EnB
albipes 86 3.8:1 1.9 244:1 19. 150 2 6.9.8 EnB
calceatum 90 241,-21.9. 223:248. 183 2 2 1.5.6 EnB s
fulvicorne 84 12.9.- 14.9. 27.3:11.9, 172 2 1.1 1.55789 EnB s
laticeps 202 225:28.9. '193:289. 193 2 1.1 5.6 8 2 EnBC s
lineare 112 3.8: 7.9. 19.3: 7.9. 't7 2 2 27.8 EnB
pauxlllw 41 125- 3.8 29.4-11.8. l04 2 1.1 58 2 EnB s
interruptum 8 33.-29.4 19.5: 6.8 'to2 56 EnB s

mi nut 1 ss imm 6 11.4-25.7. 105 24 6 EnB s

semi 1 7 13.8.-12.9 1 25. 92 1 bw Enö
morro 236 225:29.9. 19.3.-8J o. 203 34 1.1 26.8 1p EnB s

i diusculur 1 27.7 6 ENB
Darvulum 1 21.9. 2 6 EnB
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Tabelle 16 Fortsetzung

\rt N 8d F' 
,g9 FD öv HZ NW Ll{

Lasioglossutn blüthqeni 1 29.8 EnB
vi I Iosu lw 138 2zs 2 1.1 25.8 EnB s

Dasypoda argentata 1 27.5 4.5 EnB
hirtipes 5 21.6- 4: 1 4J. 24 2 25 EnBN

\nthidium punctatm 1 1.5 2 1.1 15?8 Hy En CH
Stelis phaeoptera 4 4.7 - 18:1 22.7 -25.7 21 2 !v)
Heriades crenulatus I 13.7. 6 HyH
Chelos toma cajnpanularum 6 1 1.6.- 4€ 54 2 3.1 1.5.8 HyH

nigricorne 4 29.6:241'. 25 2 3.1 1.6 HvH
)smia mitis 2 14.7. 4.7 lo 3 Hy

papaveri s 12.6. 45 8 En
aurulenta 62 8.4:5€ 29.4-2611 109 2 1.1 81o.1 2 1 Hys
bicolor 4 29.4. 4.5- 9.5. lo 2j 1.1 5.89.12 1 Hvs
rufohirta 39 144-21.5. 5.5: 39 142 3.4 1.1 5.8 1 Hys
spinulosa 90 1.5:12.9. 3 1.5- 2 89 120 34 1.1 5.89 Hys
cornuta 1 3.5 24 2x 1 HyEnC
rufa 8 25.4:25j 30 2 2UR 13 1 HyHC

:oelioxys conoidea 1 30.6. 34 1.1 8 (HY)
mandibularis 2 129-1 49 2 't.t 1.8.9 1 (Hy)
quadridentati 2 'l 1.6:19.6 8 23 3.1 1 6I., (Hy) (En)

Megachile circmcincta 20.6. 23 1.6I.V Hy En HB
pi lidens 16:t 4 1.1 I En (Hy)
centunculari 3 1 9.6:1 7.8 3.8 59 3.1 1w18 HyH
versicolor 3 47.-13.9. 7'l 2 1.1 I 56w]0 1 Hy,lomada fabri-ciana 5 9.4 11.4. 2 3.1 910 2 (En)

flavoguttata 2 I 9.3: 9.4 21 2 3.1 9.10 2 (En)
lucera tuberculata 7 27.4- 19.6 53 4.5.6 1.1 r.5 6.8 1 EnB
Bornbus lucorun 85 4.6: 39- 121 2 2 16 EnB sterrestris 19 24- 5.9 155 2 2 1 EnB s

soroeensis 4 167-318 46 2 3.2 1 En s
hunilis 51 9.5: 39 86 2 1.1 u 1 En s
pascuorum 37 9.4:26.9. 't70 2 3.1u 1 Hyv s

s-
sylvarum 45 113r219. 153 2 1.1 U EnB
hortorum 15 19.5:21.9. 125 2 3.1K 'I vr Enw s
Iapidarius 90 9.4-129. 156 2 2 EnB s

s
hypnorm 2 21.6. 3.1K lw nyH
pratorum 72 9-4:1 58. 128 2 31Ul Hvv s

Psithvrus balbuteIlus 8 7.7.- 38 114 114 3.1 (En)
bohemicus 2 11.7.-219 79 2 31 1.6

vestalis 4 11.7.-219. 72 2 U En)
guadricolor
ncridiöhäli 1 31.8. 3 lt{ (En)
sylvestrj.s 4 114-26.6 2A- 11.4 85 2.3 31 1W Hv)
cainpestris 4 6.8:119, 1.8 35 'l It (Hv)
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-nltteleuropäisch 

17r8 t

eurosiblrisch 59,3 t

eurosiblrlsch-montan O, 4t

euros lb lrisch-boreoalpln

boreal O,9 t pannonlsch 412 t

submedlterran 913 t
medltelran 3,O t

atlantlsch Or8 t ,3 tsubatlantlsch or8

Fig. 31. Prozentuale Verteilung der Bienenarten des Untersuchungsgebietes im Hinblick auf
ihre Zugehörigkeit zu bestimmten Faunenelementen,
Die Prozentanteile der Arealtypen sind nach Himmelsrichtungen orientiert; eurosibirisch-
boreoalpine, eurosibirisch-montane und boreale Elemente haben eine ,,nördliche,., pannoni-
sche eine ,,östliche", (sub-)mediterrane eine ,,südliche" und (sub-)atlantische eine ,,west-
liche" Ausrichtung. Im Zentrum befindet sich der Prozentanteil der eurosibirisch-mitteleuro-
päisch und holarktisch verbreiteten Arten.

Teil Vergleiche ziehen zu können. So sollte die durchgeführte Zuordnung als
Vorschlag betrachtet werden, zumal die Verbreitung vieler Arten auch noch un-
genügend bekannt ist. Auch ist zu betonen, daß die Angaben nur im geographi-
schen Sinne gebraucht werden und sich keinesfalls auf die Flerkunft der einzel-
nen Arten (die ,,Ausbreitungszentren" von DE LATTtrI 1957) beziehen.

Im Gebiet dominieren eindeutig Arten mit eurosibirischem und mitteleuropäi-
schem Verbreitungsschwerpunkt (Fig. 31). Auch innerhalb der einzelnen arten-
und individuenreicheren Gattungen gehören die meisten Arten diesem Verbrei-
tungstyp an. Die Gattungen Bombus wd Psithyrus repräsentieren in besonderem
Maße das eurosibirische und mitteleuropäische Faunenelement, da fast alle ihrer
Arten hier einzuordnen sind. Einen recht hohen Anteil haben auch Arten des
submediterranen und mediterranen Verbreitungstyps (12,3 o/o). Bei 4,5 7o 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 (2.B.
Andrena angustior).

Die Arealtypen-spektren der Gattunge n Andrena, osmia, Halictus / Lasioglos-
sum rllr.d, Bombus lassen deutliche unterschiede erkennen. Den größten Anteil
submediterraner, mediterraner und pannonischer Elemente haben die Großgat-
tung Halictus/Lasioglossum (32,7 Zo) und die Gattung Osmia (3I,2 %). Atlanti-
sche oder subatlantische Elemente fehlen ihnen ganz. Die Gattung Andrena be-
sitzt noch L7,6 o/o mediterrane, submediterrane oder pannonische Arten, die
Gattung Bombus keine einzige.

B_.1 den 
. 
meisten apoiden Hymenopteren-Arten des untersuchungsgebietes

handelt es sich um solche mit einem recht großen Areal. Hierbei überwiegen ein-
deutig die Arten der paläarktischen Region, unrer diesen wiederum jene, welche
die gemäßigten Bereiche Europas und Asiens besiedeln. Sie bilden äen,,Grund-
stock" der Kaiserstühler Bienenfauna, wie sTRoHM (1933) es auch genannt hat.
Außerdem 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 große Bedeutung hinge-
gen kommt den submediterranen/mediterranen und pannonischen Arten zu.

Dieses Arealtypen-spektrum spiegelt die spät- und postglaziale Faunenge-
schichte in Kombination mit der klimatischen Sonderstättnng a.r Kaiserstuhls
wider. Bereits zur Späteiszeit und frühen Nacheiszeit dürftenhit d.n steppen-
pflanzen pannonische Bienenarten aus dem südosteuropäischen Raum eingedrun-
gen sein. Möglicherweise gab es auch schon zu diesem Zeitpunkt submediterrane
Bienenarten in Mitteleuropa; darauf könnten pollenanalytische Nachweise von
scabiosa (columbaria?) in spätglazialen Ablagerungen deuten (LANG 1970).
Diese Pflanzenart dient auch submedirerranen Bienen als Nahrungsquelle.

Als Beginn der Haupteinwanderungszeit wird die Kiefern-Haselzeit im Mesoli-
thikum angegeben (AERTS 1949). Die großen Flußtäler Rhöne/Rhein und Do-
nau haben in dieser Zeit wohl als Hauptwanderstraßen gedient (sroncrHenr
193 3). Als die beiden klassischen Einwanderungswege für Mitteleuropa gelten im
südwesten die Burgundische Pforte und im südosten die ungarische Tlefebene.
Nachdem in Mitteleuropa um 800 v.chr. ein ,,Klimasturz" stattgefunden hatte,
konnten sich in der einsetzenden Buchenzeit wärmeliebende Eichen-reiche Wälder
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 thermophileiorganis-
men auch - stark eingeschränkt und sie zurückgedrängr. WARNECKn (1927)hat
den Versuch gemacht, solche Relikte mit disjunkter verbreitung unter den Lepi-
dopteren des oberrheingebietes zu nennen. Auch SToECKHERT11933) weist auf
den Reliktcharakter pontischer und mediterraner Bienenanen hin. Bei der Mehr-
zahl der südlichen und südöstlichen Bienenarten jedoch läßt sich eine Entschei-
dung darüber, ob sie tatsächlich Relikte der postglazialen wärmezeit darstellen,
nach LewnqcER (1951) nicht rreffen.

Für die submediterranen und pannonischen Bienenanen ist als Hypothese an-
zunehmen, daß sie sich in ihrer Phänologie entsprechend den verhältnissen 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 ähnli-
cher Phänologie zu erwarten. Es wird im blütenökologischen Teil zu prüfen sein,
ob diese Hypothesen bewiesen werden können.

Eine arealgeographische Grobcharakterisierung der vier arten- und individuen-
reichsten Bienengattungen des Gebietes läßt folgende Unterschiede deutlich
werden: Die Gattung Bombus reprisentiert mit allen ihren Arten am deutlich-
sten das mitteleuropäisch-eurosibirische Faunenelement. Manche Arten dringen
weit nach Norden vor und finden sich sogar im arktischen Bereich (LOKEN 1973,
HEINRICH 1976c, RANTA 1981, 1982). Viele Arten der Großgatttng Halictus/
Lasioglossam und der Gattung Osmia besiedeln zwar arich 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 Ökologischer Verbreitungstyp

Zoogeographische Angaben lassen nur bedingt eine Aussage über die ökologische
Valenz einer Art zu. Darüberhinaus ist auch leider die geographische Verbreitung
der meisten aculeaten Hymenopteren-Arten nur sehr unzureichend bekannt. Ein
Modell für eine ökologische Typisierung nach fünf ökologischen Verbreitungs-
typen, die der Bindung einzelner Arten an Habitattypen entsprechen, haben
PITTIoNI & ScHMIDT (1942) für die Bienen des niederösterreichischen Flachlan-
des vorgelegt. tvtöczÄn (1948), BENEDEK (L969) und RBwIc (1970) führten
diesen Typisierungsversuch fort; ScHtrlmT (L979, 1980, 1981) übertrug die Ty-
pen auf einen Teil der Grabwespen Baden-Württembergs (2.8. Philanthinae,
Nyssoninae und Crabronini) und WESTRICH (1980) auf die Aculeaten des Tü-
binger Gebietes. Die Unterteilung, die dieser ökologischen Typisierung zugrunde-
liegt, ist der Tabelle 17 zu entnehmen (in Anlehnung an Scnutor 1979).

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

Der euryök-eremophile Verbreitungstyp'

Über ein Drittel aller im Gebiet nachgewiesenen Arten (33,7 %) gehört diesem
Verbreitungstyp an. Charakteristisch sind die eremophilen Arten besonders ftir
xerotherme Südhänge (Voll- und Halbtrockenrasen) und Steppenheiden. Es ist
verständlich, daß gerade dieses Element im Untersuchungsgebiet stark vertreten
ist.

Der hypereuryök-intermediäre Verbreitungstyp :

Ein Fünftel der Arten ist diesem Verbreitungstyp zuzuordnen (2O,5 7o). Auf-
grund der weiten ökologischen Valenz dieser Anen handelt es sich meist auch

gleichzeitig um Kulturfolger (2.T. auch synanthrope Arten) oder Ubiquisten, so

z.B. bei den im Gebiet vorkommenden Arten: Colletes daoiesanus, Andrena hae-
monboa, Osmia cornuta, Osmia rufa und Bornbus terrestris.
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Tabelle 17. Eine ökologische Typisierung in 5 ökologische Verbreitungstypen.

541

S tenök-eremophi 1e
Arten:

Ausgesprochen xerothermophile Arten; fast
stets psamophil. beschränkt auf die Sand-
dünengebiete der' nordbadischen Rheinebene.

Euryök-ermophi 1e
Arten:

o

Ebenfalls xerothermophile Alten mit jedoch
nicht ganz so extrem hohs Wärmebedürfnis
wj.e dj.e stenök-eremophj.Ien Arten.
Sie drlngen auch in warme, lichte wald-
formatlonen (2.B. Ej.chen-Kiefernwälder) vor,
überschreiten jedoch selten im Bergland
Höhen über etwa 45O tn.

Hypereuryök-
intermediäre
Arten3

b

Arten mit weiter ökologlscher valenz, d.h.
weit verbreltete und meist auch häufige Arten.
Sle besltzen elne geringe Empfindlichkeit
c_tegenüber Temperatur- und Feuchtigkeitsver-
hältnlssen; deshalb bewohnen sie sowohl
trockene a1s auch feuchte Biotope.

Euryök-hylo-
phlIe Arten3

c

Arten nit einer Bevorzugung eines mäßig kühlen
ziemlich feuchten Klimas (Talwj-esen, lichte
Stellen in und am Rande von Dergwäldern).

Stenök-hylo-
phile Arten;

d

Ihr Vorkonmen ist beschränkt auf feuchte
Gebiete, oft auch auf katt-feuchte Ge-
biete in höheren Lagent in der Ebene u.a.
auch in l'liedermoorgebieten anzutreffen.

[0

30

Fig. 32.Die prozentuale Verteilung der
apoiden Hymenopteren-Arten auf die
ökologischen Verbreitungstypen (a-d, s.
Tab. t7l.

Der euryök-hylophile Verbreitungstyp :

Zu diesem Typ gehört fast die Hälfte aller Arten (42,2 7o). Die zahlreichen wald-
ränder, säume, Buschgruppen, ferner die das untersuchungsgebiet umschließen-
den waldbereiche und die in Tallage auftretenden Arrhenathereten bieten zahl-
reichen hylophilen Arten günstige Bedingungen.

Der stenök-hylophile Verbreitungstyp:

Zu diesem Verbreitungstyp zählen die wenigsten Arren, so wahrscheinlich Bom-
bus soroeensis 'tnd Andrena fucata. Ftir beide ist diese Zuordnung jedoch um-

36 Phytocoenologia 11
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stritren. Bombus soroeensis wird von pITTroNr & SCHMIDT (1942), tvtöczÄn
(1953) und DyLEwsKA (1957) als stenök-hylophile Art bezeichner, RErNrc
(1970)-ordner sie hingegen einem hypereuryök-hylophilen Verbreitungstyp ztr.
Auch das vorkommen im untersuchungsgebiet spricht wohl eher für eine wei-
tere ökologische Amplitude im Sinne von RErNrc (rgzor. Andrena fucata ist
wahrscheinlich auch eher als eine euryök-hylophile Art zu bezeichnen.

Typisch stenök-hylophile Arten sind im unrersuchungsgebiet sicher nicht an-
zutreffen.

Den größten Anteil an euryök-eremophilen Arten haben die Gatt,tngen Halic-
tus/Lasioglossum (71,4 7o) und Osmia (66,7 7o), den geringsten die Gattungen
Andrena (19,2 %) wd Bombus (l1,2o/o). Entsprechend ist der Anteil euryäk_
hylophiler Arten bei den Gattungen Andrena und Bombus wesentlich höher
(61,5 o/o und 3 6,3 7o) als bei der Großgatt ung Halictus/Lasioglossum (7 ,2 o/o). Die
Gattung osmia besitzt keinen Verrreter des euryök-hylophilen Verbreitungsryps
im Gebiet. stenök-hylophile Arten rreren nur bei den C"ttung.n Andrena tnd
Bombus aus. Hypereuryök-intermediäre Arten sind bei allen vier Gattungen an-
teilsmäßig gleich vorhanden.

Ein Vergleich zwischen riergeographischer Angabe und ökologischem verbrei-
tungstyp einzelner Arten liefen folgendes Ergebnis, Arten des iubmediterranen
bzw. submediterran-pannonischen Arealtyps gehören alle dem euryök-eremophi-
len verbreitungstyp an. Arten des eurosibirischen Faunenelementes sind zu je
einem Drittel dem euryök-eremophilen, hypereuryök-intermediären und euryöi<-
hylophilen Typ zuzuordnen. Bei den Arten mit einer mehr mitteleuropdischen
verbreitung überwiegt der Anteil euryök-hylophiler Elemente, Arten des eurosi-
birisch-boreoalpinen Areals entsprechen nur dem euryök- und stenök-hylophilen
Verbreitungstyp.

Die prozentuale Verteilung der apoiden Hymenopteren auf die ökologischen
verbreitungstypen entspricht genau den Ergebnissen, die auch wrsrRtcn ltsgo)
für die aculeaten Hymenopteren des Tübinger Gebietes, insbesondere des Spitz-
bergs, fand. Der hohe Anteil euryök-eremophiler Elemente ist aus dem Land-
schaftscharakter beider Gebiete leicht verständlich: charakteristische Vegeta-
tionskomplexe warm-trockener standorte mit Halbtrockenrasen, xerothermen
Gebüsch- und Saum-Gesellschaften und kleinen, lichten Trockenwäldchen. Auch
der gleiche prozentuale Anteil an hypereuryök-intermediären Arten läßr auf ähn-
liche Standortstypen schließen. Diese Artengruppe ist vor allem dort verrreten,
wo der wirtschaftende und siedelnde Mensch einen starken, aber noch nicht mo-
notonisierenden Einfluß auf die Landschaftsstruktur ausübte und synanthropen
Arten (PrreRs 1960, PovoLNy.1962, TTScHLER 1973) und Kulturfolgern
(PovoLNy 1963), oft auch ubiquisten, reiche Lebensbedingungen bot. Es han-
delt sich um Arren, die durch den Menschen gefördert wurdin (hemerophile
Arten), die inzwischen jedoch durch Habitatschwund, Biozideinsatz u.ä. auch zu-
rückgehen und nunmehr pseudohemerophob (ZolrER 1954) sind.

Auch der euryök-hylophile Verbreitungsryp ist im Kaiserstuhl und im Tübin-
ger Gebiet annähernd gleich stark verrreten. WESTRICH (19g0) erklärt dies für
das zuletztgenannte Gebiet mit der Nähe zu schwarzwald und Alb. Die das un-
tersuchungsgebiet am ,,scheibenbuck" umgrenzenden waldbereiche und die in
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den frischeren Tallagen ausgebildeten Arrhenathereren bieten für viele dieser
euryök-hylophilen Arten zweifellos günstige Lebensbedingungen. Es kommt fer-
ner hinzu, daß es neben der standörtlichen Einnischung 

"in.r Art eines bestimm-
ten ökologischen Verbreitungsryps auch eine jahreszeitliche gibt, die die stand-
önliche verstärken (etwa bei sommeftieren an warm-trockenen Habitaten)
oder auch abschwächen kann. wenn zu Beginn des Jahres noch ,,frischere..
Klimabedingungen vorherrschen, kann eine euryök-hylophile Frühlingsart auch
in einem Halbtrockenrasen überleben.

Für die Diskussion und die Beweisführung in dieser Arbeit wird von der ,,rela-
tiv starken Konstanz der ökologischen valenz einer Arr" ausgegangen; auf diese
Voraussezung gründen auch viele Autoren historisch-zoogeographischer Arbei-
ten ihre Überlegungen (s. z.B. DE LATTIN 1967). Diese Annahme geht davon
aus, daß sich z.B. eine eremophile Art mit zahlreichen Sonderanpassungen an
ihren xerothermen Lebensraum nicht in einem kurzen Zeitraum ihier Stammes-
geschichte zu einer hylophilen Art entwickeln kann. Auch das in der paläontolo-
gie verwandte und auf andere naturwissenschaftliche Disziplinen übertragbare
A k t u a I i t ätsprinzip legtdierelativeökologische KonsranzderArten
zugrunde. Hierbei können etwa Funde fossiler pflanzen und Tiere, die in ihrer
Morphologie und Anatomie rezenten Arten entsprechen, als ,,Thermometer der
Vergangenheit" dienen (s. WTLMANNS 1978).

Innerhalb des Verbreitungsgebietes einer An muß ebenfalls ein einheitliches
ökologisches Verhalten ihrer Populationen vorausgesetzr werden (s. dazu auch
REINIG 1970). Tatsächlich gibt es jedoch zahlreiche Beispiele, die dieser Forde-
rung scheinbar widersprechen, was z.B. WESTRICH (1980) dazu veranlaßte, die
,,ökologische Konstanz einer Art" anzuzweifeln. Ein Grund liegt einerseits in der
Tatsache, daß sich unter den Konkurrenzbedingungen in einer Biozönose bei ei-
ner. Art,,ökologische" und,,physiologische., Konstitution,,,autökologisches,,
und ,,synökologisches" optimum nicht decken (wrIi,rANNS l97g), andärerseits
in dem umstand, daß viele Arten geographische unrerarren bilden, die sich öko-
logisch verschieden verhalten (ökotypen). Für diesen Fall, bei dem die einzelnen
Arten in der Regel auch ein sehr großes verbreitungsgebiet besitzen, erscheint es
sinnvoller, eine ökologische Interpreration nur auf der taxonomischen Ebene
der Unterart durchzuführen.

Da in der Regel die ökologische valenz einer Art in kausalem Zusammenhang
mit ihrer arealgeographischen Verbreitung stehr, ist die vorwiegend submediter-
rane und pannonische Zugehörigkeit der euryök-eremophilen Anen und die
eurosibirische und boreoalpine verbreitung der euryök-hylophilen Arten einsich-
tig. Der dennoch hohe Anreil an euryök-eremöphilen Elementen im eurosibiri-
schen Faunenelement wird leicht aus der Tatsache verständlich, daß auch die bo-
reomeridionale Gürtelzone genügend primäre Trockenstandorte aufweist. Auch
dieVerbreitungzahlreicher xerothermophiler F e st u co - B ro m e t e a-
Anen in mehreren vegetarionsgtineln findet hierin eine Erklärung. Der hohe
Anteil der hypereuryök-intermediären Arten am eurosibirischen Faunenelement
liegt darin begründet, daß es sich hier meist um Arten mit einer sehr großen öko-
logischen Amplitude handelt, die sowohl trockene als auch feuchte Habitate an-
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nehmen. Diese genannten Zusammenhänge lassen auch leicht die unterschied-
liche Zusammensetzung des ökologischen verbreitungstypen-spektrums der Gat-
tungen Andrena, Halictus/Lasioglossum, Osmia .und, Bombus verstehen. Die
Gattungen mit dem größten Anteil submediterran und pannonisch verbreiteter
Arten und entsprechend geringerem Anteil eurosibirischer Elemente weisen
gleichzeitig auch die meisten euryök-eremophilen Arten aü. (Halictus/Lasioglos-
sum r:nd Osmia), die mit dem größten Anteil eurosibirisch und subatlantisch ver-
breiteter Anen (Andrena und Bombus') die meisten euryök-hylophilen Arten.

5.1.2.3 Habitatzugehörigkeit

Die im Naturschutzgebiet ,,scheibenbuck" festgestellten Bienenarten Iießen sich
nach der Literatur zehn verschiedenen Standortstypen zuordnen (Tab. 18; s.

ausführlich KRATocHwTL 1983a). Drei Habitattypen kommt hierbei eine beson-
dere Bedeutung zu: bei 36,1 o/o handelt es sich um typische Arten der Magerrasen,
bei 24,6 7o um Halbtrockenrasen-Arten und bei 20,6 70 um Arten von Fettwie-
sen. Etwa zwei Drittel aller Bienenarten des untersuchungsgebietes haben also
schwach oder nur sehr schwach gedüngte Grasfluren der F e s t u c o-Bro-
m e t e a als typischen Lebensraum. Nur 2o 7o sind Arten der wirtschaftswiesen,
ausschließliche waldanen fehlen hingegen. Viele der Bienenarten kommen je-
doch nach der Literatur nur vor, wenn wald in der Nähe ist. waldränder und
Wälder haben eine besondere Bedeutung als Nistautotope ,

Stellt man dem Habitat einzelner Bienenarten den jeweiligen ökologischen
Verbreitungstyp gegenüber, so zeigt sich, daß in Halbtrockenrasen eindeutig die
euryök-eremophilen Arten und in Fettwiesen die euryök-hylophilen Arten domi-
nieren. In Magerrasen i.w.S. sind die euryök-eremophilen und euryök-hylophilen
in einem etwa gleichen Verhd.ltnis vorhanden.

Den meisten bisher vorliegenden Bestandsaufnahmen von Bienenfaunen ein-
zelner Gebiete mangelt es an einer klaren Biotopbeschreibung. Zum Teil sind die
Gebiete so großflächig und hinsichtlich ihrer Biotopstruktur so hererogen, daß
kaum Aussagen über die Monotopbindung einzelner Arten möglich sind. Die

- Magerrasen i.w.S. 36,1 g

d.avon ln Waldnähe 8r3 I
- Mesobrometum 2416 *
- Fetttriese 2016 *

davon in Waldnähe 7 t4 *
- Ruderalfläche 4r3 3

- aufgelassener vleinberg 3,8 s

- Steppenheide-ltlald 3 '2 |
- SteppenheiCe 2 '1 *

- Asperulo-Fagetum 2r1 *
- xerobrometutn 1 r8 t
- Luzulo-Quercetum 1 '4 I

Tabelle 18. Zugehörigkeit der im
,,Scheibenbuck" festgestellten apoi-
den Hymenopteren-Arten zu verschie-
denen Standortstypen in anderen Ge-
bieten (nach Literaturauswertung).
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exakte Beschreibung eines Gebietes sollte durch eine pflanzensoziologische Be-
standsaufnahme erfolgen. Sie bietet die genauesten Aussagen über die floristische
Zusammensetzung, über die Struktur der Phytozönose u.a., gibt damit auch über
die Zusammensetzung und Veneilung der Nahrungsressourcen für phytophage
Tierarten Auskunft und kann als Bezugseinheit für Vergleiche dienen. Aussagen
über die Entstehung und die Weiterentwicklung der Pflanzengesellschaften sind
auf der Basis pflanzensoziologischer Untersuchungen oft sehr gut möglich.

Es ist unverständlich, daß einige Autoren (2.8. MüHLENBERG 1982, WEL"IZEL 1982,
eine pflanzensoziologische Bestandsaufnahme bei ökologischen Untersuchungen generell nur
gering einschätzen. Hier muß sicherlich differenziert werden: Je weiter man sich von der
Produzentenstufe und der Konsumentenstufe I in einem ökosystem entfernt, desto kompli-
zierter werden die Zusammenhänge Zoo-lPhytozönose, so daß die Abhängigkeiten bei blü-
tenökologischen Untersuchungen sicherlich klarer sind als z.B. bei der Analyse carnivor
lebender Käfer. Dies liegt jedoch an unserem Unvermögen, kompliziertere ökosysteme voll-
ständig aufzuschlüsseln. Auch bei Untersuchungen, wo die Abhängigkeiten Phyto-/Zoozöno-
se nur undeutlich sind, sollte jedoch die pflanzensoziologische Bestandsaufnahme zur
exakten Beschreibung verwendet werden; diese nur ermöglicht Vergleiche mit anderen Ge-
bieten.

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

In der Regel fehlen Wildbienen in der intensiv bewirtschafteten Landschafr.
Nur wenige Arten kommen in stark gedüngten und daher Kräuter-armen Wirt-
schaftswiesen vor. Bevorzugt werden extensiv bewirtschaftete Rasengesellschaf-
ten, so z.B. dieschwach oder nicht gedüngten F e s t u c o - B r o metea-
Gesellschaften aber auch magere Ausbildungen von Gesellschaften des Wirt-
schaftsgrünlandes. Der häufig in der Literatur zur Charakterisierung verwendete
Ausdruck ,,Magerrasen" umfaßt eine sehr breite Amplitude, da sowohl rrockene
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, daß eine vielfältige Bienenfauna nur extensiven mensch-
lichen Einfluß verträgt. Der Schwerpunkt des Vorkommens vieler Bienenarten
in solchen Rasengesellschaften ist leicht erklärbar:
a) Die Krautschicht ist lückig und enthält vegetationsfreie Stellen, die als Nistau-

totope Bedeutung haben.
b) Das Blumenangebot ist groß, und es gibt keinen sehr starken Einschnitt

durch Mahd, da nur unregelmäßig oder kleinflächig und zeitlich versetzt ge-
mäht wird.
Dennoch scheint häufig der Nistautotop der limitierende Faktor für das Vor-

kommen zahlreicher Bienenarten zu sein. Der Hinweis für viele Bienenvorkom-
men: ,,nur in Waldndhe" läßt vermuten, daß die Nistbedingungen für endogäi-
sche Bienenarten (s. Kap. 5.1 .2.4) in Rasen und Wiesen oft ungenügend sind und
ein nahe gelegener Waldrand mit vegetationsfreien Stellen die gewünschten Nist-
plätze in größerer Zahl bietet. Eine Bindung an einen Wald(rand)-Standort ist
bei den hypergäisch im Holz nistenden Bienenarten (2.B. die der GattungHylaeus)
leicht verständlich. Wald und Waldränder mit Säumen und Gebüschgesellschaften
stellen Nist-, zum Teil auch Nahrungsautotope dar, Rasenstandorte dienen hin-
gegen oft nur als Nahrungsautotop. Die Ansprüche, die die verschiedenen Arten an
das Nistsubstrat stellen, sind sowohl bei den hypergäisch als auch besonders bei
den endogäsch nistenden Bienenartensehrverschieden (s. z.B. HAESELER I972).
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Die Frage der Habitatbindung der im Gebiet vorkommenden Arten ist kaum
zu klären, zumal viele Angaben in der Literatur nur mit vorbehalt übernommen
werden können, von der Frage der richtigen Determination der Arten schwieriger
Gattungen bei den apoiden Hymenopteren ganz abgesehen. Als eurytop (= Vor-
kommen in mehreren Habitattypen) können mit sicherheit viele Bombus-Arten
und viele soziale Halictus- und Lasioglossum-Arten bezeichnet werden, da sie
auch hinsichtlich ihres Nahrungsspektrums besonders flexibel sind. Der für viele
Bienenarten angegebene Habitattyp deckt sich in den meisren Fällen mit dem
ökologischen Verbreitungstyp nach PrTTroNr & SCHMDT (L943). Darüber-
hinaus beweist der Vergleich: Habitattyp/ökologischer Verbreitungstyp die un-
geni.igende Aussagekraft der Charakterisierung ,,Magerrasen", in dem euryök-
eremophile und hylophil-euryöke Arten in etwa gleichem Verhähnis vorkommen.

5.7.2.+ Nistweise

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

a) der endogäische Nisttyp
b) der hypergiüsche Nisttyp.
während sich bei der endogdischen Nistweise die Nester im Boden befinden,

gibt es bei der hypergiüschen Nistweise eine vielzahl verschiedener Nistmöglich-
keiten (nach FRTESE 1926, SToECKHERT 1933, NTELSEN 1933, HAESELER
1972)l

a) Nester in Fugen und Spalten von Hauswänden und Mauern (2.B. Wein-
bergsmauern)

b) Nester in totem Holz (Baumstubben, Pfähle, Aste), in dürren pflanzen-
stengeln, in Fraßgängen holzbewohnender Insekten oder zuweilen auch in
selbstgebauten Gängen. Soziale Arten wie Bombus bypnorum nutzen oft
auch Hohlräume in Vogelnistkdsten oder unter Dächern, oder sie nisten in
hohlen Baumstümpfen.

c) Nester in der unteren Krautschicht am Erdboden (2.8. Bombus pascuorum)
oder an Zweigen von Sträuchern

d) Nester an oder in Steilwänden
e) Nester in Schneckenhäusern.
Eine Aufschlüsselung der Arten nach unrerschiedlichen Nisttypen (die parasi-

tierenden Arten wurden nicht berücksichtigt) brachte folgendes Ergebnis: Fast
80 7o der im Gebiet vorkommenden Bienenarten besitzen eine endogäische Le-
bensweise. Die meisten dieser Arten haben höchstwahrscheinlich auch im Gebiet
selbst ihren Nistplatz. Eine einheitlich e ndogäische Nistweise zeigen alle Andrena-
und, Halictus/Lasioglossum-Arten. Nur 20 o/o aller im Untersuchungsgebiet vor-
kommenden Bienenarten nisten hypergäisch. Bei ihnen überwiegen nach Arten-
zahl die Holznister; hierzu gehören z.B. die Verrrerer der Gattungen Hylaeus und
Cbelostoma.Innerhalb der hypergäisch nistenden Arten haben nach Individuen-
zahlen den größten Anteil die in Schneckenhäusern nisrenden Vertreter der Gat-
tung Osmia (O. aurulenta, O. rufobirta und O. spinulosa) und die in der unreren
Krautschicht am Erdboden nistenden Hummelarten Bombus pratorum und B.
pascuorum.



Pfl anzengesellschaften und Blütenbesucher-Gemeinschaften 547

Der hohe Anteii von endogäischen Arten steht in Zusammenhang mit den
günstigen Nistbedingungen, die vor allem das lückige M esobromet u m im
oberen Teil der Fläche bietet. Eine weirere Sukzession wird in den trockenen Be-
reichen des Mesobrometums ( Me s ob romerum glob u I a r i e t o s u m )
kaum zu einer verdichtung der Vegetationsdecke führen, wohl aber im M e s o -
brometum primuletosum undim Arrhenatheretum. Eine
fortschreitende Sukzession schränkr in diesem Bere ich die Nisrmöglichkeiten für
endogäische Arten ein, sie erhöhen sich aber durch die ZunahmJ von stauden
und Sträuchern für hypergäische Arten.

_ Are,algeographische Zugehörigkeit und Nistweise stehen bei den einzelnen Bienenarten in
einem kausalen Zusammenhang. Weltweit gesehen finden im Boden nistende Arten besondersin (semi-)ariden Gebieten - ein ausreichendes Nahrungspflanzen-Angebot vorausgesetzr -zusagende Bedingungen. Hier erreichen auch die solitären Arten ihre höchsten Artenzahlen(MALYSHEV 1936, MICHENER 1978 zit. nach HEITHAUS 1979). sowohl die Tropen als
auch die nördlichen Breiten bieten für Bodennister keine günstigen Bedingungen: in denTroten sind es die zu große Feuchtigkeit und die geringe Feitigke'it der Bödän, im borealen
und arktischen Bereich dürften Dauerfrostböden ats Nisttrabitaä ebenfalls ausscheiden. Vor
allem hypergäische Vertreter sozialer Bienenarten und hier besonders die vom Nistautotop
her flexiblere Gattung Bomb-us einschließlich ihres ,,Kuckucks" psitbyrus sind besonders in
den nördlichen Breiten häufig (60"-65')r (FRIESE 1895 ff., SLAöEN 1912). Auch die
hypergäisch nistenden colletiden (Hytaeus) und Megachiliden (osmia, ueriadeslkönnen im
Norden vorkommen, weniger jedoch die endogäisch nistenden Arten der G*tuig Andrena.
Dennoch sind die sozialen Vertreter nicht nur auf die kalt-gemäßigten Breiten beschränkt,
auch in den Tropen gibt es zahlreiche soziale Arten (Trigona,-Metipina).

5.1.3 Phänologie

5.1.3.1 Allgemeines

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

Da nahezu alle apoiden Hymenopteren-Arten ausgesprochen heliophil, ther-
mophil oder xerophil sind, ist die phänologie und Aktivität dieser Ins&tengrup-
pe in besonderem umfang vom Jahresgang der Temperatur und von der sonnen-
scheindauer abhängig (HAESELER 1972). so ist es auch versrändlich, daß die
meisten Arten ihr Maximum in den wärmsren Monaten Juni, Juli und August
haben. Mit witterungsbedingten Aktivirätsschwankungen im vergleich der Jahre
muß gerechner werden. Insbesondere im Frühjahr läßt sich ein Zusammenhang
zwischen vorherrschenden witterungsverhältnissen und vorhandener Artenzahl
gut aufzeigen. Dies soll im folgenden am Beispiel des Monats April der Jahre
1979 und, 1980 näher dargelegt werden: Die ungünstigen witterungsbedingungen
im April 1979 fühnen zu einer geringeren Arten-Aktivität (14 Arten) aliin äen
darauffolgenden Jahren (21 und 23 Arten); Tab. 19.

Eine plötzlich im Frühjahr einsetzende Temperaturzunahme in Verbindung
mit geringen Niederschlägen und einem Anstieg der sonnenscheindauer äußerte
sich be-i denjenigen Arten, die als Imagines überwintern, in einer sponranen
schlupfreaktion und damit in einer deutlichen Aktivitätszunahme. obwohl im
Ap^rtl 19.79 ein Temperaturansrieg von der r. zur 2. und 3. Dekade erfolgte, ist
offensichtlich die Zunahme an Niederschldgen (9,4 mm in der 1. Dekadä, n,o
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Fig. 33' Anzahl der apoiden Hymenopteren-Arten pro Dekade im Jahresverlaut. lg7g 

-,
1980---,1981

mm und 21,5 mm in der 2. und 3. Dekade) und der deutliche Rückgang der
sonnenscheindauer (56,3 Stunden in der 1. Dekade, 31,3 stunden in der L De-
kade) für die Abnahme der Artenzahl verantwortlich. Anders lagen die Verhält-
nisse im April 1980: Günstige witterungsbedingungen (Zunahmeler Temperatur
von der 1. zur 2. Dekade um 3 "c im Durchschnitt, deutliche Abnahme der
Niederschläge und Zunahme der Sonnenscheindauer) führten zu einem merkli-
chen Anstieg in der Anenzahl, die, obwohl sich die Bedingungen mit Ausnahme
der Temperatur in der 3. Dekade wieder verschlechterten, deinoch eine weitere
Erhöhung der Artenzahl bewirkten.

5 .7 .3.2 Die Flugzeiten der apoiden Hymenopteren (Gattungsniveau)

Die verschiedenen apoiden Hymenopteren-Gattungen zeigen hinsichtlich ihrer
Aktivitätszeiten eine deutliche jahreszeitliche staffelung (Fig. 3a). Dies gilt in
besonderem umfang für die von ihren Abundanzen her im Gebiet dominierenden
Gattungen Andrena (Aktivitätsmaximum Ende April), Halictus/Lasioglossum
(Aktivitätsmaximum Ende Juni bis Anfang August) und osmia (Aktivitätsmaxi-
mum Mitte Mai).

Die zeitliche staffelung der Aktivitätszeiten 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
Schlüsselrolle zu.
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Tabelle 19. Witterungsverhältnisse im Monat April für die Jahre 7979, l98O und 1981 (s.

auch Kap.2.3) und die in diesem Monat pro Jahr festgestellte Bienen-Artenzahl (Fig. 33).

Jah! TemFeratu! Niederschlag maximale Bienen-
arten-Zahl

1979 8r5oc (gering) 62,9 nun (hoch) I 4 Arten

980 8,Soc (gering) 44,3 nm (etwa
Durchschnltt,

21 Arten

1981 1o,soc (hoch) 18,4 nrm (gering) 23 Arten

0 9,10C 41 19 rnm 1 9 Arten

Auch die Gattung Bombus muß in diesem Zusammenhang mitberücksichtigt werden, ob-
wohl ihre Vertreter ein sehr weites Sammelareal haben können und somit nicht als,,biotop-
ständig" zu betrachten sind. Sie besuchen zwrr in unterschiedlichem Ausmaß und auch zu
recht verschiedenen Zeiten im Jahr das Untersuchungsgebiet, haben jedoch eine große Be-
deutung für die Bestäubung zahlreicher Pflanzenarten und dadurch auch einen gewissen se-

. Dekade 2. Dekade 3. Dekade

5,Bo c 9,5o c 8,5oc

Nl,ederschlao
Gesamtmenge/
Dekade

9 14 mm 32,O mm 21 ,5 nm

56,3 Std. 49,6 Std. 31,3 std.

2. Dekade 3. Dekade

6,2oc 9,3oc goc

'I 5,1 rnn 2r7 mrn 26,5 nm

Sonnen scheindauer
Gesamtmenge/
Dekade 4512 Std. 7912 std. 46,4 std.



Fig. 34. Phänologie der Blütenbesuchs-Aktivität der im Untersuchungsgebiet vorkommenden
apoiden Hymenopteren-Gattungen; maximal in den Jahren in einer ö&"ae erreichte Blüten-
besuchs-Häufigkeit pro Gattung = 1oo %; summenkurven der Jahre rgTg-rggr. Miteingear-
-bj-rf::if^iL aie phänologische Auswertung die Farbschal-Fänge von rSSr iSlt individuen;KLEIN 1981).
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lektierenden Einfluß auf deren Phänologie, Bei den Vertretern aller anderen Gattungen be-
finden sich Nistplatz und Nahrungsautotop enweder auf der Fläche selbst oder in unmittel-
barer Umgebung.

Im Gebiet lassen sich drei mehr oder weniger gut voneinander abgrenzbare
,,A k t ivit ätssch üb e" verschiedener Bienengattungenfeststellen,die
analog zu den Blumenwellen der Vegetation Zeitpunkte im Jahr darstellen, an
denen Insektentaxa, hier die Gattungen der apoiden Hymenopteren, aspektbe-
stimmend sind:

a) Frühlingsaspekt (,,Welle" der solitären Arten)
b) Sommeraspekt (,,Welle" der solitären, hemisozialen und sozialen Arten)
c) Hochsommeraspekt (,,Welle" der parasitierenden Arten).
Fär den Frühlingsaspekt sind besonders die Gattungen Andrena (Aktivitäts-

maximum Ende April) und Osmia (Aktivitätsmaximum Mitte Mai) charakteri-
stisch. Daß gerade diese beiden Gattungen so früh im Jahr erscheinen, hängt mit
der Individualentwicklung ihrer Arten zusammen. Sie überwintern nicht im Lar-
venstadium wie viele andere Solitärbienen, sondern durchlaufen noch vor Ein-
bruch des Winters alle Entwicklungsstadien bis zum Adulttier, verbleiben den
Winter über im Schutz des Nestes noch im Boden und schlüpfen dann zeitig im
Frühjahr 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 Vertröter (Eucera tuberculata)i diese Langhornbiene ist mit den lan-
gen Fühlern ein besonders auffälliger Blütenbesucher.

Ein Vorsommeraspekt fehlt im Gebiet. Auch die Bienen haben ein ,,phäno-
logische Lücke" im Juni, die aus den botanischen Daten verständlich wird: Es
gibt hohe Artenzahlen blühender Pflanzen, aber eine nur geringe Blumendichte.
Zu dieser Zeit treten nur individuenarme Gattungen im Gebiet auf: Neben der
Gattung Hylaeus fliegt Megacbile wd 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 Großgattung Halictus/Lasioglossurn ihre höchste Individuendichte. Sie
ist zu einer Zeit im Jahr hauptaktiv (Juli), an dem auch das Blumenangebot ein
Maximum erreicht. Viele der solitären Arten scheinen aufgrund des Konkurrenz-
druckes solcher individuenreicher Arten ,,gezwungen" zu sein, ihre Aktivitäts-
zeit auf andere Monate zu verlegen. Nur Gattungen mit körpergroßen Arten kön-
nen sich anscheinend in dieser Zeit halten (Dasypoda, Cbelostoma).

Der Hochsommeraspekt ist besonders durch sozialparasitierende Arten ge-
kennzeichnet; so die Gattung Psitbyrus, die an Bombzs, und die GattungSpDe-
c o d e s, die vorw iegend an Hali c tu s / L asi o gl o ssum parasitiert.

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

In bezug auf den Zeitpunkt ihres Aktivitätsmaximums verhielt sich im Ver-
gleich der drei Jahre die Gattung Osmia am konstantesten (Maximum zweite
Mai-Dekade). Eine geringe jährliche Variation zeigte die Gattung Andrena (Lkti-
vitätsmaximum erste Dekade April bis erste Dekade Mai); größere jährliche Un-
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Fig. 35. Jahreszeitliche verteilung der Individuendichte der Gattungen Andrena (x . . . x),
Osmia (x- . - . x), Halictus/Lasioglossum (x-x) ;uind Bombu., i*- - -x) im Vergleich
der Jahre 1979 und 198O.

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

sehr große jährliche 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 7979 und 1980 gab esbeiHalictus/LasioglossuÄ und Bombus
besonders große Abweichungen in den Individuenzahlen. 1929 erreichte von al-
len apoiden Hymenopteren die Gartung Bombus die höchste Individuendichte in
der zweiten Dekade des Juli, 1980 die Großgattung Halictus/Lasioglossum in
der dritten Dekade des Juli (Fig. 35). Eine Zunahme der Individueidichte der
Gattung Bombus korreliert anscheinend mit einer Abnahme der der Großgattung
Halictus/Lasioglossum. Die Gattung osmia war 1979 mjt höheren Individuen-
zahlen im Gebiet verrreten als 1980, die Gattung Andrena zeigte kaum größere
schwankungen zwischen den Jahren (Fig. 35). Große jährliche unterschiede im
Zeitpunkt des Aktivitätsmaximums können verschiedäne ursachen haben; dies
sei im folgenden erläurert:

Bei der Gattung Bombus, deren Arten ein großes Flug- und Sammelgebiet ab-
decken, lassen sich die beiden sehr stark variierenden Aktivitätszeitpunkte der
Jahre 7979 und 1980 auf eine jahreszeitlich unterschiedlich große Sammelinten-
sität im Gebiet zurückführen. Anders verhält es sich mit Anen, die im Gebiet
oder in unmittelbarer umgebung ihren Nistplatz haben, das untersuchungsgebiet
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aufgrund der geringen Größe ihres Flugareals, ihres ,,home range", also kaum
verlassen.

Je stärker eine Art an eine spezifische Nahrungsquelle gebunden ist und je
zeitlich begrenzrer diese zur Verfügung steht, um so genauer muß die phänolä-
gische synchronisation mit dieser sein; somit dürfen Arten mit einem höheren
Stenanthiegrad nur geringe Abweichungen in ihrem jährlichen Aktivitätszeit-
punkt zeigen. Da diese Arten (i.d.R. individuenarm) kaum mit Konkurrenren zu
rechnen haben, ist ihre Aktivitätsdichte nur in geringem umfang von solchen
abhängig. Gleiche witterungsbedingungen, Nahrungsmengen und populations-
größe vorausgesetzr, darf nicht mit großen Aktivitätsunterschieden im Vergleich
der Jahre gerechnet werden.

Nahrungsgeneralisten sind zeitlich weniger festgelegt. so zeigen im Vergleich
der Jahre die sozialen Arten der Großgattung Halictus/Lasioglossum größere un-
terschiede in bezug auf den jährlichen Aktivitätszeitpunkt. Auch aufgrund ihrer
größeren Individuenzahlen und des breiteren Nahrungspflanzen-Spektrums, das
sie nutzen, ist ihre Aktivitätsdichte in höherem Maße von der im Gebiet vorherr-
schenden Konkurrenzsituation abhängig. Die niedrige Blütenbesuchs-Aktivität
von Halictus/Lasioglossum im Jahr 1979 könnte - wie bereits erwähnt - mit der
Konkurrenzüberlegenheit der Gattung Bombus zusammenhängen. Die geringen
jährlichen schwankungen bei der Gattung Andrena und der in den Jahren fast
völlig identische Aktivitätszeitpunkt der Gattung osmia lassen sich als produkt
co-evolutiver Prozesse verstehen und als Synchronisation mit der phänologie be-
stimmter Nahrungspflanzen interpretieren.

Nach der variation des Aktivitätszeitpunktes im vergreich mehrerer Jahre
kann ein zeitlich stärker festgelegter Blütenbesucher-Kreis im Frühjahr (Andrena
und Osmia) von einem zeitlich stärker variierenden BlütenbesucheriKreis mit grö-
ßerer Populationsdynamik im sommer (soziale Arten von Halictus/Lasio{los-
szz) unterschieden werden. Die Gattung Bombus läßt sich infolge ihrer vagilität
nicht in dieses System miteinbeziehen.

5.1.3.3 Die Staffelung der Flugzeiten (Artniveau)

Die markanteste zeitliche staffelung ihrer Flug- bzw. Blütenbesuchs-Aktivität
im Jahresverlauf hatten die vertreter der Gattung Andrena (Fig. 36). In keinem
Fall teilte eine Andrena-Art mit mehr als zwei anderen Arten ihr Aktivitätsma-
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 phdnologischs Staffelung zeigt und sich die
kurzen Blühzeiten der einzelnen Pflanzenarten nicht so stark überlappen. 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 beschränken.

warum sind nun gerade die Flugzeiten d,er Andrena-Arten zeitlich so deutlich
gestaffelt? Diese Frage ist für monovoltine Arten leichter zu beantworten als für
bivoltine. Da es sich um sehr individuenarme Arten handelt, scheidet Konkur-
renzvermeidung wahrscheinlich aus. Es ist jedoch bekannt, daß viele monovolti-
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Fig. 36. Jahreszeitliche Staffelung einiger Andren4-Arten; N = Anzahl der dieser Ph?inologie
zugrunde liegenden Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Individuän-
zahl = lOO 0.6; Summenkurven 1979-1981.

Fig.37. Ph?inologie einiger Halictus/Lasioglossum-Arten; N = Anzahl der dieser Phänologie
zugrunde liegenden Individuen; S = Anen mit sozialer Lebensweise; maximal von einer Art
in einer Dekade erreichte Individuenzahl = 1OO %; Summenkuwen 1979-lg9l.
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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 lg34/35,
SCHMIEDEKNECHT 1930; s. auch Kap. 6.2.2.3). In einzelne Arrnamen ist diese
Nahrungspräferenz sogar miteingegangen (A. latbyri, A, antbriscl u.a.). Ein sol-
ches verhalten würde eine deutliche phänologische Abfolge der monovoltinen
Andrena-Arten entsprechend der ihrer Vorzugspflanzen erklären, Bivoltine hin-
gegen müssen ein breiteres Nahrungsspektrum aufweisen, es sei denn, die Blüh-
zeit der bevorzugten Pflanzenart reicht über mehrere Generationenfolgen, oder
nah verwandte Arten einer Pflanzengattung kommen zeitlich im Jahr phänolo-
gisch gestaffelt vor. Ansonsten ist das polyphage verhahen der bivoltinen Arten
aus dem wechselnden Blumenangebot im Laufe des Jahres und der daraus resul-
tierenden Notwendigkeit zu einer höheren Nahrungsflexibilität leicht erklärbar.

Auch die Großgattung Halictus/Lasioglossum zeigt eine zeitliche Abfolge von
Aktivitätsgipfeln einzelner Arten. Die soziale Lebensweise vieler Vertreter dieser
Großgattung und - dadurch bedingt - das Auftreren mehrerer Generationen
führen häufig zu mehrgipfeligen Phänologiekurven (Fig. 37) und zu einer sehr
langen durchschnittlichen Flugzeit von lol Tagen. Die größten Abundanz-
schwankungen im Jahresverlauf hatten Halictus simplex ,tnd Lasioglossum morio
mit je vier gesonderten Aktivitätsgipfeln.

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

Ein Vergleich der Phänologiekurven in verschiedenen Jahren zeigt, daß die
Aktivitätsmaxima vieler Arten in der Regel erwa zum gleichen Zeitpunkt im Jahr
wieder aufrreten. Dies gilt jedoc.h nicht für alle Arten (s. ausführlich KRATocH-
wIL 1983a).

Eine Interpretation der phänologischen Ergebnisse stößte bei der Großgattung
Halictus/Lasioglossum auf zahlreiche schwierigkeiten. Da es innerhalb der bei-
den Gattungen die verschiedensten stufen sozialen verhaltens gibt, von solitären
bis zu hochsozialen Arten (EBMER 1969) und über die Biologie vieler dieser Ar-
ten noch sehr wenig bekannt ist, können auch die phänologischen Ergebnisse nur
ansatzweise erklän und interpretiert werden.

Die lange Flugzeit der Arten, die mehrere Generarionen ausbilden, oder sol-
cher, die durch ihre soziale Lebensweise eine besondere populationsrhythmik
(Schlüpfen von Arbeiterinnen) zeigen, führt zu einer weiren überlappung der
Aktivitätszeiten einzelner individuenreicherer Arten im Jahresverlauf. Dennoch
verteilen sich die verschiedenen Aktivitätsgipfel recht gleichmlißig auf die gesam-
te Flugzeit der Großgattung. Nur im Juli treffen die Aktivitätsgipfel von 6 Arten
und Anfang september die von 4 Arten zrrsammen. Da es sich um Aktivitätszah-
len von Blütenbesuchen handelt, liegt die Vermutung nahe, daß über dieses phä-
nologische verhalten eine Nahrungskonkurrenz vermieden wird. Die polyvolti-
nen und sozialen Arten können nur durch eine polyphage Ernährungsweise über-
leben.

Ein vergleich der Phänologie individuenreicherer Arten über mehrere Jahre
zeigt ein nicht immer völlig identisches zeitliches Aufeinandertreffen ihrer
Aktivitätsmaxima. Eine solche Variation kann mehrere Gründe haben. so hat die
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witterung einen wesentlichen Einfluß auf den Aktivitätszeitpunkt einzelner Ar-
ten. Aber auch andere Faktoren können ursache solcher populationsdynami-
schen schwankungen sein, die sich in verschiedenen Jahren entsprechend unter-
schiedlich auswirken, hoher Parasitenbefall im vorjahr, ungenügende Brutfür-
sorge durch Ressourcenlimitierung im vorhergehenden Jahr u.a.m. Neben diesen
Populationsschwankungen sind - bedingt durch das breite Nahrungsspektrum
der Arten dieser Großgattung - auch unterschiedliche Konkurrenzverhältnisse
als mögliche ursache variierender Blütenbesuchs-Aktivitäten anzunehmen. Auch
muß berücksichtigt werden, daß das Blühmaximum vieler der später im Jahr blü-
henden Pflanzenarten variiert. Da nur Blütenbesuchs-Aktivitäten dieser Insekten
erfaßt wurden, spiegeln diese immer auch gleichzeitig in gewissem umfang das
Blumenangebot wider.

Die Arten der Gattung Osmia haben ebenfalls eine deutliche jahreszeitliche
Staffelung ihrer Aktivitätsmaxima (Fig. 38). Nur zwei Arten erreichten mit ho-
her Individuendichte zum selben Zeitpunkt im Jahr ihre Aktivitätsgipfel (o.
rufobirta und O. aurulenta). Die durchschnittliche Flugzeit war - trotz solitärer
Lebensweise und Monovoltinismus - mit 101 Tagen sehr lang, o. rufobirta und,
o. spinulosa zeigten im Vergleich der Jahre zeitliche unterschiede in ihren Akti-
vitätsmaxima , O. aurulenta dagegen nicht (Fig. 38).

Die Gattung osmia kommt im Gebiet mit drei besonders individuenreichen
Arten vor, von denen zwei (o. rufohirta und o. aurulenta) zu etwa gleichem
Zeitpunkt im Jahr (Mai) ihr Aktivitätsmaximum erreichen, eine weirere Art (o.

llörz Apri t Flo r Juni Ju I Augusl SeptembGr 0 ktober l{ovembe.

I 0. rufq

0..ufohirlq

0. qurulento
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Fig. 38. Phänologie von Arten der Gattung Osrnra; Summenkurven l97g-l9&l und im Ver-
gleich der Jahre L979 und 198o; N = Anzahl der dieser Phänologie zugrunde liegenden
Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Individuenzahl = 1OO yo.
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spinulosa) fliegt erst zu einem späteren Zeitpunkt (Ende Juli/Anfang August). Es
wird im blütenökologischen Teil zu fragen sein, auf welche Art und fueise die bei-
den Arten (o. rufobirta und o. aururenta) ihre Konkurrenz vermindern.

o. spinulosa erscheint erst später im Jahr und ist somit zeitlich weitgehend
von den anderen beiden Arten separiert. Ihre Hauptaktivitätszeit teilt diese
osmia-Art aber mit besonders vielen anderen Bienenarten (so z.B. vielen sozialen
Arten der Großgattung- Hali.ctus/Lasioglossum). Auch hier bleibt die Frage zu-
nächst offen, welchen Vorteil diese zeitliche Separation d,er osmia-Lrten hat und
mit welcher Ernährungsstrategie O. spinulosa im Gebiet überlebt.

Auch für die Gattung osmia ist bezeichnend, daß keine Art im Juni einen
Aktivitätsgipfel ausbildet und es hier - wie bei anderen Gattungen auch - eine

"p h ä no logis che Lücke" gibt. Betrachtetman dieVariationder
Aktivitätszeitpunkte im Vergleich der Jahre, so ist o. aurulenta die Art, die sich
am konstantesten verhält. Für sie ist im Gebiet ein entsprechend engeres Nah-
rungsspektrum zu fordern als für o. rufohirta, die sich hinsichtlich Jes Aktivi-
tätszeitpunktes im vergleich der Jahre variabler verhält. Noch stärker variiert
o. spinulosa. Sie tritt jedoch zu einem Zeitpunkt auf, an dem zahlreiche pflan-
zenarten mit variierenden Blühmaxima lange blühen.

Die folgenden Ergebnisse für die Gattung Bombus lassen sich aus deren bereits
diskutierter Eigenart des,,flugtüchtigen Generalisten.. verstehen.

Die Gattung Bombus zeigt die längste durchschnittliche Flugzeir mit l2g Ta-
gen. F,ine Staffelung der Aktivitätsmaxima liegt nicht vor (Fig. 39). Mit einer
Ausnahme (8. pratorum) haben alle im Gebiet vorkommend Jn Bombus-Arten
ihr absolures Aktivitätsmaximum im Juli. Ein Vergleich der phänologiekurven
d,er Bombus-Arten in verschiedenen Jahren zeigt z.T. beträchtliche unt--erschiede
(Fig. ao).

5.1.3.4 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen,
ökologischen Verbreitungstypen und Vegetationstypen a.rfg.schlü.-' selten Arten

Zwischen dem Auftreten der Vertreter einer Gaftung im Jahreslauf und derem
Ar e alt y p e n - s p e k t r u m lassen sich klare Zusammenhänge erkennen:
_ .Die Gattung Andrena mit einem Aktivitätsmaximum im epiil weist einen
hohen Anteil von Arten mit eurosibirischer und mitteleuropäiscirer Verbreitung
auf (75,6 7o) und einen geringen Anteil an submediterran, mediterran und pan--
nonisch verbreiteren Arten (17,6 7o). Die Gattung osmia mit einem Akrivitäts-
maximum im Mai hat einen weitaus höheren Anteil von Vertretern der letztge-
nannten Faunenelemente (31,2 %), ebenso die Großgatrung Halictus/Lasiogl-os-
sum (32,7 7o) mit einem Aktivitätsmaximum im Juni. EuroJibirische und mittel-
europäische Elemente sind bei ihnen nur noch zu 6g,g o/o und 65,5 zo vorhanden.

Auch innerhalb einer Gattung ist eine solche jahreszeitliche verteilung der
Arealtypen deutlich erkennbar. Arten mit eurosibiiischer oder mitreleuropäischer
verbreitung fliegen früher im Jahr, wohingegen Arten mit vorwiegend submedi-
terraner, mediterraner oder pannonischer verbreitung erst später auftreten (Fig.
41, +2',).

37 Phytocoenologia 1l
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Fig. 39. Phänologie der Bombus-Arten; N = Anzahl der dieser phänologie zugrunde liegen-
den Individuen; maximal von einer Art erreichte Individuenzahl = 1oo .,6; sümmenkurven
1979 und 198O.
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Fig. 40. Phänologie det Bombus-Arten im vergleich der Jahre 1979 und. 19go; N = Anzahl
der dieser Phänologie zugrunde liegenden Individuen pro Jahr; maximal von einer Art in
einer Dekade im Jahr erreichte Individuenzahl = lOO o/o.

Zwischen dem maximalen Auftreten der einzelnen Gattungen im Jahreslauf
und ihrem ö k o logische n Verbreitungsrypen-Spektrum
gibt es ebenfalls deutliche Zusammenhänge:

Die Gattung Andrena weist den größten Anteil euryök-hylophiler Arten auf
(61,5 Vo) und einen recht geringen Anteil euryök-eremophiler Elemente (19,2 o/o').

Die Gattung Osmia besitzt bereits zu 66,7 7o, die Großgattwg Halictus/Lasio-
glossum zu7l,4 7o euryök-eremophile Arten.

Auch innerhalb einer Gattung lassen sich ökologischer Verbreitungstyp und
das maximale jahreszeitliche Auftreten einzelner Arten in Korrelation bringen:
Zur Jahresmitte hin nehmen die euryök-hylophilen und stenök-hylophilen Arten
ab, die euryök-eremophilen zu (Fig.43,44).
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Fig. 41. Jahreszeitliche Verteilung der Akti-
vitätsmo<ima bzw. Haupt-Flugzeiten von
Arten der Gattung Andreza und prozentuale
Aufschlüsselung nach Arealtypen; N = An-
zahl der berücksichtigten Arten pro Monat.
Tiergeographische Angabe :

eurosibirisch, mitteleuropdisch (o-o )
(sub-)mediterran, pannonisch (x-x)
eurosibirisch-boreoalpin, boreal (^ )
subatlantisch ( o ).
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Fig.42. Jahreszeitliche Verteilung der Aktivitäsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Arten
der Großgattung Halictus/Lasioglossum und prozentuale Aufschlüsselung"nach Arealtypen;
N = Anzahl der berücksichtigten Arten pro Monat.
Tiergeographische Angabe :

eurosibirisch, mitteleuropäisch (o- o)
(sub-)mediterran, pannonisch 11-x)
eurosibirisch-boreoalpin, boreal (a ).

Es wurde mehrfach darauf hingewiesen, daß eine Art, die kühlere oder frische-
re Lebensräume besiedelt, dann in einer Trockenrasen{esellschaft überleben
kann, wenn sie z.B. früh im Jahr erscheint. Arten, die dem eurosibirischen und
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Fig.44. Jahreszeitliche Veneilung der Aktivitätsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Arten
der Großgattung Halictus/Lasioglossum und prozentuale Aufschlüsselung nach ökologischen
Verbreitungstypen; N = Anzahl der berüöksichtigten Arten pro Monat.

mitteleuropäischen Faunenelement angehören, und die in der Regel an kühlere
und feuchtere Habitate angepaßt sind (euryök-hylophiler Verbreitungstyp), sind
demnach in einer Halbtrockenrasen-Biozönose oft auch auf das Frühjahr be-
schränkt. Diese jahreszeitliche Abfolge giln z.B. für die Gattungen Andrena wd
Halictus/Lasioglossum. Ein dhnlicher Zusammenhang läßt sich auch für die

Fig. 43. Jahreszeitliche Verteilung der Aktivitätsmaxima bzw. Haupt-Flugzeiten von Aften
der Gattung Andrena und prozentuale Aufschlüsselung nach ökologischen Verbreitungs-
typen; N = Anzahl der berücksichtigten Arten pro Monat.
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Arten des atlantischen Faunenelementes aufzeigen. Arten mit zusätzlich (sub-)-
mediterranem und pannonischem Verbreitungsschwerpunkt (euryök-eremophile
Arten) treren erst später im Jahr auf. Keine Gültigkeit hat dieie Regel ftii aie
Gattung Bombus. Die größere Vagilität ihrer Arten und die damit värbundene
Ausweichmöglichkeit, dem Temperaturgradienten folgend entsprechende Habi-
tate aufsuchen zu können, machen sie jahreszeitlich unäbhangigei. Darüberhinaus
besteht für Hummeln auch in begrenztem umfang die tvtöglichkeit zur Tempera-
rurregulation (HMMER 1933, RErNrc 1g70, HETNRTCH Lt72, HocKrNG 1g68).
so können sie neben ihrer eigenen Körpertemperatur auch ihren Stock ,,klima-
tisieren" und die Brut bei einer recht konstanten Temperatur halten (HoRr-
MANN 1978).

Betrachten wir die Apidofauna, so ergibt sich folgendes Bild:
Der April und auch zuvor bereits der März ist durch zahlreiche Arten insbe-

sondere der Gattung Andrena und der Großgattung Halictus/Lasioglossum ge-
kennzeichnet, die dem eurosibirischen Faunenelement angehören.

Im Mai und Juni erhöht sich schlagartig der Anteil submediterraner Arten der
Gattung Andrena und der Großgattung Halictus/Lasioglossum. Hinzu kommen
auch die submediterran verbreiteten Arten der Gattung osmla und besonders die
der Gattungen Eucera, Dasypoda und Rbopbites.

Im Juli tritt durch die sozialen Arten der Gattung Bombus quantirativ im
Blütenbesuch das eurosibirische Faunenelement in Erscheinung. unterstützt
wird dieser Blütenbesucher-Aspekt durch die sozialen Arten dei Großgattung
Halictus/Lasioglossum, von denen die Anen des untersuchungsgebietes mit we-
nigen Ausnahmen dem mitteleuropäisch/eurosibirischen Faunänelement zuzu-
rechnen sind. Zum selben Zeitpunkt haben auch zwei eurosibirisch verbreitete
Arten der Gattung cbelostomd im Gebiet ihren Aktivitätsgipfel. Der Juli ist dem-
nach durch ein stark mitteleuropäisch/eurosibirisch getöntes Blütenbesucher-
spektrum gekennzeichnet. Bezeichnend ist, daß die Großgattung Halictus/
Lasioglossum im Juli einen leichten aber doch merklichen Rückgang submediter-
raner und pannonischer Arten und eine Zunahme eurosibirischer und mitteleuro-
pdischer Arten aufweist.

Im August und september nimmr bei der Großgattung Halictus/Lasioglos-
sum die Anzahl von submediterranen und pannonischen Arten wieder zu und
erreichr ihren Höhepunkt. Dies läßt sich darauf zurückführen, daß die Fangwahr-
scheinlichkeit steigt, weil die Halictus- und, Lasioglosszza-Männchen vorwlegend
im Spätjahr auftreren.

In der zweiten Jahreshälfte vermischen sich also die Faunenelemente in ihrer
Phänologie sehr stark.

Es liegt nahe, diese unterschiedlichen Aktivitätszeiten in einem arealgeogra-
phischen Zusammenhang zu sehen. MIcHENER (lg4o, zit. nach LINSLEv 195g)
hat dies in groben Zügen für die nordamerikanische Bienenfauna bereits angedeu-
tet und einen Bezug zur Vegetation gesucht.2o

20 zitet aus LINSLEY (1958), "with reference to North America, MICHENER (194o) has
stated thet the bees of the desert-areas may be arbitrarily divided into nvo overlapping
groups based upon their season of flight and the narure of the plants upon wtrich ine|
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Die submediterran und pannonisch verbreiteten Bienenarten haben ihr Akti-
vitätsmaximum im Mai, Juni und im spätsommer ganz entsprechend dem Blüh-
termin der submediterran und pannonisch verbreiteten Pflanzenarten. Dies kann
nur als Anpassung an die Klimaverhältnisse des sommerariden Hauptverbreitungs-
gebietes der Arten verstanden werden.

Eurosibirische Arten haben neben einem ersten Aktivitätsmaximum im Früh-
jahr einen besonderen Aktivitätsschwerpunkt im Sommer (Juli), wo im Gegen-
satz zt sommerariden Klimaten günstige Lebensbedingungen herrschen.

Das nochmalige Auftreten submediterraner Arten der Großgattung Halictus/
Lasioglossum im August und September hat populationsökologische Gründe: zu
dieser Zeit erscheinen die Männchen. Auch im Süden sind zu dieser Zeit die Be-
dingungen wieder günstiger. Blüten haben für diese Arten danir zusätzlich eine
wesentliche Funktion als Rendezvous-Plätze.

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 Großgattung Halictus/Lasioglossum des unter-
suchungsgebietes gehören dem mitteleuropäisch/eurosibirischen Arealtyp an.
Sicher sind in warmgemäßigten Gebieten mit langer Vegetationsperiode Arten
mit polyvoltinen Entwicklungszyklen oder mit sozialer Lebensweise im vorteil.
Mit Verkürzung der Vegetationsperiode nach Norden, aber auch durch lebens-
feindliche, hohe Sommertemperaturen im Süden, werden lang andauernde gün-
stige Entwicklungszeiten frir Tier- und Pflanzenarten zum Teil stark verkürzt.
Es liegt nahe, in solchen Klimaten eher Arten zu vermuten, die entweder solitär
leben und monovoltin sind oder in südlichen Gebieten durch Einschieben einer
Aestivations-Diapause einen bivoltinen Entwicklungszyklus erreichen. Ein sol-
cher dürfte jedoch nicht die Regel sein, da das Vorkommen der Bienenarten meisr
auf die erste Jahreshälfte beschränkt bleibt.

43 der 132 im Gebiet vorkommenden Bienenarten ließen sich nach einer
Literaturauswertung (s. KRATOCHWIL 1983a) verschiedenen weitgefaßten Vege-
tationstypen als ,,Charakterarren" (WOLF 1955) zuordnen (Magerrasen i.w.S.,
N = 2O; zusätzlich typisch für Mesobromeren als solche, N = 1O; Fettwiesen,
N = 13). Pro Vegetationstyp wurde nun der Monat, an dem die meisten Bienen-
arten im Gebiet ,,Scheibenbuck" ihr Aktivitätsmaximum erreichten, gleich
IOO o/o gesetzt; auf diesen Wert beziehen sich die anderen Prozentangaben (Fig.
45):

Die Aktivitätskurve der charakteristischen Insektenarten des M e sobro-
m e t u m erreicht bereits im Mai ihren Aktivitätsgipfel und hält ihn über den

Juni und Juli aufrecht. Die Aktivitätskurve 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 Loftea, 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 nd Megacbilel."
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Fig.45. Flug- bzw. Blütenbesuchs-Aktivität der nach der Literatur für Halbtrockenresen
(x-x), Fettwiesen (o- - -o) und Magerrasen (o- - -o) charakteristischen Bienen-
arten im Jahrewerlauf (Erläuterungen s. Text).

nen A r r h e n a theretum istetwaumeinenMonatauf dasspätereJahr
hin verschoben (Maximum Juli und September). Die Aktivitätskurve der typi-
schen Magerrasen-Arten liegt genau zwischen denen der Halbtrockenrasen- und
Fettwiesen-Arten.

Verschiedene Pflanzengesellschaften könnnen nach ihrem Blühaspekt und hin-
sichtlich ihrer im Laufe des Jahres gebotenen maximalen Blumendichte stark
voneinander abweichen. Nach eigenen - bereits diskutierten - Ergebnissen un-
terscheidet sich die Phänologiekurve der Pflanzenarten des M e s o b r o m e t u m
deutlichvon derdes Ar r h e n a t h e r e t u m.

Der Verlauf dieser aus dem Untersuchungsgebiet gewonnenen Phänologie-
Kurven ähnelt stark den Aktivitätskurven der Bienenarten, die nach der Litera-
tur als charakteristische ,Halbtrockenrasen-Arten" und ,,Arten der Fettwiese"
einzustufen sind. Sowohl die Phänologie der Pflanzengesellschaft als auch die
der für sie nach der Literatur als typisch geltenden Bienen4emeinschaft zeigt
einen annähernd gleichen jahreszeitlichen Verlauf. Aus diesem Ergebnis läßt sich
eine Koinzidenz zwischen Phänologie von Pflanzengesellschaften mit der ihrer
typischen Blütenbesucher-Gemeinschaft apoider Hymenopteren bereits vermuten.

5.2 Lepidofauna

5.2.1 Artenspektrum, Häufigkeit, Unterschiede zwischen den Jahren

In den Jahren 1979 und 1980 wurden im Gebiet 56 blütenbesuchende Lepidop-
teren-Arten (731 Individuen), die 1O Familien angehören, festgestellt (Tab. 20).
Bei 4O Arten (72,7 7o) handelt es sich um Tagfalter (Rhopalocera). Diese Zahl
entspricht 35,4 o/o der bisher aus dem Kaiserstuhl bekanntgewordenen Tagfalter-
Arten (Ser"teLE L973).
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Tabelle 2o. Liste der im Naturschutzgebiet ,,Scheibenbuck,, in den Jahren 1979 und 19go
nachgewiesenen Lepidopteren-Arten und ihre Individuenzahlen.

A. Kratochwil
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Fig. 46. Verteilung der Artenhäufigkeiten der
im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten
nach PRESTON (1949); ausgezogene Linie =
nach Untersuchung gewonnene, gebrochene Li-
nie = Erwartungskurve nach PRESTON.
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Ahnlich wie bei der Apidofauna isr 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 ,*.i yahr.n b.-
merkenswert. Zudem wurden nur tagfliegende schmetterlingsarten und diese
auch nur beim Blütenbesuch notiert. wie bei der Apidofaun" dti.tt. zwar der
größte Teil der Arten erfaßr sein (s. die weitge hende übereinstimmung der Arten-
Mengen-Kurve mir der Erwartungskurve nach PRESToN rg+gt Fii.46), aber
wohl noch längst nicht alle.

Die PREsroN-Verteilung zeigt, d,aß sehene Arten überrepräsentiert sind:
69,1 o/o aller Arten des Gebietes lassen sich als rezedent, 2r,9 o/o als subdominant,
7,2 o/o als dominant und 1,8 7o als eudominant ginstufen (Fig. 47). lgTg wurden
38, 1980 45 Lepidopteren-Arren im untersuchungsgebiet festgestellt. Dabei
waren 27 der insgesamt 56 nachgewiesenen Arten in beiden Jahren vertreten
(= 48,2 7o)' Große Unterschiede hinsichtlich der Artenzahlen innerhalb einzelner
Familien sind im Vergleich der beiden Jahre nicht festzustellen.

Der hohe Anteil von für das Gebiet seltenen Arten beruht einerseits darauf,
daß 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 größere Flugareal (,,home range,,) der meisten
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Fig. 47. Prozentanteile verschiedener
Aktivitätsdominanzen der im Gebiet
vorkommenden Lepidopteren-Arten.
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Schmetterlingsarten macht solche Fluktuationen im jährlichen Vorkommen be-
stimmter Arten innerhalb eines recht kleinen Untersuchungsgebietes leicht ver-
ständlich. Ferner ist in diesem Zusammenhang auch zu berücksichtigen, daß ne-
ben ortstreuen, für bestimmte Biotope oft sehr charakteristischen Schmetter-
lingsarten zusätzlich auch immer solche mit vorkommen, die nur wenig ortsge-
bunden sind. Hierzu gehören einerseits die Wanderfalter (Saisonwanderer, Bin-
nenwanderer)2l und andererseits Arten, die kein,,zielgerichtetes" Migrationsver-
halten zeigen, sondern die jeweiligen Lokalitäten und Standorte enrsprechend
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 ataldnto und Cyntbia carduivor, als nicht-periodische
Wanderfalter (Binnenwanderer) Gonepteryx rhamni, Artogeia napi, Pieris bras-
sicae, Inacbis io, Aglais urticae und Lycaena phlaeas.

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

Bei einem Vergleich der Individuenzahlen verschiedener Familien in
Jahren 1979 tnd 198O fallen beträchtliche Unterschiede auf:

Einen starken Rückgang zeigten im Vergleich der beiden lahre L979
1980 die Pieriden (44,3 o/o), die Satyriden (63,2 o/o) und die Lycaeniden (48,5
fast eine Verdreifachung der Individuenzahl hingegen die Zygaeniden (265

zr Begriffserläutenrngen s. EITSCHBERGER & STEININGER 1980.

den

und
o/o),

Vo).

re zede nt
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Die Nymphaliden und die Hesperiiden ließen keine Schwankungen hinsichtlich
ihrer Individuenzahlen im Vergleich der beiden Jahre erkennen.

Da diese Individuenzahlen Blütenbesuchs-Zahlen entsprechen, ldßt sich nicht
eindeutig feststellen, ob die jährlichen Unterschiede auf populationsdynamische
Erscheinungen zurückzuführen sind oder ob sie nur die unterschiedlichen Kon-
kurrenzverhältnisse, die sich in verschieden großen Blütenbesuchs-Zahlen äußern,
widerspiegeln. Da auch für Schmetterlinge das Nektarangebot in einem Gebiet
limitiert ist, kann ein solcher Zusammenhang nicht ausgeschlossen werden. Ein
Vergleich der von den verschiedenen Schmetterlingsarten gemeinsam genutzren
Nahrungspflanzen könnte zur Lösung dieser Frage wesentliche Hinweise geben
(s. blütenökologischer Teil).

Bei der Mehrzahl der Schmetterlingsarten, die an Blüten angetroffen werden
können, handelt es sich um Vertreter der ,,Echten Tagfalter" (Rhopalocera); zu
einem geringeren Prozentsatz kommen auch Vertreter der ebenfalls tagaktiven
Hesperiiden (Unterordnung Hesperoidea) vor. Darüberhinaus treten auch einige
Arten tagsüber an Blüten auf, deren Familien systematisch den ,,Nachtfaltern"
(Heterocera) zuzuordnen sind (so alle Zygaenid,en, einige der Arctiiden (2.B.
Eilema complana>, Noctuiden (2.8. Gonospileia glypbica, G. mi), Geometriden
(Pseudopanthera macularia) und Pyraliden).

Nach Artenzahl dominieren im Gebiet die Lycaeniden (19,6 7o) und die Nym-
phaliden (17,9 .oÄ). Beiden Familien zusammen gehört bere its ein Drittel aller
Arten an, die im Untersuchungsgebiet festgestellt werden konnten.

In der Paläarktis 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 1.c., HIGGINS & RILEy
7978). Da viele Nymphaliden-Arten eine große ökologische Amplitude haben,
gehören dieser Familie eine Reihe von Ubiquisten an (2.8. Vanessa atalanta,
Cyntbia cardui).

Nach Individuenzahl dominieren die Lycaeniden (27,7 7o), die Satyriden
(2O,8 yo) und die Pieriden (I7,8 yo). Diesen drei Familien gehören über zwei
Drittel aller im Gebiet nachgewiesenen Individuen an.

In den artenreicheren Familien kommt jeweils eine Art mit besonders hoher
Aktivitätsdominanz vor (einmal sind es zwei Arten): bei den Pieriden Artogeia
napi, bei den Satyriden Melanargia galathea, bei den Lycaeniden Lysandra bell-
arguslPolyommatus icarus, bei den Hesperiiden Ochlodes aenatus und bei den
Zy gaeniden Lic t o ria a c b ille ae.

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

Dominante Arten unterliegen im Vergleich mehrerer Jahre häufig stdrkeren
Populations-Schwankungen als rezedente Arten; folgende Ergebnisse bestätigen
diese Regel:



Tabelle 21. Angaben zur Faunistik, Biologie und ökologie der Lepidopteren-Arten des
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Die Familien mit dem höchsten Anteil rezedenter Arten (Nymphalidae und
Hesperiidae) lassen im vergleich der beiden Jahre kaum Schwankungen hinsicht-
lich ihrer Individuenzahl erkennen, Familien mit einem großen Antiil dominan-
ter Arten zeigen jedoch große Fluktuationen (pieridae, Lycaenidae, satyridae).

5.2.2 Angaben zur Biologie und ökologie

In der Tabelle 2l sind die folgenden Angaben der im untersuchungsgebiet vor-
kommenden Arten in einem überblick zusammengestellt22,

- Individuenzahl

- Flugzeit der Imagines

- Flugdauer

- Raupenzeit

- tiergeographische Angabe

- ökologischer Verbreitungstyp

- Habitatzugehörigkeit

- Generationenzahl

- überwinterungsstadium

- Wanderverhalten.

5 .2 .2.1 Tiergeographische Angaben (Faunenelemente)

Die Lepidopteren (Tagfalter, Hesperiiden und Zygaenid,en) wurden arealgeogra-
phisch nach denselben Kriterien wie die Apidofauna und die pflanzen eingestuft.
Die z.T. sehr genauen Angaben, die über schmetterlinge vorliegen, erleichtern
eine arealgeographische Einordnung. Besonders ist in diesem Zusammenhang die
Arbeit von KosrRowlcKt (7969) zu erwähnen, die die verbreitung der satyri-
den, Lycaeniden, Nymphaliden und Papilioniden behandelt. Die Hesperiiden und
zygaeniden wurden - soweit möglich - 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 LATT[.] (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 gewählten Klassifizierung der im Gebiet vorkommenden Tagfalter,
Hesperiiden und Zygaeniden.

Im Gebiet dominieren eindeutig Arten mit holarktisch-eurosibirischem und
mitteleuropäischem Verbreitungsschwerpunkt (68,7 o/o). Auch innerhalb der ein-
zelnen Familien gehören die meisten Arten diesem Verbreitungstyp an. Charak-
teristisch für das eurosibirische Faunenelement sind besonders die Hesperiiden
und die Nymphaliden.

22 Dieser Übersicht lie4 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 G8,7 g
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Für das Gebiet kennzeichnend ist ein hoher prozentsatz von Anen des (sub-)-
mediterranen (18,5 %) und pannonischen (12 Zo) Faunenelementes. Mit Aus-
nahme von zwei Arten (Thermopbila meliloti und, Zygaena filipendulae) gehören
alle zygaeniden-Arten dem submediterranen und pannonischen verbreitungsge-
biet an. Einen recht hohen Anteil (sub-)mediterran verbreiteter Arten haben die
Lycaeniden (19,1 yo), einen recht hohen Anteil pannonisch verbreiteter Arten
die Satyriden (28,6%).

Das atlantische Faunenelement ist am wenigsten vertreten.

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

5 .2.2.2 Ökologische Verbreitungstypen

Ahnlich wie bei der Apidofauna soll im folgenden auch für die Lepidofauna eine
Unterteilung nach ökologischen Verbreitungstypen vorgenommen werden. Eine
solche Typisierung nach den in Kapitel 5.1.2.2 näher beschriebenen Kriterien
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Fig.49. Prozentuale Verteilung der im Untersuchungsgebiet vorkommenden kpidopteren-
Arten nach ,,ökologischen Verbreitungstypen" und,,ökologischen Faltergruppen" (weitere
Erläuterungen, s. Text).

(Tab. 17) wurde bisher für Lepidopteren noch nicht durchgeführt. Die in BLes
& KUDRNA (1982) erarbeitete Einteilung in sogenannte ,,ökologische Falter-
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Tabelle 22. Die ökologischen Verbreitungstypen und ökologischen Gruppen (nach
tionen aufgeschlüsselt) der im Gebiet vorkommenden Lepidof teren-Arten.'
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Forma-

gruppents bzw. ,,Falterformationen", die aus der Legende der Figur 49 hervor-
gehen, ermöglicht eine Zuordnung der einzelnen Lepidopteren-A;ten zu ökolo-
gischen Verbreitungstypen im Sinne von prtTroNl & SCHMIDT (lg+Z).

Die unterteilungen von prrrroNr & scHMrDT (1943) und BLAB & KuDRNA
(1982) lassen sich wie folgt zur Deckung bringen (Fig. a9): Die euryök-eremo-
philen Arten nach pIttIoNI & scHMIDt entsprechin den xerothermophilen
Arten nach BLAB & KuDRNA, die hypereuryök-intermediären Arten den ubi-

38 Phytocoenologia 1l
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quisrenr die euryök-hylophilen den mesophilen und die stenök-hylophilen den
hygrophilen Arten.

Eine Zuordnung der im Gebiet festgestellten Lepidopteren-Arten einerseits zu
den ökologischen Gruppen nach BLAB & KUDRNA, andererseits zu den ökologi-
schen Verbreitungstypen nach prrrroxr & scHMrDT ergab folgende verteiluig
(Fig.49,Tab.22):

a) Der euryök-eremophile Verbreitungstyp

Fast ein Drittel aller Arten (31,9 yo) ist diesem verbreitungstyp zuzuordnen. Es
sind Bewohner xerorhermer Rasengesellschaften (21,3 %o)1nd Arten, die ihren
verbreitungsschwerpunkt in lichten Trockenwäldern und an waldrändern haben
(10,6 vo). Bei den xerothermophilen offenlandarren handelt es sich mit einer
Ausnahme (colias australis) nur um Lycaeniden und Zygaeniden. Die Bewohner
xerothermer Gehölzvegetation dagegen sind fünf u"rr.hi.d.n.r, Lepidopteren-
Familien zuzuordnen (Satyriden, Lycaeniden, zygaenid,en, papiliäniden und
Nymphaliden). Bezeichnend für die Arten dieses verbreitungstyps ist, daß sie
weitgehend auf trockene standorte beschränkt bleiben und keine Nebenvorkom-
men in frischeren Biotoptypen besirzen (Tab.22). Der Anteil der euryök-eremo-
philen Elemenre der Lepidofauna (31,9 vo) gleicht fast föllig dem ier Apido-
fattna (33,7 o/o).

b) Der hypereuryök-intermediäre Verbreitungstyp

Nur ein Zehntel aller Arten gehört diesem Verbreitungstyp an. Hierbei handelt
es sich ausschließlich um ubiquisten und wanderfalter. Mit einer Ausnahme
(Pieris brassicae) gehören alle Arten der Familie der Nymphaliden an.

c) Der euryök-hylophile Verbreitungstyp

Ahnlich wie auch bei der Apidofauna gehören die meisten der im Gebiet vor-
kommenden Lepidopteren-Arten diesem ökologischen Verbreitungstyp an
(Apidofauna: 42,2 o/o, Lepidofauna: sl,2 o/o). Etwa zwei Drittel dieser Ärten sind
an waldsäume, waldmäntel, Hecken und Gebüschgruppen gebunden, die übrigen
nur gelegentlich an solchen waldrandökotonen zu finäen. Die vielfältilen
Ökoton-srrukturen des Gebietes, möglicherweise auch die Versaumung der Flä-
che bedingen den hohen Anteil von Verrretern dieses Verbreitungstypi. Bei den
mesophilen offenlandarten gehören zahlreiche Vertreter ,,, -d.n' 

satyriden
(56 o/o), während alle anderen ökologischen Gruppen verrreter der verschieden-
sten Familien umfassen, ohne daß eine Familie besonders stark vertreten wdre.
Die Arten dieser Gruppe zeigen eine größere ökologische valenz als die des
euryök-eremophilen Verbreitungstyps. sie haben oft zahlreiche Nebenvorkom-
men (Tab. 22) und können - wie dies insbesondere die offenlandarren und Ar-
ten offenlandbestimmter übergangsbereiche demonsrrieren - sowohl in trocke-
nen als auch in feuchten Habitattypen vorkommen.

d) Der stenök-hylophile Verbreitungstyp

Dazu gehören drei hygrophile offenrandaften: Meilicta partbenoides, Eupby-
dryas aurinia lnd Caterocephalus palaemon,
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Über die Hälfte (57,1 7o) aller Lepidopteren-Arten sind als mesophile Arten
einzustufen, die mittlere Feuchtigkeitsverhältnisse bevorzugen. Einen hohen
Prozentsatz stellen zudem xerothermophile Arten (35,8 zo); sie sind charakteri-
stische zetger fij'r die klimatische sonderstellung des untersuchungsgebietes. Nur
7,1 o/o aller Arten sind als feuchtigkeitsliebende Arren zu bezeichnen. Diese öko-
logische Gruppe tritt wegen der ffocken-warmen Standorte im Gebiet in den
Hintergrund.

Den größten Anteil euryök-eremophiler Arten haben die Zygaeniden (71,4 o/o)

und die Lycaeniden (54,6 o/o). Bei den folgenden Familien ist der Anteil euryök-
hylophiler Elemente; der Anteil hypereuryök-intermediärer Elemente liegt dem-
Pieriden (66,6 %o). Die Nymphaliden zeigen das breiteste Spektrum an ökologi-
schen Verbreitungstypen, wobei der hypereuryök-intermediäre Typ aufgrund der
zahlreichen Ubiquisten für diese Familie besonders charakteristisch ist. Hylophil-
stenöke Arten treten nur bei den Hesperiiden und Nymphaliden auf.

Die prozentuale Verteilung der Lepidofauna auf die ökologischen Verbrei-
tungstypen entspricht in groben Zügen der der Apidofauna. Ein geringer Unter-
schied besteht in dem bei den Lepidopteren um 1O % höheren Anteil euryök-
hylophiler Elemente; der Anteil hyper-euryök-intermediärer Elemente liegt dem-
gegenüber um etwa 1O 7o niedriger. Der Anteil euryök-eremophiler und stenök-
hylophiler Arten ist bei der Apidofauna und Lepidofauna fast identisch.

Das Spektrum der ökologischen Verbreitungsrypen eines Gebietes spiegelt gut
dessen Standortsbedingungen wider. Da die für die apoiden Hymenopteren und
Lepidopteren gewonnene Verteilung fast deckungsgleich ist, können ähnliche
Ansprüche beider Tiergruppen postuliert werden. Der höhere Anreil von hy-
pereuryök-intermediären Anen bei den apoiden Hymenopteren liegr in dem
höheren Prozentsatz synanthroper Arten begründet,

Auch bei den Lepidopteren wird deurlich, daß die ökologische Valenz einer
Art in direktem kausalen Zusammenhang mit ihrer arealgeographischen Verbrei-
tung steht:

Bei holarktisch bzw. eurosibirisch verbreiteten Arten überwiegt der euryök-
hylophile, bei submediterran und pannonisch verbreiteren Arten eindeutig der
euryök-eremophile Verbreitungstyp. Die eurosibirischen Arten zeigeri das größte
Spektrum an ökologischen Verbreitungstypen. Hier sind auch Arten vertreten,
die dem euryök-eremophilen Verbreitungstyp angehören. Die als Ubiquisten ein-
zustufenden Arten des hypereuryök-intermediären 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 Habitatzugehörigkeit

Die im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten wurden den von BLAB &
KUDRNA (19 82, unterschiedenen Habitattypen zugeordnet (T ab. 22) :

Bei 10,6 o/o aller im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten handelt es sich
um Ubiquisten mit einer sehr breiten ökologischen Yalenz (Fig. a9). 52,4 o/o d.er
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stärker Habitatgebundenen Arten sind typisch für freies, offenes Gelände;
47,6 o/o Arten bevorzugen Buschgruppen, waldsäume, waldmäntel oder lichte
Wäldchen. Die Hälfte dieser zuletzt charakterisierten Arten ist noch in starkem
Maß an offenes Gelände gebunden, während die andere Hälfte bereits typische
Wald- bzw. Waldrandarten enthäk.

Die als xerothermophil eingestuften Arren ('lab. 22) können durchweg als
,,charakterarten" des M e s o b r o m e t u m angesehenwerden,Diemeisten
mesophilen offenlandarten haben oft auch ein Nebenvorkommen in Halbtrok-
kenrasen-Gesellschaften, ihr verbreitungsschwerpunkt liegt jedoch eindeutig in
nicht zu stark gedüngten, Kräuter-reichen Wirtschaftswiesen der M o I inio-
Arrhenatheretea.

charakteristisch für Trockenrasen-Habitate sind vor allem die Lycaeniden und
die Zygaeniden; für mesophile offenlandbereiche sind satyriden kennzeichnend.
Die Nymphaliden verteilen sich - ähnlich wie auch die Pieriden - sehr gleich-
mäßig auf verschiedene Habitattypen. Die Hesperiiden zeigen die stärkste Bin-
dung an Waldränder und Wälder.

Typische Waldarten finden sich nur bei den eurosibirisch verbreiteren Arten.
Der größte 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 Hiilfte auf solche des
offenlandes und solche, die in Gebieten mit Gebüschen und Gehölzen vorkom-
men.

Aufgrund des zum Teil viel größeren Flugareals einzelner Schmetterlingsarten
ist eine Zuordnung zu einem bestimmten Habitattyp viel schwieriger als bei den
meisten Bienenarten. Besonders die mesophilen schmetterlingsarten (euryök-
hylophiler Verbreitungstyp) kennzeichnet eine größere ökologische Valenz, so
daß sie häufig auch an trockeneren und frischeren Standorten anzutreffen sind.
Das größere ,,home range" vieler Lepidopteren-Arten macht es ihnen möglich,
sich über die wahl eines bestimmten Habitattyps günstige Klimabereiche ,,auszu-
suchen". Bezeichnenderweise werden von den meisten Lepidopteren Gebiete be-
vorzugt, die ein reichhaltiges vegetationsmosaik bieten und somit gleichzeitig
vielfältige 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 für die
Lycaeniden und besonders für die zygaenid,en ist ein hoher Anteil submediterra-
ner und pannonischer Elemente. Diese Familien haben gleichzeitig einen großen
Prozentsatz von Arten, die dem euryök-eremophilen verbreitungstyp angehören.

Eine Zuordnung der mesophilen Arten zu verschiedenen Habitattypen berei-
tet aus Gründen ihrer größeren ökologischen Amplitude erhebliche Schwierigkei-
ten. Am leichtesten lassen sich die Hesperiiden des untersuchungsgebietes einstu-
fen, die ausschließlich eurosibirisch verbreitet sind und die std.rkste Bindung an
Waldstandorte zeigen. Mit 8O % enthalten die im Gebiet vorkommenden Hesperi-
iden auch einen besonders hohen Anteil euryök-hylophiler Arten. Dennoch
sind die eurosibirisch verbreiteten Arten keinesfalls nur dem euryök-hylophilen
Verbreitungstyp zuzuordnen. Ahnlich den Ergebnissen bei der Apidofauna zeich-
net sich gerade das eurosibirische Faunenelement durch ein besonders großes
Spektrum von Arten mit verschiedenen ökologischen Verbreitungstypen aus, was
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auf die vielgestaltigkeit der primärstandorre schließen läßt. Bei den Nymphali-
den erklärr sich das breite spektrum ökologischer verbreitungsrypen durch den
hohen Anteil von ubiquisten, bei den pieriden durch ihr veischiedenartiges
Arealtypen-Spektrum. Neben eurosibirisch verbreireten Arten haben die pieriden
auch einen hohen Anteil submediterran verbreiteter Arten. Bei den Satyriden
überwiegt - trotz des hohen Anteils pannonischer Arten - der euryök-hylophile
Verbreitungstyp. viele satyriden-Arten scheinen im Vergleich zu den ortstreue-
ren Lycaeniden und zygaeniden die für sie ungünstigen rages- und jahreszeitli-
chen Klimaperioden durch ortswechsel in klimatisch günstigere Bereiche auszu-
gleichen.

5 .2 .2.4 Futterpflanzen der Larven

4o der 47 Lepidopteren-Arren (Papilionoidea, Hesperiidae, zygaenidae) des un-
tersuchungsgebietes finden ihre Raupenfutterpflanze im Gebiet selbst vor, die
übrigen 7 Arten in unmittelbarer umgebung (s. ausführlich KnarocHwll-
1983a). Besonders große Bedeutung als Raupenfutterpflanze besitzen coronilla
oaria, 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 yo) als Raupenfutter-
pflanzen.

5.2.3 Phänologie

5.2.3.L Allgemeines

Lepidopteren waren in den Jahren 1979 und, 1980, ähnlich wie auch die apoiden
Hymenopteren, im Gebiet von März bis Anfang oktober aktiv, wobei höhere Ar-
tenzahlen (mehr als 10 Arten/Dekade) erst ab Mitte Mai bis etwa Ende August
auftraten (Fig. 5o). 1979 wurde die höchste Artenzahl Anfang August (17 Ar-
ten) erreicht, 198O bereits im Juni (18 Anen).

In unseren geographischen Breiten bieten besonders die Monate Mai bis
August mit ihren höheren Temperaturen und der längeren Sonnenscheindauer

\

Fig. 50. Anzahl der Lepidopteren-Arten pro Dekade im Jahresverlauf 1929 und 19gO:
1979-,1980 _ _ _.

E
o
Nc 10o



578 A. Kratochwil

günstige Zeiten für eine erhöhte Aktivität der adulten Lepidopteren. Bei Tempe_
raturen unter 18 oC und über 3o "c, bei starker Bewölkung,'bei Niederschlägen
und bei srärkerem wind (einem wert über 3 in der BEAüFoRT-skala) ist die
Aktivität der meisten Lepidopteren-Arten stark eingeschränkt (STEFFl.ry l9g2).

5.2.3.2 Die Flugzeiten der einzelnen Lepidopteren-Familien

Die--verschiedenen Lepidopteren-Familien zeigen eine deutliche jahreszeitliche
Staffelung der Aktivitätszeiten ihrer Adultstadien (Fig.51). Diesgilt i., beso.,d.-
rem umfang für die von ihren Abundanzen her im Gebiet dominierenden Fami-
lien (Pieridae , Zygaenid,ae, Hesperiidae, Satyridae und Lycaenidae).

Auch die zeitliche Staffelung der Aktivitätszeiten einzelner Lepidopteren-
Familien und deren Arten kann nur als ein produkt selektiver prozeise versran-
den werden. Es ist schwer vorstellbar, daß diese Abstufung der Flugzeiten - ähn-
lich wie bei den Apidofauna - ebenfalls unter dem selektionsdruct der Konkur-
renzvermeidung um das limitierte Nahrungsangebot entstanden ist und ferner zu

Fig. 51. Ph?inologie der Blütenbesuchs-Aktivität der im Untersuchungsgebiet vorkommenden
Lepidopteren-Familien; maximal in den Jahren in einer Dekade eireichte Blütenbesuchs-
Häufigkeit pro Familie = 1OO %; Summenkurven der Jahre 1979 und l9go.
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einer Anpassung an das jeweils vorhandene Nahrungsangebot geführt hat. Daje-
doch mit Ausnahme der Micropterygiden und Heliconizs-Arten (GILBERT

1972) Schmetterlinge sich nicht von Pollen ernähren und auch nicht - wie die
meisten Bienenarten - Brutfürsorge betreiben, wo große Nahrungsmengen benö-
tigt werden, erscheint eine Konkurrenzvermeidung um ein begrenztes Nahrungs-
angebot kaum nötig. Viele Lepidopteren-Arten besitzen darüberhinaus die Fähig-
keit, über Labialdrüsen Flüssigkeit abzusondern, um auch noch kleinste Zu,cker-
kristalle auflösen und aufnehmen zu können. Wenn nicht in quantitativer Hin-
sicht, so könnte aber doch unter qualitativen Gesichtspunkten (bestimmte

Aminosäuren, Alkaloide im Nektar) eine Konkurrenz um bestimmte Nektarquel-
len einc besondere Bedeutung haben.

Erschwert wird bei Lepidopteren eine Erklärung der gestaffelten Phänologie
der Flugzeiten auch dadurch, daß bereits die Larven phytophag sind23, auch hier
eine Synchronisation mit der Futterpflanze notwendig wird und ebenfalls Kon-
kurrenzphänomene auftreten können. Hinzu kommt außerdem bei Lepidopte-
ren, daß verschiedene Entwicklungsstadien überwintern können. Arten, die Pup-
pen- oder Adultüberwinterer sind, können viel früher im Jahr mit ihrer Flugzeit
beginnen als solche, die im Larven- oder gar im Ei-Stadium überdauern. Aus die-
sen verschiedenen Gründen ist die Phänologie bei den Lepidopteren viel schwieri-
ger auf bestimmte Ursachen zurückzuführen als bei den apoiden Hymenopteren.

Die Pieriden haben einen Aktivitätsgipfel 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 Aktivitätsmaxima der Pieriden sind auf den hohen
Anteil bivoltiner Arten innerhalb dieser Familie zurückzuführen. Nur Gonep-
teryx rbamni und Anthocharis cardamines sind monovoltin.

Bei den Nymphaliden kommen die stärksten jahreszeitlichen Abundanz-
schwankungen vor. Sie fliegen im Gebiet von Mai bis Oktober und haben ihr Ak-
tivitätsmaximum im August. Diese stärkeren jahreszeitlichen Abundanzschwan-
kungen beruhen darauf, daß sie häufig ,,vagabundieren" und somit phdnologisch
kaum für ein Gebiet prdgend sind.

5 .2.3 .3 Die Staffelung der Flugzeiten verschiedener Lepidopteren-Arten

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

23 Das Phänomen, daß 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, daß mengenm?ißig möglichst viel Nahrung zur Verfügung
steht. ,,Nahrungsquantität" steht - unter gewissem Vorbehalten - oft vor ,,Nahrungs-
qualität". Anders im Adultstadium; hier kommt einer qualitativ hochwertigen Nahrung
(2.B. für die Oogenese) eine wichtigere Rolle zu. Seit den Untersuchungen von BAKER &
BAKER (1973r,b, 1975, 1976, 1977) wissen wir, daß auch der Nektar eine wichtige
Stickstoffquelle sein kann und darüber hinaus zahlreiche Substanzen (Alkaloide, Lipide,
Vitamine u.a.) enthält.
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Fig. 52. Jahreszeitliche Staffelung einiger Lepidopteren-Arten; N = Anzahl der dieser phäno-
logie zugrunde liegenden Individuen; maximal von einer Art in einer Dekade erreichte Indi-
viduenzahl = 1OO %; Summenkurven 1979-1980.

52). Die Ende Juni/Anfang Juli ihr Maximum erreichenden Zygaeniden-Arten
Zygaena filipendulae nnd Lictoria acbilleae sind zeitlich nicht voneinander sepa-
riert. Ein ebenfalls gleiches Aktivitätsmaximum Ende Juli haben ocblodes aena-
tus, Artogeia nopi (2. Generation), colias australrs und Melanargia galatbea.
Ende August und Anfang september erreichen schließlich Manioli jurtina und
die Gruppe der Lycaeniden-Arten Lysandra beilargus, polyommatui icarus und
Lysandra coridon ihre Aktivitärsgipfel (Fig. 52). Die Flugdauer der genannten
Arten liegt im Durchschnitt bei 75,3 Tagen. Beginn und Ende deiFlugzeit,
Flugdauer sowie der Zeitpunkr des Aktivitätsgipfels stimmen bei einem Ver-
gleich der sieben abundanzsrärksten Lepidopteren-Arten in den Jahren 1979
und 1980 weitgehend miteinander überein.

Die recht früh im Jahr erscheinenden Pieriden-Arten lassen die deutlichste
jahreszeitliche staffelung der Flugzeiten unter den Lepidopteren erkennen. sie
verhalten sich somit recht ähnlich den ebenfalls früh im yahifliegend en Andrena-
Arten bei den apoiden Hymenopteren, Das frühe Auftreten von Gonepteryx
rbamni ist einleuchtend: Als Adultüberwinterer kann diese Art mit Einsetzen
günstiger witterungsbedingungen im Frühjahr sofort flugaktiv sein. Gonepteryx
rbamni har von allen im Gebiet vorkommenden Lepidopteren-Arten mit die
längste Flugzeit: von Juli bis in den Herbst und nach überwinterung als Imago
bis Mitte Mai (LrornBR 1939). Für eine über einen so langen zeitra;m flugakii-
ve An ist es besonders wichtig, ein möglichst breites Nahrungspflanzen-speklrum
nutzen zu können.

Auch das frühe Erscheinen von Antbocbaris cardamines und, Leptidea sina-
pls- ist nur möglich, weil nach überwinterung im puppenstadium die Imagines
sofon schlüpfen können. so tritt auch das Landkärtchen (Arascbnia leaina),
der einzige Puppenüberwinrerer unter den mitteleuropäischen Nymphaliden, bei
uns bereits sehr früh im Jahr (April) auf (KnarocHwrl 1978).
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Da der Anteil bivoltiner Arten (Artogeia ndpi, Pieris brassicae, Leptidea sina-
pis, Colias australis u.a.) innerhalb der Pieriden sehr groß und das in beiden
Generationen zur Verfügung stehende Nahrungspflanzen-Angebot sehr verschie-
den ist, müssen diese Arten in der Lage sein, möglichst viele verschiedene Nah-
rungsquellen nutzen zu können.

Sowohl Maniola iurtina 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 Akdvitätsmaximum, an dem im Untersuchungsgebiet besonders die
Saum-Pflanzenanen (2.B. Origanum uulgare) in hoher Blumendichte vorkom-
men. Die Abnahme der Arten- und Individuen-Zahl der Bienen und die Fülle an
Nektarquellen vermindern den Konkurrenzdruck um die Nahrung. Es ist sehr
wahrscheinlich, daß sich viele der spät fliegenden Arten kaum noch in ihrem
Nektarpflanzen-Spektrum unterscheiden.

Die Flugzeit der im Gebiet vorkommenden Lepidopteren ist im Durchschnitt
länger als die der solitären Bienen, die - wie der blütenökologische Teil zeigen
wird - eine stärkere Nahrungspräferenz und dadurch bedingt auch eine stärkere
Synchronisation mit ihren Nahrungspflanzen besitzen. Die Flugzeit der Lepidop-
teren ist jedoch kürzer als die der Brutpflege-treibenden sozialen Bienenarten, die
hierfür eine längere Flugzeit benötigen.

Die geringe jährliche Variation in bezug auf Beginn und Ende der Flugzeit,
Flugdauer und Zeitpunkt des Aktivitätsgipfels bei den Adulttieren sprechen zu-
mindest bei den ortstreuen Arten für eine sehr starke phänologische Fixierung.
An anderer Ste lle (KnerocHwll 1978, 1980) wurden bereits Mechanismen vor-
gestellt, die für eine Steuerung der Phänologie bei Schmetterlingsarten verant-
wortlich sind. Die dort dargelegten Ergebnisse zeigen, mit welcher Genauigkeit
eine Art über bestimmte Signalfaktoren (Photoperiode) eine Zeitpunktbestim-
mung im Jahr vornehmen kann.

5.2.3.4 Die jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen,
Habitattypen und ökologischen Verbreitungstypen aufgeschlüssel-
ten Arten

Die eurosibirisch verbreiteten Arten erreichen ihr Aktivitätsmaximum im Mai,
Juni und August, die zusätzlich submediterran verbreiteten Aften im August,
die zusätzlich pannonisch verbreiteten Anen im August und September (Fig. 5 3).

Die euryök-hylophilen Arten haben ein Aktivitätsmaximum im Mai, Juni und
August, die euryök-eremophilen Arten von Juni bis August, die stenök-hylophi-
len Arten im Juni (Fig. 5a).

Anen, die sich in ihrer Habitatzugehörigkeit voneinander unterscheiden, zei-
gen auch ein unterschiedliches phänologisches Verhalten (Fig. 55). Wfürend die
mesophilen Waldarten und die hygrophilen Offenlandanen im Juni ihr Aktivitäts-
maximum haben, liegt der Aktivitätsgipfel der xerothermophilen Offenlandarten
und der xerothermophilen Gehölzbewohner im Juli und der der mesophilen Of-
fenlandarten erst im September. Die mesophilen Arten offenlandbesrimmter
Übergangsbereiche haben im Gebiet sowohl im Juni als auch im August ein Akti-
vitätsmaximum.
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Fig. 53. Jahreszeitliche Verteilung der nach verschiedenen Arealtypen-Gruppen aufgeschlüs-
selten Arten. Der Monat mit der größten Anzahl von Arten mit einem Akiivitetsmaximum
wurde pro Arealtypen-Gruppe = 1O0 % ges€tzt.
I: Arten mit holarktischer, eurosobirischer und mitteleuropäischer Verbreitung.
lI: Arten mit zusätzlich submediterraner und pannonisch-pontischer verbreituig.
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Fig. 54. Jahreszeitliche Verteilung der euryök-hylophilen und euryök-eremophilen kpidop-
teren-Arten' Der Monat mit der größten Anzahl von Anen mit einem Aktivitätsmaximum
wurde pro Gruppe = 1OO % ges€tzt.

wie bereits angesprochen wurde, können Schmetterlinge aufgrund der größe-
ren Mobilität durch entsprechende pnswahl eher klimatisch günstigere Lokalitä-
ten aufsuchen als die ortsgebundeneren Kleinbienen mit ihrem kleineren Flug-
areal. schmetterlingsanen, die nach ihrem ökologischen Verbreitungstyp als
hygrophil einzustufen sind, suchen in den heißen Monaten schattigere Bereiche
des waldrandes und des lichten waldes auf und entgehen so der starken Insola-
tion. Ein Ausweichen auf das kühlere Frühjahr ist für mobilere Aften 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 mäßig feuchte Stellen im Bereich von waldmänteln, säumen und anderen
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Fig. 55. Phänologisches Verhalten der nach ökologischen Formationen unterschiedenen
Lepidopteren-Arten. Der Monat mit der größten Anzahl flug- und blütenbesuchsaktiver
Arten wurde = lOO % gesetzt.

geschützten Stellen, an denen im Sommer und Hochsommer nicht allzu hohe
Temperaturen auftreten. Die im Gebiet vorkommenden mesophilen Schmetter-
lingsanen besitzen eine recht große ökologische Amplitude. In der Regel bevor-
zugen sie mittlere Feuchtigkeitsverhältnisse und folgen durch Ortswechsel be-
stimmten Vorzugstemperaturen.

Bei den eurosibirisch verbreiteten Anen handelt es sich im wesentlichen um
euryök-hylophile Arten, die offenlandbestimmte, zum Teil auch gehölzreichere
Übergangsbereiche besiedeln. Der hohe Anteil an bivoltinen Arten spiegelt sich
in zwei Aktivitätsgipfeln im Jahr wider (Mai/Juni und August). Die lange Vege-
tationsperiode und die für viele Lepidopteren-Arten günstigen Bedingungen der
gemäßigten Breiten bieten solchen potentiell bivoltinen, zum Teil sogar polyvol-
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tinen Arten günstige voraussetzungen. Für das eurosibirische Faunengebiet sind
besonders die waldarten charakteristisch, die gleichzeitig auch alle dem euryök-
hylophilen Verbreitungstyp angehören. Zusammen mit den stenök-hylophilen
Arten, die ebenfalls eurosibirisch (eine Art holarktisch, eine andere atlantisch)
verbreitet sind, erreichen sie ihre Hauptaktivität im Juni. Die waldarten meiden
das offenland, jedoch nicht die blumenreichen waldränder. Im Juni zur zeit d,er
,,phänologischen Lücke" der Rasengesellschaften spielen Waldränder (Saum- und
Mantelgesellschaften) infolge ihres großen Blumenreichtums eine wesentliche
Rolle als Nektarweide; so haben z.B. Rubus fruticosus-Mäntel eine besondere
Bedeutung (STEFFNv 1982).

Die euryök-eremophilen Arten erreichen nur in den wärmeren Monaten (Juni,
Juli und August) ihr Aktivitätsmaximum. Zu ihnen gehören ausschließlich xero-
thermophile offenlandarten und xerothermophile Gehölzbewohner. Diese Arten
können durchweg auch als ,,charakterarten" der Trockenrasen-Zönose eingestuft
w91den. Ihren arealgeographischen schwerpunkt haben die xerothermophilen
offenlandarten z.T. im eurosibirischen Bereich (auf das natürliche vorkommen
von primären Trockenstandorten wurde bereits hingewiesen), in besonderem
Maße aber in der submediterranen und pannonischen Region, die xerothermo-
philen Gehölzbewohner des untersuchungsgebietes nur in der letzteren. Sehr
auffällig ist, daß die zygaeniden mit dem höchsten Anteil submediterran und
pannonisch verbreiterer Arten im Juni ihr Aktivitätsmaximum erreichen, die
satyriden und Lycaeniden mit einem hohen Anteil zusätzlich pannonisch ver-
breiteter Arten erst sehr spät im Jahr (August und September). Sehr deutlich
unterscheiden sich die beiden letzten Familien hinsichtlich ihres spektrums an
ökologischen Verbreitungstypen. während sich die Lycaeniden durch einen gro-
ßen Prozenrsatz Ln xerothermophilen offenlandarten (46 yo) und mesophilen
Arten offenlandbestimmter übergangsbereiche (22 vo) auszeichnen, fällt bei den
Satyriden ein besonders hoher Anteil mesophiler offenlandarten (71 %) auf. Die
Lycaeniden sind - ähnlich wie die zygaenid,en - besonders srark an die wdrm-
sten offenen Standorte gebunden (MALICKy 1970). Dies zeigt auch der geringere
Anteil xerothermer Gehölzbewohner bei den zusätzlich submediterran und pan-
noisch verbreiteten Arten dieser Familie. Auch zählen die Lycaeniden - ähnlich
wie auch die Zygaeniden - zu den ,,ortstreueren,, Arten, die zum Teil nur ein
recht kleines Flugareal besitzen und kaum ortswechsel durchführen. Anders die
satyriden: ihr arealgeographischer schwerpunkt liegt eindeutig in den gemäßig-
ten Breiren (KosrRowrcKt lg69).

Die unterschiedlichen Aktivitätszeiten der blütenbesuchenden Lepidopreren
können - ähnlich wie die der apoiden Hymenopteren - auch in einen areargeo-
graphischen Bezug gebracht werden. Aufgrund der größeren Mobilität der
Lepidopteren ist eine jahreszeitliche temperaturbedingte Einnischung weniger
notwendig als bei den stärker ortsgebundenen wenig mobilen Kleinbienen.

Bemerkenswen sind auch bei den Lepidopteren die Haupt-Aktivitätszeiten
der zusätzlich submediterran und pannonisch verbreiteten Arten im Juni, August
und September.
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6.1 Problemstellung

Besonderer wert soll bei der Besprechung der einzelnen Beobachtungen und der
blütenökologischen Analyse auf die Beantwortung oder Diskussioi folgender
Fragen gelegt werden:
1. Für welche Insektenaften läßt sich aufgrund der Beobachtungen aus dem un_

tersuchungsgebiet und im Vergleich mit den aus der Lireratui bekannten An-
gaben ein srenanthes verhalten feststellen, und wie ist es evolutionsbiologisch
zu deuten?

2, welche blütenbesuchenden Insektenarten haben ein sehr breites Nahrungs-
pflanzen-spektrum, we lche Gründe sind hierfür anzuführen, und welche
Auswirkungen hat dieses Verhalten auf die Blütenbesucher-Gemeinschaft und
auf die Phytozönose?

3. Gibt es bei den um die Nekrar- und pollenquellen konkurrierenden Insekten-
arten Anpassungen oder verhaltensweisen, die auf eine Konkurrenzvermei-
dung schließen lassen?

4. Ist ein Zusammenhang zwischen der areargeographischen verbreitung einzel-
ner Insektenarten und -gemeinschaften, ihren bevorzugten Nahrungsfflanzen
und Pflanzengesellschaften zu erkennen?

Zu l:
unter S t e n a n th ie istindiesem Zusammenhangeine Bevorzugungweni-
ger Pflanzenarten, weniger oder einer pflanzengattrrng(.r,) oder we-niger oder
einerPflanzenfamilie(n) zuversrehen.Bei E u.1i"r, t I i e wird demgegenüber
von den einzelnen Insekten-arten ein sehr großes und unterschiedliches-pflanzen-
arten-spektrunr aufgesucht'*. Das angeborene stenanthe verhalten ist artspezi_
2a In der-Regel dient der Blütenbesuch dem Nahrungserwerb für das Insekt selbst oder beibrutpflegenden Arten (zahrreiche apoide Hymenäpteren-Anen) für die Nachkommen-

schaft. Dies schließt jedoch nicht aus, dali der lilütenbesuch auch zu einer vielzahlanderer Zwecke dienen kann:_Gewinnung von ,,parfum'lStoffen (voGEL tsoo), ot.r,(voGEL 1969, 1921, 19761, H.a',en, Niitbaustoffen (2.B. für Arten der G*tungMega-
cbile, die ihre Brutkammern mit Laub- und Blütenblättem auskreideniizum schutz beiRegen und als übernachtungsplatz (s. z.B. HOROWITZ l976li a, fi-tpf"t" (2.B. fürzahlreiche Dipteren-Arten); als Rendezvous-platz zur partnerfind,rng; tuiuiuip"."siti"-
rende Bienenarten zur wirtsfindung; in der Arktis sogar zum ,,Aufwärmen., in den para-
bolspiegel-artigen Blüten (KEVAN 1975). Soll n,rn li. ökoiogische nmpniuae in ae.Nutzung des Pflanzenanen-spektrums ohne einen Hinweis 

"uf 
ai. s.d.J*ng ,rrra a.oZweckzum Ausdruck kommen, wird die Endung - an t h i e gebrauchr(Stenanthi"

= enge.Amplitude, Euryanthie = weite Amplitude). Bezogen 
"r-,id"n 

Nahrungserwerb
kann eine weitere Kennzeichnung und Diffärenzierung de"s blütenökologisJen verhal-
191s_dyrch die Begriffe 

-- 
p h a g i e (Fressen), -t11p ie (inAnleh"nungan LOEW(1884) für die Nektaraufnahme) und - I e c tie (in enlehnung." no"g-EnrsoN(1899' 1925) für das Pollensammeln) erfolgen. Das wort ,,s t e n 1,., d", die geringe

ökologische Amplitude der jeweiligen Verhaliensweise wiedeigibt, kann'durch Jie-negrif-fe ,,m o n o -" (in der Regel eine pflanzenart bevorzugend! und ,,o I ig o -.. (wenige
Pflanzenarten bevorzugend) noch weiter differenziert *.iden, In diesem z"usammenhaig
sei daraufhingewiesen, daß es Bienenarten gibt, die monolectisch (hinsichtlich des pollen-

13lm1lns) und polytrop (in der Nektaraufnahme) sind (FAEGRI & v. d. PIJL 1979).
Uber Oligolectie s. auch EICKWORT & GINSBERG (198O).
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fisch, wobei alle Individuen einer Population - auch wenn andere Pflanzenarten
Nektar und Pollen bieten - stetig und regelmäßig einzelne Pflanzenarten oder
eine Gruppe nah verwandter Arten besuchen.

Eine solche Bevorzugung bestimmter Pflanzenarten (angeborenes stenanthes
Verhalten) wird für viele solitäre Bienenarten angenommen (2.8. STOECKHERT
1933, MALYSHEV 1936, HAMANN & KOLLER 1956, LTNSLEY 1958). In Aus-
nahmefällen können, 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 Blütezeit von Insekt und bevorzugter Pflanzenart
nicht völlig überlappen.

Auch euryanthe Arten können 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 Blüten
möglichst energiesparend und gewinnbringend auszubeuten. Wir bezeichnen die-
se ,,erlernte Stenanthie" mit KUGLER (197O) als Blumenstetigkeit. Im folgenden
sei unter ,,Stenanthie" immer die angeborene Bevorzugung einzelner Pflanzen-
arten (-gattungen, -familien) verstanden.

Auch bei den Lepidopteren gibt es für wenige Arten im Adultstadium Hin-
weise auf ein stenanthes Verhalten (KUGLER 1970), obgleich die meisten Arten
ein größeres Nahrungspflanzen-Spektrum nutzen können. Für eine solche Be-
schränkung auf bestimmte Nahrungspflanzen sprechen auch die zum Teil außer-
ordentlich stark interspezifisch variierenden Rüssellängen (SrppFNy 1982). Blu-
menstetigkeit wurde für bestimmte Falterarten jedoch sehr häufig festgestellt
(KucLER 1970, ScHREMMER 1941a). Überraschenderweise ist bei Lepidopteren
über die Nahrungspräferenz der Adulttiere im Vergleich zu den recht umfang-
reichen Kenntnissen, die über die Larvalnahrung der einzelnen Arten vorliegen
(2.8. BLASCHE 1955, BLAB & KUDRNA 1982), sehr wenig bekannt (GTLBERT &
STNGER 1975).

Zu2:

Für blütenbesuchende Insektenarten mit einer sehr langen Flugzeit im Jahr än-
dert sich im Laufe der Vegetationsperiode das zur Verfügung stehende Nahrungs-
pflanzen-Angebot ständig, was zu einem Wechsel in der Nutzung bestimmter
Nektar- und Pollenpflanzen führen muß. Solche Insektenarten können nur durch
eine polyphage Ernfirungsweise überleben. Auch bi- und polyvoltine Arten ste-
hen vor demselben ,,Problem": Die erste Generation trifft auf ein völlig anderes
Blumenangebot als die Folgegeneration. Arten mit hohen Individuenzahlen (2.B.

die vielen sozialen Bienenanen) benötigen oft in einer recht kurzen Zeitspanne
sehr große Pollen- und Nektarmengen, die kaum von einer einzelnen Pflanzen-
art in einem flächenmlißig kleineren Gebiet geboten werden können. Auch hier
ist die Fähigkeit zur Nutzung eines möglichst breiten Nahrungsangebotes, das

viele verschiedene Pflanzenarten umfaßt, überlebenswichtig. Gerade für indivi-
duenreiche Arten mit polyphager Lebensweise wird das in einem Gebiet jeweils
genutzte Pflanzenarten-Spektrum stark von den vorherrschenden Konkurrenz-
verhdltnissen der Insektenarten untereinander abhängen.
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Je höher die Anzahl blütenbesuchender Insekten in einer Biozönose ist, die in
gegenseitiger Konkurrenz um den dichtebegrenzenden Faktor ,,Nahrung.. stehen,
um so stärker ist der interspezifische Wettbewerb und entsprechend vielfältiger
sind die Strategien, die zu einer Konkurrenzverminderung oder gar -vermeidring
führen (s. auch ScHAFER 1980). Anhand der vorliegenden UnteÄuchung im Na"-
turschutzgebiet ,,scheibenbuck" soll auf folgende phänomene besondeÄ geach-
tet werden:
a) Phänologie der Blütenbesucher:

Für syntope Arten mit denselben Nahrungsansprüchen kann eine zeitliche
Einnischung den Konkurrenzdruck verringern.

b) Unterschiedliche Nahrungs-Nischenbreiren:
Bei Arten, die gleiche Nahrungsressourcen nurzen und zur selben Zeit im Jahr
aktiv sind (syntope und synchrone Arten), kann eine Konkurrenzverminde-
rung entweder über eine Aufteilung der Nahrungsquellen unter gleicher
Nutzungsintensität des Angebotes erfolgen oder durch die stärkere speziali-
sierung einer Art (kleiner Nischenbreiten-wert, d.h. Nischenverringerung),
wenn die andere Art das Nahrungspflanzen-spektrum vergrößert (großer Ni-
schenbreiten-wen, d.h. Nischenerweiterung). solche Sammelstrategien wur-
den für Hummel-Arten bereits nachgewiesen (HEn{RICH lg75b).

c) Einnischung aufgrund verschiedener Rüssellängen:
Einzelne Bienen- und Schmetterlingsarten besitzen zum Teil stark voneinan-
der abweichende Rüssellängen, die eine sehr unterschiedliche Nutzung ver-
schiedener Blumentypen ermöglichen. Hierbei ist es keinesfalls so, daß größe-
re Arten gleichzeitig über längere Rüssel verfügen.

d) Einnischung hinsichtlich der Körpergröße:
Anen mit unterschiedlicher Körpergröße benötigen für ihren Bau- und Be-
triebsstoffwechsel und auch im Falle der Brutfürsorge für ihre Nachkommen
verschieden große Mengen an Nektar und/oder pollen. Jede Art und jedes In-
dividuum wird jedoch Nektar- und pollenquellen einer Blüte nur solange aus-
beuten, wie Zeit- und Energieaufwand in einem ,,ökonomischen Verhältnis"
stehen. so konnten HoDGES & woLF (1981) nachweisen, daß Hummeln nie
den gesamten Nektar aus der Blüte entnehmen. Da die Rüssellänge in vielen
Fällen nicht mit der Körpergröße korreliert (s. Tab. 32), können in bestimm-
tem umfang sowohl größere als auch kleinere Bienenarten dieselbe Blüte
nutzen.

Zu 4:

Dieser Frage soll eine zenffale Bedeutung in der Diskussion der blütenökologi-
schen Ergebnisse zukommen. Eine Bindung einzelner Blütenbesucher, z.B. im
Falle der stenanthen Arten an ihre Nahrungspflanzen, ist nur als produkt evoluti-
ver Prozesse zu versrehen. Ein schlüssel zum verständnis dieser Evolutionspro-
zesse liegt in der Betrachtung der F a u n e n - und Veget at io n sge-
schichte.

Es kann nach den botanischen und zoologischen Ergebnissen dieser Arbeit als
Hypothese formulien werden, daß Insekten- und pflanzenarten desselben Areal-
typs engere gegenseitige Bindungen besitzen als solche, die fremden Areahypen
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angehören. Da sowohl für die Pflanzen als auch für die Tiere bereits deutliche Zu-
sammenhänge zwischen Phänologie und arealgeographischer Zugehörigkeit auf-
gezeigt werden konnten, ist es sehr wahrscheinlich, daß diese auch hinsichtlich
des Blütenbesuchs bestehen, Bevorzugen nun Insektenarten eines bestimmten
Fauenenelementes diejenigen Pflanzenarten, die ihrem Geoelement angehören?
Diese Frage wurde bisher u.W. in der Literatur noch nicht behandelt.

Hymenoptero

478016 N= 1706

Sytphidoe
a1.2 %
N' 3?1

HYrEr{oPTERA APotDEA (r) DIPTERA (ry) CoLE0ptERA lvl

E.gactitiAa. l3,2lrx-2o5
Andr.nida. l,2lrn-128
co|l.tida. o,6l;N. 12

N.liltida. O'!lrx- 5

Anthontiida. 9,2lrN-?2
calliphorida. 5,2lrt'll
Sarcophati.ta. 5rllrN-aO
co^opiila. 2,?lrN-2t
S.p.ida. 1,8lrN-11
Phori.ta. l,OlrN- 8

C.c;aonViida. O,ElrN- 5

ScatophagiCa. O,slrN' a

Enpidida. O,5lrN- |
T.phritida. O,atrN- 3

siattiida. O,3lrN- 2

fipttidae o,lltN'I
otitida. O, llrN- |

Chry.oa.tiAa. 7,Olin-21
CanthariAa. a,alrN.l3
Xord.llid,a. l,OlrN-12
Coccin.ll,idae 3,6lrN-lO
Ct"cutionidaa 2,7lrN- 8

lalachiidae 'l,3ltN- a

Sca"aba.ida. l,OlrN- 3

Staphttitida. 1,OlrN-3
All,.crliild. O.7l,I- 2

Brpr..tiAa. O,?lrN- 2

Ctcrilda. O,7lrN- 2

Da.ytida. o,7lrN- 2

Brrchida. o,llril- 1

XYI,IENOPTERA tIIcHT-APOIDEA (II}

Sph.ci.ta. lO,'llrN- l5
Ponpilidd. 9,ll;N- ll
chry.idida. 8'?lrN- 13

LEpID0ptERA llll)
l..p.riida. 1 l,6l;n- 92

nynphalidae 6,alrx- sO

xoctuiila. 2 r6ltN- 20

6.o6.triala. 2r3l;N- lE

Atctiida. O,lltN- 1

PapiZio^iaa. O, llrN- 1

Fig. 56. Prozentuale Anteile der am Blütenbesuch beteiligten Insektengruppen; N = Anzahl
der beobachteten Blütenbesuche.



Pfl anzengesellschaften und Blütenbesucher-Gemeinschaften 589

6.2 Blütenbesucher und ihr Pflanzenarten-Spektrum: ausgewählte Beispiele

Zunächst sei die Zusammensetzung der Blütenbesucher-Gemeinschaft des unter-
suchungsgebietes vorgestellt und die quantitative verteilung der verschiedenen
Insektentaxa angegeben, Im Anschluß daran sollen die Ergebnisse für die apoiden
Hymenopteren (ohne die brutparasitierenden Arten der Gattungen Spbecodes,
Stelis, Coelioxys, Nomada und Psithyrus; s. daz! KRATOCHWIL 1983a) und
Lepidopteren vorgestellt und besprochen werden. Zur Analyse der übrigen blü-
tenbesuchenden Insektentaxa s. KRATocHwIL 1983a.

6.2.1 Allgemeines

Die Hymenopteren besaßen mit 47 ,8 o/o den höchsten Anteil, die Dipteren und
Lepidopteren mit 22,O o/o und 21,8 % einen etwa gleichen, die Coleopteren mit
8,4 o/o den geringsten Anteil am Blütenbesuch (Fig. 56).

Bei den Hymenopteren handelt es sich überwiegend 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 Blü-
tenbesuche am größren, Die nicht-apoiden Hymenopteren mit Vertretern der
Ichneumoniden, Tenthrediniden, Vespiden und einigen weiteren kleinen Fami-
lien haben innerhalb der blütenbesuchenden Hymenopteren nur geringe Bedeu-
tung. Bei den Lepidopteren sind es vor allem die Lycaeniden, Satyriden, Pieriden
und Zygaeniden, die an Blüten anzutreffen sind. Be i den Dipteren dominieren ein-
deutig die Syrphiden; daneben sind aber auch die Tachiniden und Bombyliiden
recht häufig. Bei den Coleopteren sind am stärksten die Nitiduliden und in ge-
ringeren Prozentsätzen die Cerambyciden, Oedemeriden und Elateriden vertreten.

Die meisten Pflanzenarten (93 Yo) wurden von Hymenopteren besucht, etwa
zwei Dritte I aller Pflanzenarren von Lepidopteren und Coleopteren (67 ,6 o/o und
63,4V') und nur die Hälfte (53,5 o/o) von Dipteren (Fig. 57).

6.2.2 Ap oide 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 größte Pflanzenaften-Spektrum. In Tabelle 23 sind die einzelnen Bie-
nenarten aufgelistet und die Anzahl der Blütenbesuche sowie die besuchten
Pflanzenarten - für Männchen und Weibchen getrennr - angegeben. Im folgen-
den werden diese Ergebnisse für 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 einschließlich des Anteils Rasen- und Saum-Pflanzenarten, die Anzehl
festgestellter Blütenbesuche und ihre Nahrungs-Nischenbreiten (Formel nach COLWELL &
FUTUYMA 1971; weitere Erläuterungen s. Text); bei Unterscheidung nach Geschlechtern
stellt die erste Zahl den Anteil von männlichen, die zweite den von weiblichen Blütenbe-
suchern dar. Die Blütenbesucher-Breite pro Pflanzenart (weitere Erläuterungen s. Text) be-
zieht sich nur auf apoide Hymenopteren.

39 Phytocoenologia 11
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A. Kratochwil

Hymenoptero Lepidoptero Coleoptero Diptero

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

tungen und Literaturauswertung) in einer synoptischen übersicht vegetations-
formationen oder - wenn möglich - pflanzengesellschaften zuzuordnen, um Ha-
bitatansprüche dieser Bienenarten genauer herausarbeiten zu können. (Tab.24).
_ Die Auswertung basiert auf einer umfangreichen Literaturkartei des Verfassers, die bisher
festgestellte Blütenbesuche - nach Bienenarten aufgeschlüsselt - aufführt. Gartenpflanzen
fanden keine Berücksichtigung; wenn eine klare T-rennung Gartenpflanze/am natürlichen
Standort vorkommende Pflanze nicht möglich war, wurdJ ein Fraiezeichen hinzugesetzt(Gattung Riäes).

6.2.2.1 Hyheus

Die Gattung Hylaeus, die stammesgeschichtlich zu den ältesten Bienengartungen
gehört, 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 ki.irzeste Glossa (Hylaeus comntunist l-l ,2 mm Rüssel-
länge; nach KNUTH 1898 ff.); sie kcinnen daher nur Blüten 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 breaicornis nu, irtq linosyris,
eine Rasenpflanze - beides pflanzenarte n mit offen dargebotenem Nektar.

Die vier Arten haben nach der Literatur ein sehr breites Nahrungspflanzen-spektrum;sie
dürfen als polyphag bzw. polylectisch eingestuft werden. Nach ru-GLEn (197b) verhalten
sich einige der vertreter der Gattung HyJaJas blumenstet, eine Erscheinung, die bei polypha-
gen Arten häufig auftritt. Ein solches blumenstetes Verhalten kann auctiiür die im ünter-
suchungsgebiet vorkommenden Hylaeus-Arten bestätigt werden. Alle Anen nisten hyper-
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Legende zu Tabelle 24. Die Legende gibt eine detaillierte pflanzensoziologische Kennzeich-
nung der aufgeführten Einheiten.

1. wasserpflanzengesellschaften, Röhrichte, Großseggengesell_
schafCen: Potamogetonetea, phragmition, Magnocaiicion

2. Meeres-Spü1säume: Cakiletea
3. F1ußufer-SpüIsäume: Bidentetea, Agropyro-Rumicion
4. Ackerunkrautgesellschaften: Stellarietea mediae, hierzu ge_

hören auch: Cirsium arvense_relche Gesell,schaften
5. Schuttfluren, Mauerfugengesellschaf!en: hierzu gehören z.B.

Epi lobium f lej. scherl-, Cymbal aria murali s-, Tussi I ago
f arf ara-reiche Gesel lschaf ten

6. Ruderalgesellschaften: Onopordetal-ia, Artemisietalia
7. Neophyten-Staudenfluren: Solidago gigantea-Fluren u.ä.
8. Schlagfluren allg4ein: Epilobietea und Salicion capreae
Sa.Staudenreiche Schlagfluren: Epilobletea
Sb.Himbeer-reiche Schlagfluren: Rubus idaeus-Bestände
Sc.Vorwald-Schlagfluren: Salicion capreae
9. SaumgeseLlschaften feuchter Standorte: Filipendulion u.ä.

10. Saumgesellschaften frischer Standorte: Glechometalia u.ä.
lla.Saumgesell.schaften trockener Standorte: TrifoLion medii
llb.Saumgesellschaften sehr trockener Standorte: Geranion

sanguinei
12. (hoch)montane, subalpine Säume, Hochstaudenfluren: Adeno-

styli.on, Chaerophyllum hirsutum-pluren u.ä.
13. Quell.fLuren, sickerfluren, Gesellschaften feuchter waldwe-

ge u.ä.: Cardamine amara-, Veronica montana-Ges. u.ä.
14. Niedermoorgesellschaften i.w.S. : Caricetea nigrae
15. Hochmoor-, Übergangsmoorgesel Ischaf ten : Oxycocco-Sphagnetea
16. Meeresdünen: Anmophiletea, Sedo-Scl-eranthetea
17. Sandrasen, Felsgrusfluren des Binnenlandes: Sedo-SclerantheCea
18. Trespenrasen: Festuco-Brometea
19. Hochgebirgsrasen: SesLerietea variae
20. Salzrasen: Asteretea tripolii
21. Wirtschaftsgrünland allgemein: Molinio-Arrhenatheretea, zu-

meist kräuterreiche, nagere Ausbildungen
21a. Pfeifengrasuiesen: Molinietalia
2lb.Glatthaferwiesen: Arrhenatherion
2lc.Goldhaferwiesen3 Polygono-Trisetion
22. Borstgrasrasen, -heiden: Nardo-Callunetea
23a.Ufer-Weidengebüsche: Salicetea purpureae, auch bruchwaldartige

Bes tä nde

23b.Ufer-Johannisbeer-, Kratzbeer-cebü6che: Ribes- und Rubus caesius-
reiche Gebüsche

24. Schlehen-Gebüsche: Rhamno-Prunetea
25. Schneeheide-Kiefernwälderr Erico-Pinetea
26. Beerstrauchgesellschaften: Vacci.nj-um myrtillus, V. ulioi_nosum, V. vitis-idaea in Vaccinio_piceeteä_cesetij-

schaf ten
27. Bj.rken-Eichenwälder: Quercetea robori-petraeae
28. Eurosibirische Fallaubwälder3 Querco-Fagetea
28a. Hartholz-Auenwälder: Alno-Ulmion
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Tabelle 24. Versuch einer synoptischen übersicht der Bienen und der von ihnen besuchten
Pflanzengesellschaften; Auswertung von Literaturangaben: Kreissymbole (2o83 Zuordnun-
gen); eigene Beobachtungen im Gebiet: Dreiecksymbole und vertikale Striche. Es bedeuten:
Für die jeweilige Bienenart sind in der Literatur ,: l-2, o: 3-4, c 5-9, . lO und mehr
Pflanzenarten der betreffenden Pflanzengesellschaft oder Formation angegeben.

APOIDE

HYI'IENOPTEREN

PFLAT{ZENSOZ I OLOG I SCHE

EI NHE ITEl{/ FORMATIONEN

Wasserp f I .9es. , Röh ri ch te,
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Großse99enges.
2. Meeres-SpüIsäume
3. Flußufer-SpüIsäume
4. Ackerunkrautges.
5. SchuttflurenrMauerfugenges.
6. RuderöIges.

7. Neophyten-Staudenfluren
8. Schl.agfIuren aIl9.
8a. - Staudenrel.che Sch.
Bb. - Himbeer-reiche Sch.
8c. - Vorrald-Sch.
9. Saumges. feuchter Standorte

10. Saumqes. frischer Standorte

114. Saumges. trockener St.orte

11b. Saunges. sehr trock. St.orte

72. (hoch)montane,subalpine
Säume, Hochstaudenf Iuren

13. Quel.l.fluren,SlckerfI., ces.
feuchter Wal,dwege u.ä.

74. Niedermoorges. 1.w.S.
15. Hochmoor-,Übergangsmoorges.
16. Heeresdünen
77. Sandrasen,Felsgrusfluren

des Blnnenlandes
18. Trespenräsen

19. Hochgeblrgsrasen
20. Salzrasen
27. wlrtschaftsgrünland a1Iq.

27a. -Pfeifengraswlesen E

21b, -GLatthafersiesen
N

27c. -Goldhafer{iesen
22. Borstgrasrasenr-helden
23.. Ufer-weidengebüsche MAN
23b. Ufer-JohannLsbeer-,Kratzbeergeb.
24. schlehen-Gebüsche
25. Schneeheide-KLefernwälder
26. Beerstrauchges.
27. Birken-EichenwäIder
2A. Eurostblrische Fallaubwälder alI
28a. -Hartholz-Auenwälder
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Ergänzend finden sich bei den pflanzensoziologischen Einheiten 6, lO, lla, llb, 18,21
die Ergebnisse der blütenökologischen Beobachtungen aus dem Gebiet ,,Scheibenbuck". Es
bedeuten: Für die betreffende Bienenart konnten im Gebiet ,,scheibenbuck"l: l-2, a: 3-
4, t: 5-9, r: 1O und mehr Blütenbesuche festgestellt werden.
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7.
8.
8a.
8b.
8c.
9.

10.

11a.

19.
20.
27.

21a.

21b.

27c.
22.
2 3ö.
2 3b.
24.
25.
26.
27.
2e.
28..
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gäsch in Holz oder in sklerenchymreichen pflanzenstengeln; z.B. dienen RzDzs-Sproßach-
sen, an deren Blüten sie sich häufig auch ernähren, als Niitautotope, oder sie nisten in Holz-
gängen von Coleopteren in Bäumen oder Baumstubben.

Bei den in der Literatur gefundenen Nahrungspflanzen handelt es sich am
häufigsten um Arten von Ruderalgesellschaften (s. rau. 24), zum Teil sind es
auch Pflanzen der Sandrasen, Felsgrusfluren und Ackerunkrautgesellschaften.
Diese Standorte dienen d,en Hylaeus-Arten wohl im wesentlichei nur als Nah-
rungsautotop. sie haben für diese Bienen auch nur dann Bedeutung, wenn ein
Nistautotop in unmittelbarer Nähe vorhanden ist. Als Nist- und Nalirungsaurop
können versaumre Rasen mit Gebüschfragmenten, staudenreiche Säume, wald-
ränder und waldmäntel, teilweise auch schlagflurgesellschaften dienen (s. Tab.
24). ln bewirtschafteten Rasen (Trespenrasen, wirtschaftsgrünland) werden nur
die beiden hypereuryök-intermediären Arten (Dentigera breaicornis und, Hylaeus
c ommunis) angetroffen.

Eine Bevorzugung genießen als Nektar- und pollenpflanzen u.a. Rubus-Arten
und besonders umbelliferen, die möglicherweise auch wegen ihrer ätherischen
Öle mit. Vorliebe aufgesucht werden. bezeichnenderweise besitze n viele Hylaeus-
Arten einen sehr starken Eigengeruch. welche Bedeutung die ätherisch.t 

-ö1. 
fü,

die Bienen haben (Fraßschutz, Konservierung des pollen), ist unbekannt.
Der Aktionsradius dieser kleinen Bienenaften ist recht gering. Nach ihrem

ökologischen verbreitungstyp sind sie entweder als euryöt-hylophil oder als
hypereuryök-intermediär einzusrufen. Die Richtigkeit der aus der Llteratur über-
nommenen Zuordnung (Prosopis-Arten: euryök-hylophil, Dentigera breuicornis
und, Hylaeus communis: hypereuryök-intermediär) kann nach der Tabelle 24
bestätigt werden.

Arealgeographisch sind drei dieser vier an Blüten im Gebiet angetroffenen Ar-
ten eurosibirisch, eine Art (Prosopis gibbus) hingegen ist eurosibirisch-boreoalpin
verbreitet. Zwischen der arealgeographischen Verbreitung, ihrem ökologischen
Verbreitungstyp und ihrem Nahrungspflanzen-Spektrum besteht ein kausaler
Zusammenhang. Häufige Besuche an pflanzenarten der Felsgrus-, unkraut- und
Ruderalgesellschaften und die Notwendigkeit von Stauden- und Mantelgesell-
schaften als Nistautotop, geben zumindest einige Hinweise auf den ursprüngli-
chen Lebensraum dieser eurosibirisch verbreiteten Bienenarten: Es dürften Fluß-
auen mit ihrem reichen vegetationsmosaik sein. Für die Besräubung bestimmter
Pflanzenarten kommt den kleinen und wenig behaanen Hylaeus-Arten kaum
eine Bedeutung zu.

6.2.2.2 Panurgus

Nach RoBERTSON (1922) lassen allein g5 Zo der in Illinois (USA) vorkommen_
den Arten der unterfamilie der panurginae ein stenanthes Verhalten erkennen.
Die Arten der Gattung Panurgus bevorzugen auch im europäischen Raum nur
wenige Pflanzengattungen, vor allem gelbe compositen (2.8. crepis, Leontodon,
Hieracium, Hypochoeris und Picrr). Bei panurgus-Anen sind die Mundwerkzeu-
ge besonders gut an den Blütenbau der compositen angepaßt (s. ausführlich bei
PRocroR & YEo 7975). panurgus calcaratus mit einer Rüssellänge von 2,g-
3 mm ist nach der Literatur fast ausschließlich an Blüten der Gattingen Hiera-
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cium und Picris anzutreffen. Im untersuchungsgebiet wurde diese Arr nur an
Picris hieracioides beobachtet. Bemerkenswert ist, daß innerhalb der Familie
der Andrenidae, zu der Panurgus (Panurginae) und auch Andrena (Andreniae)
gehören, stenanthes Verhalten sehr häufig auftritt und wahrscheinlich auch als
ein sehr ,,altes", gemeinsames Merkmal dieser Familie angesehen werden kann.

Die etwa vierwöchige Flugzeit von P. calcaratzs liegt recht spät im Jahr; zu dieser Zeit
haben viele Compositen ihr Blühzeit-Optimum. Da Picris bieracioides im Gebiet eine recht
lange Blühzeit besitzt (im Durchschnitt 95 Tage), muß Panurgus calcaratus seine Flugzeit
zeitlich nicht sehr genau festlegen, um auf blühende Picns-Pflanzen zu treffen. Oas niiiko,
daß eine stenenthe Bienenart ihre Flugzeit nicht genau mit der Blühzeit ihrer bevorzugten
Nahrungspflanze synchronisieren kann, wird durch die,,wahl" einer An mit langer Blühzeit
gering gehalten. Im übrigen blühen zur selben Zeit auch andere gelbe compositen syntop
(2.8. Hieracium umbellatum), die ebenfalls als Nahrungspflanze in Frage kommen.

Nach der aus der Tabelle 24 zu erschließenden Habitatzugehörigkeit bevor-
zugt P. calcaratus im wesentlichen offene Standorte. Die größte Bedeutung ha-
ben - ähnlich wie bei der Gartung Hylaeus - als Nahrungsautorop Ruderalge-
sellschaften. Daneben kommt die Art aber auch häufig in Trespenrasen und im
mageren wirtschaftsgrünland vor, wo sie auch viele ihrer bevorzugten Nahrungs-
pflanzen findet. Entscheidend für das vorkommen von p. calcaratus ist der
Nistautotop. So ist es sicherlich kein Zufall, daß gerade Picris bieracioides häufig
besucht wird, denn die Art kennzeichnet als Lückenzeiger mit Schwerpunkt im
D au co - M e I i lo t i o n einen potentiellen Nistautotop.

Zweifelsohne waren über Jahrhundene solche Bereiche mit lückiger vegeta-
tion - durch den Menschen bedingt - in Fülle vorhanden; inzwischen schmelzen
sie durch Zupflastern, Asphaltdecken u.a. mehr und mehr. So konnte - zumin-
dest früher - P. calcaratzs besonders an Wegrändern, Böschungen und in mage-
ren, lückigen Rasen gute Nistmöglichkeiten finden. Zuweilen trat die Art in so
hohen Individuenzahlen auf, daß sie als Kulturfolger bezeichner wurde.

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

6.2.2.3 Andrena

Allgemeines

Die Gattung Andrena besitzt einen besonders hohen Anteil stenanther Arten. So
haben PItttoNI & SCHMTDT (1943) für etwa die Hälfte aller Andrena-Arten Nie-
derösterreichs (46 von annähernd lO0 Arten) ein stenanthes Verhalten nachge-
wiesen25. Diese 46 Arten flogen bevorzugt nui Arten einer einzigen pflanzin-
familie, 34 Arten sogar nur solche einer bestimmten Gattung an.

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

" BELAKOVA OgzZ, bestreitet Oligolectie bei Andreniden. Sie stützt sich auf die Analyse
von nur 9 Arten, die sie alle als polyphag klassifiziert, u.a. auch A. bumilis und A. com-
binata, fiJ,r die dies sicher nicht zutrifft. A. humilis bevorzugt eindeutig gelbe Compositen
(i.d,.R. Hieracian-Arten), A. combinata Umbelliferen.
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hin. Er führt für oligolectische Bienenaften eine durchschnittliche Flugzeit von
44 Tagen, für polylectische durchschnittlich 63 Tage an. Auch RoBERTsoN
(1922) fand für die oligolectischen Arten der Panurginae eine durchschnittliche
Flugze it von nur 5 3 Tagen. Die aus dem Untersuchungsgebiet vorliegenden Da-
ten bestätigen diesen Zusammenhang: Die Andrena-Lrten haben im vergleich zu
den Arten der Gattunge n osmia, Halictus/Lasioglossum oder Bombus mit Ab-
stand die kürzeste Flugzeit (35 Tage).

Die im,,Scheibenbuck"4ebiet nachgewiesenen Andrena-Arten lassen sich
entsprechend ihrer Nahrungspräferenz in drei Gruppen aufteilen:
A) Stenanthe, monovoltine Arten mit eindeutiger Bevorzugung einer bestimm-

ten Pflanzengattung oder -familie (Tab. 25 ).
B) Monovoltine Arten, die ein größeres 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 ihr monovoltiner
Entwicklungszyklus. In der Tabelle 25 sind die im Gebier vorkommenden ste-
nanthen Arten aufgelistet und Gruppen zugeordnet, innerhalb derer ein beson-
ders einheitliches Verhalten auffällt. 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 Blütenbesuche dieser Bienen beobachtet werden.

ArtengruppeAIundAII
(Andrena battorfiana, A. latbyri, A. curoungula, A. fulaago, A, denticulata, A.
bumilis)

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

Während sich die Artengruppe A I dadurch auszeichnet, daß ihre Verrreter
jeweils verschiedene Pflanzengattungen bevorzugen (Knautin, Latbyrus, Campa-
nula), sind die der Artengruppe A II vorwiegend auf Arten der Gatatng Hiera-
cium spezialisiert.

Welche Gründe können für eine solche Bindung angefühn werden? Wie auch
im Falle von Panurgus calcaratus haben viele der stenanthen Andrena-Arten
kaum großräumig eine Funktion als wichtige Bestäuber. Die pflanzenarten, die
sie bevorzugt aufsuchen, werden in der Regel von zahlreichen anderen Insekten-
arten viel häufiger angeflogen und auch bestäubt; das Blütenbesucher-Spektrum
dieser Pflanzenarten ist also recht groß. Hinzu kommt, daß 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 Nahrungspräfe-
renz, ihr ökologischer Verbreitungstyp und ihre arealgeographisihe verbreitung.
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doch häufig und weir verbreitet sind. An Stellen, an denen Andrena-Arten häu-
figer vorkommen, sind sie jedoch aufgrund ihres stenanthen Verhaltens sehr
,,sichere" Bestäuber.

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 nötig ist, dürfte die spe-
zialisierung Insekt/Nahrungspflanze höchstwahrscheinlich 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 Larvalernährung. Bei vielen Insekten (2.8. Schmetterlin-
gen) werden bestimmte Substanzen (Fraßschutz-Gifte) über die Larvalnahrung aufgenom-
men, die z.T. als Schutzstoffe für die Larven selbst dienen, und/oder dem Adulistadi.rm 

"rr-
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gefühn werden, dessen Ernährungsweise (nur Nektaraufnahme) oder Nahrungsquellen eine
solche Möglichkeit nicht bieten. Es ist denkbar, daß auch bei den apoiden Hymenopteren
über die Brutfürsorge mit dem Pollen gleichzeitig auch schutzstoffe, z.B. gegen bestimmte
Parasitioide, mitgeliefert werden. Eine andere ebenfalls noch zu überprüfende Hypothese ist
- wie bereits bei der Gattung Hylaeas im Zusammenhang mit der Bevorzugung von umbel-
liferen angesprochen - die Bedeutung von Inhaltsstoffen zur Pollenkonservierung. Alkaloi
de, ätherische öle, Harze und Gerbstoffe finden sich u.a. auch gehäuft in den Milchsäften
der Gattungen Hieracium und Campanula. Es ist denkbar, daß solche Stoffe auch im Pollen
angereichert werden können. Darüberhinaus kann auch die Pflanze über bestimmte Ge-
schmackstoffe im Pollen und Nektar möglicherweise das Blütenbesucher-Spektrum einengen.

Andrena battorfiana besucht fast ausschließlich Arten der Gartung Knautia.
Gründe für diese Präferenz sind unbekannt. Interessant jedoch ist in diesem Zu-
sammenhang, daß unter den Lepidopteren (s. Kap. 6.2.3.6) die Zygaeniden eben-
falls eine besondere Präferenz für 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 ausschließlich an rot-violetten Lathyrus-Arten auf, sie
meidet aber z.B. den gelbblühenden Latbyrus pratensis. Lireraturangaben 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 Gr.ucs 1970).

A. curoungula besucht ausschließlich Campanula- wd Geranium-Arten. Wes-
halb gerade diese beiden nicht näher miteinander verwandten Gattungen be-
vorzugt aufgesucht werden, ist ebenfalls völlig ungeklärt; möglicherweise spielen
auch der verwandte Blumentyp und die Blütenfarbe eine Rolle.

Eine wesentliche Gemeinsamkeit dieser stenanthen Andrena-Arten der Ar-
tengruPpe A I und A II ist ihr mitteleuropiüsch bis eurosibirisches Verbreitungs-
gebiet. Dieses Areal deckt sich auch mit dem ihrer Nahrungspflanzen: A. battorf-
iana ist eurosibirisch verbreitet, die Haupt-Nahrungspflanze Knautia araensis
kommt in der eurasiatisch-subozeanischen Region vor. A. latbyri besucht entwe-
der Latbyrus l)ernus, der seinen Verbreitungsschwerpunkt in kalkreichen Buchen
(-Tannen)-Wäldern im gemäßigt kontinentalen Bereich hat, oder Latbyrus mon-
tanus, eine Art mit subatlantischem Schwerpunkt, die auch im direkt an das Un-
tersuchungsgebiet anschließenden Qu e r c o - C a r p inerum luzule-
t o s u m vorkommt (s. Photo 3) und hier als Säurezeiger Essexitstandorte ohne
Lößschleier anzeigt. Gehäuft tritt Ä. latbyri jedoch außer in frischen Saum- und
Mantelgesellschaften auch im mageren Wirtschaftsgrünland auf (Tab. 24). a.
curoungula nutzt fast ausschließlich Campanula-Arten, die ihren Verbreitungs-
schwerpunkt auch in den gemäßigten Breiten haben. Eine große Rolle spielt
Campanulapersicifolia, die vorwiegend in Saumgesellschaften des G e r an i o n
s a ng u i n e i vorkommt (Tab.24). Während A. hattorfianaoffeneStandorte
bevorzugt besiedelt, zeigen die beiden anderen Arten eine Präferenz für Säume,
Mäntel und sogar lichte Waldstandorte.

Als wesentlicher Unterschied zwischen diesen stenanthen Bienenarten und
ihren Nahrungspflanzen wurde herausgestellt, daß eine Spezialisierung nur von
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Seiten der Bienenart existierr, die Nahrungspflanze jedoch einem großen Blüten-
besucher-Kreis zugänglich blieb. Eine solche spezialisierung in Richtung auf ein-
zelne bestimmte Insektenarten ist für Pflanzenarten des eurosibirischen Florenge-
bietes anscheinend wenig vorteilhaft, auch wenn man davon absieht, daß solche
individuenarmen Arten als Hauptbestäuber kaum in Frage kommen. vielleicht
liegt eine ursache in der langen vegetationsperiode. Je länger die vegetations-
periode ist, je stärker sind - durch klimatische Einflüsse bedingt - Fluktuatio-
nen in der Blüh-Phänologie möglich. Bei einer Einengung der vegetationsperiode,
z.B. in sommerariden Gebieten, kann eine synchronisation mit Bestäubern eher
erfolgen.

Wir können somir 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 .4. hattorfiana und der von ihr bevorzugten Gattung Knautia
sollen im folgenden einige Aspekte der jüngeren V e g e tario nsges chi chte
einbezogen werden.

Erst nach der letzten Eiszeit ist es innerhalb bestimmter pflanzengatrungen zu
großen Sippenentfaltungen gekommen. Durch Hybridisierung und Allopolyploi-
disierung haben sich Arten mit großer ökologischer Amplitude, die präadaptien
für die Besiedlung sehr verschiedener Standorre waren, gebildet. Nach den
cytotaxonomischen untersuchungen von EHRENDoRFER (1962a) ldßt sich die
tetraploide An Knautia aroensis auf diploide Ausgangssippen zurückführen
(K. oelutina-Gruppe); dieses sind zumeist Arten offener (sub-)mediterran-monta-
ner Fels- und Grasheiden. Neben diploiden thermophilen, südost-/südwesr-euro-
päschen Rasensippen waren offenbar auch Waldsippen bei der Entstehung von
Knautia aroensis mitbeteiligt (EHRENDoRFER 1962b). Knautia arztensis ist sicher
eine recht junge sippe, deren Formenreichtum und ökologische plastizität auf
ihrer 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 - für mitteleuropäische Pflanzenarten und erhellen die engen Beziehun-
gen zwischen (sub-)mediterran-montanen/diploiden und mirteleuropdisch-
eurosibirisch/polyploiden Sippen.

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

sehr ähnlich wie bei Knautia liegen die Verhältnisse bei der formenreichen
Gattung Campanula. Hier ist A. curuungula als stenanthe An bekannt. Die pri-
märdifferenzierung der campanula-Lrten erfolgte ebenfalls auf der diploiden
stufe, wobei die diploiden Arren heute nur noch als Relikte auf eiszeitliche
Refugialräume beschränkt sind: Lockerwald- und Wiesensippen (,,Lanceolatae"),
(sub-)mediterrane Felsbewohner (,,Saxicolae"), Rohboden-Pioniere der Gebirge
(,,Pusillae") u.a. (s. ausführlich bei EHRENDoRFER 1970).

Auch für die taxonomisch äußerst schwierige Gattung Hieracium dürfen sub-
mediterrane/mediterrane Gebirge als Entstehungszentren mancher Ausgangs-
sippen angenommen werden, wie eine Häufung diploider Hieracium-Sippen in
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spanischen, französischen und italienischen Gebirgen vermuren lassen (s. MERX-
MÜLLER 1975).

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

Es spricht vieles dafür, oligolectisches Verhalten unter phylogenetischen
Aspekten als ursprünglich, polylectisches Verhalten als abgeleitet zu betrachten.
Bei oligolectischen Arten ist das Erkennen der Nahrungsquelle in der Regel wohl
angeboren; eine Lernfähigkeit im Umgang mit den oft sehr schwer zugänglichen
Blüten ist dagegen nur höher entwickelten Arten vorbehalten. Die polyphage
(-lectische) Lebensweise könnte letztlich auch als das ,,p r äa d a pt ive
P I a t e a u" für eine höhere Generationszahl und cine soziale Lebensweise
bei den apoiden Hymenopteren angesehen werden. Nach den bisherigen Über-
legungen wäre zu postulieren, daß die stenanthen Andrena-Afien auch die stam-
mesgeschichtlich älteren sind. Dieser Frage wurde bisher - nach der uns vorlie-
genden Literatur - noch keine Beachtung geschenkt.

Artengruppe A III
(Andrena oiridescens, A. saundersella, A. falsifica)
In dieser Gruppe fällt auf, daß bei allen drei Arten in der Regel jeweils zw ei
Vorzugspflanzen gleichrangig genutzt werden. Ein Grund mag darin liegen, daß
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 cbamaedrys) Nektar liefert. Die beiden einzigen Blütenbe-
suche von A. tsiridescens im Untersuchungsgebiet wurden an Veronica chamae-
drysbeobachtet, bei A. falsifica konnten 12 von 16 Blütenbesuchen an Potentilla
tabernaemontani, bei A, saundersella nur ein Blütenbesuch an Geranium sangui-
n eu m festgestellt werden.

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

Potentilla tabernaemontani ist nach ZoLtBn (1954) eine ,,azonale" Art mit
südeuropäischer bis mitteleuropdischer Verbreitung. Diese An hat u.a. auch ei-
nen Verbreitungsschwerpunkt in S e d o - S c I e r a n t h e t e a-Gesellschaften.
In der Urlandschaft könnte sie auf bewegten Kiesinseln (2.8. in Pionierfluren des

C e r a s t i e t um pumili ) und im UferbereichdesRheinsvorgekommen
sein sowie im Bereich der Schwetzinger Dünen und der Mainzer Sandgebiete.

Der Anteil solcher ,,azonaler" (über mehrere Vegetationsgürtel verbreiteter)
Arten ist in Flußauen besonders groß. Aus diesem Grund ähneln sichdiese Stand-
one hinsichtlich ihrer Vegetationszusammensetzung im mitteleuropdischen und
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südeuropäischen Gebier auch sehr srark. wir können zusammenfassend die areal-
geographische verbreitung von A. oiridescens und A. fakifica gut mit der von
Potentilla tabernaemontani zur Deckung bringen, Das ursprüngliche Vorkommen
dieser beiden Bienenarten mag wohl in den reichstrukturieften Bereichen der
Flußauen gelegen haben. wir werden am Beispiel anderer Andrena-Arten noch
sehen, daß die Flußauen für die meisten Arten der Gattung eine besondere Be-
deutung als ursprünglicher Lebensraum hatten.

Auch veronica chamaedrys, eine Art frischer, nährstoffreicher säume, dürfte
ihr natürliches vorkommen in der Aue haben. Im Gegensatz zu potentilla
tabernaemontani isl sie nur in der boreomeridionalen Gtirtelzone verbreiret.
Durch welche An sie in der submeridionalen zone fijr diese Insekten ersetzr
wird, ist unbekannt.

Auch in diesem Zusammenhang sei auf phylogenetische Aspekte im Bereich
der Potentilla tabernaemontahi-Grtppe und des veronica-Formenkreises hinge-
wiesen (s. ausführlich bei EHRENDoRFER l97O).

Artengruppe A IV
(An dre na distin gue nda)

Andrena distinguenda ist die einzige stenanthe Andrena-Art des Gebietes, die
rein submediterran verbreitetist.Esfällt auf, daß sie im Vergleich zu den anderen
Andrena-Arten auch die einzige ist, die Cruciferen bevorzugt (Tab.25). Diese
Pflanzenfamilie hat ihr Mannigfaltigkeitszentrum im (sub-)mediterranen Be-
reich (Rvtz 1936, HEywooD 1978). Ihr Vorkommen liegt dort im Bereich der
Küste (spülsäume, Dünen), oder sie besiedelt zum Teil auch spülsäume an Fluß-
läufen; charakteristisch sind z.B. die Gartungen cakile, Malcolmia, Matthiola.
Auch für Feß- (cheirantbus, Alyssum) und Ruderalstandorte (Sinapis, cardaria,
Brassica) sind Cruciferen bezeichnend.

A. distinguenda wurde im untersuchungsgebiet an Eupborbia cyparissias
beobachtet, ebenfalls eine vorwiegend submedirerran verbreitete Pflanzenart.
Bemerkenswert ist der von SToECKHERT (1954) nachgewiesene Blütenbesuch an
Barbarea aulgaris, einer Art, die vor allem in Spülsaumgesellschaften der Flußläu-
fe vorkommt . A. distinguenda d,irfte ähnlich wie die vertreter der Artengruppe
A III in der alten Rheinaue-Landschaft genügend zusagende Nahrungs- und Nist-
habitate vorgefunden haben. Ihre Phänologie ist rypisch für die submediterran
verbreiteten solirärbienen (Gipfel im Mai); ein direkter Zusammenhang mit den
zu dieser Zeit günstigen Klima- und witterungsbedingungen im Hauprverbrei-
tungsgebiet ist zu vermuten. Die vorwiegend eurosibirisch verbreiteten Andrena-
Arten fliegen hingegen bereits im April (s. auch Fig. 41). Auch in diesem Beispiel
verknüpfen sich die Flugzeit der Bienenart und Blühzeit der Nahrungspflanzen
eng mit der arealgeographischen Zugehörigkeit.

Artengruppe A V
(Andrena nanula)

Andrena nanula mit boreoalpiner verbreitung bevorzugt Umbelriferen, die in der
borealen Region besonders reichlich in Hochstaudenfluren vorkommen (2.8.
Chaeropbyllum, Angelica, Heracleum t.a.).
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Artengruppe A VI
(Andrena proxima, A. combinata)

Auch die Arten dieser Gruppe zeigen vorwiegend eine Präferenz für Umbellife-
ren, jedoch handelt es sich hier um Andrena-Arten, die typische Trockenstand-
orte besiedeln (euryök-eremophile Arten). '

A. combinata ist eurosibirisch-pannonisch verbreitet. Im Gebiet bJsuchte sie
Peucedanum centaria, eine ebenfalls kontinental verbreitete Saumart. Se} /.
combinata ist ein arealgeographischer Bezug zu manchen Umbelliferen, deren
Herkunft im Bereich der (sub-)kontinentalen Waldsteppe liegt, möglich. In die-
sem Zusammenhang sei auch auf eine Beobachtung von SToECKHERT (1954)
hingewiesen, der diese An an Laserpitium latifoliun beobachtete, einer Saumaft
(submediterran/gemäßigt kontinental verbreitet) mit Schwerpunkt im G e r a -
n i o n s a nguinei. Dochwerden vonA. combinataa\ch Umbelliferenfri-
scherer Standorte besucht (Aegopodium podagraria, Antbriscus sylaestris u.a.).
A. combinata hat nach der Literaturauswertung (Tab.24) ein recht breites Habitat-
Spektrum, Sie kommt am häufigsten in magerem Wirtschaftsgrünland, in Acker-
unkraut- und Ruderalgesellschaften vor, trirt jedoch auch häufig in frischen
Saumgesellschaften, Ufer-Weidengebüschen und Schlehen-Gebüschen auf .

A. proxima wurde im Untersuchungsgebiet zwar nicht an Umbelliferen, je-
doch ausschließlich an Eupborbia cyparissias gefunden (6 Blütenbesuche), wel-
che mit ihren Cyathien und ihrem Scheibenblumen-Typ sehr den Umbelliferen
ähnelt. Auch sind ihre Nektardrüsen den Disci der Umbelliferen konvergent.
Darüberhinaus reichen sich Euphorbia cyparissias - wie viele Umbelliferen
auch - in Säumen an. A. proxima kommt ebenfalls häufig in frischen Saumge-
sellschaften und im mageren Wirtschafrsgrünland vor. Jedoch scheint diese An
im Unterschied nt A. combinata in stdrkerem Umfang auch Trockenstandorte
(Trespenrasen) als Nahrungsautotope zu nutzen (Tab.24).

Als Gemeinsamkeit beid,er Andrena-Afien ist neben demselben ökologischen
Verbreitungstyp (euryök-eremophil) die Bevorzugung von Saumarren als Nektar-
und Pollenquelle herauszustellen. Für beide Arten scheint ebenfalls - nach dem
Nahrungspflanzen-Spektrum zu urteilen - Flußläufen und warmen Felsstand-
orten eine entscheidende Bedeutung zuzukommen. Dies ist im Falle von A, com-
binata deshalb interessant, weil sie zusätzlich pannonisch verbreitet ist und das
Donautal als Wanderweg für pannonische Arten eine Bedeutung gehabt hat. Die
Umbelliferen-reichen Steppenheide-Komplexe der Jura-Felsen mit Laserpitium
latifolium und Peucedanum ceraaria könnten als Nist- und Nahrungsautotope
bedeutend gewesen sein. Es ist nicht unwahrscheinlich, daß auch Ä. proxima zu-
sätzlich ein pannonisches Teilareal besitzt.

B) Monovoltine Arten, die ein größeres Pflanzenanen-Spektrum besuchen

Das gemeinsame Merkmal dieser Andrena-ltrten (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, daß auch bei diesen Arten - mit Ausnahme der Anengruppe B III -
die meisten Arten auffällige Tendenzen in ihrer Blütenbesuchs-Präferenz zeigen.
Die Reihenfolge der einzelnen Gruppen gibt etwa den abnehmenden Präferenz-
grad wieder.
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Tabelle 26. Monovoltine Andrena'Arten des Untersuchungsgebietes mit Anklängen an ein
stenanthes Verhalten; ihre Nahrungspflanzen, ihr ökologischer verbreitungstyi und ihre
arealgeographische Verbreitung.

\rten- ANDRENA
truppe

"bevorzugten
NahrunEspflanzen

ökologlscher
Verbrel.tungstyp

arealgeographlache
Angabe

B I atrohnella

subopaca

Sä
ti
Sa
t1

xi Veron1ca, Poten-
a, Taraxacu
x; Veronlca, Poten-
a, Taraxacu

euryök-hylophll

euryök-hyIophl L

euroa lblrlsch

eurosl.blrlsch

nltida

haemo!rhoa

gravlda

amata

versch. sträucher (be-
sonders sallx), e1n19e
Kräuter
versch. Sträucher (be-
sonders Sallx). Taraxacm
versch. Sträucher (be-
aondels Sallx), faraxacM
u. a,
verach. Sträucher (Sallx,
Rubu5, Prunus), kau
Kräuter

hypereuryök-
lnternedlär

hypereuryök-
lnternedlär
hypereuryök-
lntemedlär

euryök-hyl,oph1 !

nl tteleuropälsch

euroslbl rlsch

nltteleuropäl.sch-
aubhedl.terrah

holarktlsch

III sllkella

fulvata

anEustlor

pol,yphag (besonders
Fabaceae)
polyphag (verschlealene
Kräuter), auch Sarothm-
nua
polyphag (verschledene
Kräuter); auch Sarothm-
nu9

euryök-hylopht I

euryök-hylophl I

holarktlsch

subatlantl.sch

subatlantlsch

Artengruppe B I
(Andrena strobmella, A. subopaca)

Die Gemeinsamkeit von Ä. strobmella und A. subopaca besteht in der Bevor-
zugung früh blühend er salix-, veronica-, Potentilla- und Taraxacun -Anen. Auch
im untersuchungsgebiet besuchten beide Arten potentilla tabernaemontani. ln
der Bevorzugung von Potentilla und veronica ähneln sie sehr den stenanthen
Arten A.ttiridescens,A.saundersella und A,falsifica (Tab.25, Artengruppe A III).
Für die letztgenannten Arten wurde bereits diskutiert, daß die ursprüngüchen
Lebensräume wohl Flußauen gewesen sind. Dies dürfte in besondere m Maße für
A. strobmella u,nd A. subopaca gelten, da sie zusätzlich sallr-Anen als wichtige
Pollen- und Nektarpfranzen nutzen. Im submediterranen Bereich glbt es Salix-
Gebüsche z.B. nur sehr kleinflächig in Flußauen, daher isr es vielleicht kein Zu-
fall, daß die zusätzlich submediterran verbreiteten Arten ,4. oiridescens und Ä.
fakifica Salix nicht oder nur kaum besuchen.

Anengruppe B II
(Andrena nitida, A. haemorrboa, A. graaida, A. annata)

Die venreter dieser Gruppe sind fast ausschließlich hypereuryök-intermediäre
Arten, die nicht nur Kräuter besuchen, sondern auch häufig an Blüten von sträu-
chern zu finden sind. Im untersuchungsgebiet konnten sie z.B. an pulsatilla
oulgaris und an Eupborbia cyparissias beobachtet werden. Gemeinsam ist diesen
Arten, daß ihr Lebensraum in der Regel in waldrandnähe im Bereich von Saum-
und Mantelgesellschaften liegt. z{. armata tritt vorwiegend in Gebüschgesell-

4O Phytocoenologia 1f
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schaften allji A. nitida bevorzugt uferweiden-Gebüsche, saumgesellschaften
frischer standorte, zusätzlich jedoch offene standorte wie mageres wirtschafts-
grünland und bezeichnenderweise auch Waldstandorte; A. baemorrhoa .',nd, A.
graoida zeigen ein rechr ähnliches Habitat-Spekrrum wie A. nitida, kommen je-
doch häufig auch in Unkrautgesellschaften vor (s. Literarurauswertung,Tab.24).

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

In dieser Gruppe finden sich nur Arten, die monovoltin sind und die ein sehr
großes Nahrungspflanzen-Spektrum besitzen. Sie repräsentieren den für die
Andrena-Arten wohl selteneren Fall einer polyphagen bzw. -lectischen Ernäh-
rungsweise. Zwei dieser Arten (Ä. fulaata, A. angustior) haben eine subatlantische
Verbreitung; es sind die einzigen subatlantischen Andrena-Arten, die im Unter-
suchungsgebiet festgestellt werden konnren. Beide können auch pflanzenarten
mit komplizierteren Blumentypen erfolgreich nutzen, so z.B. viele Fabaceen-
Arten. Im Gegensatz zu den stenanthen Arten, die vorwiegend radiärsymmetri-
sche Blumentypen besuchen26, verfügen zumindest diese beiden Anen über ein
höheres Lernvermögen, was es ihnen ermöglicht, auch komplizienere Blumenty-
pen mit weniger leicht zugänglichen Nektarquellen zu erschließen. Es wurde
bereits darauf hingewiesen, daß die polyphagen (-lectischen) Arten mit einer
größeren Flexibilität, d.h. größerer Lernfähigkeit in der Nahrung verschiede nster
Pflanzenanen höchstwahrscheinlich auch die phylogenetisch jüngeren sind.

Bemerkenswen sind die in der Literatur gefundenen Angaben über Blütenbe-
suche von A. fulaata (PITTIoNI & ScHMTDT 1943) und von A. angustior (BALLES
1926) an Sarotbamnus scoparius, einer subatlanrischen An. Die polyphage
(lectische) Ernährungsweise, verbunden mit der Lernfähigkeit, dorsiventrale
Einzelblumen zu nutzen, ermöglicht es diesen Andrena-Arten in subatlantischen
Gebieten die Vielzahl der Fabaceen in den dort charakteristischen Ginsterheiden
( C a I I u n o - U I i c e t a I i a) zu besuchen. Diese Pflanzengesellschaften hat
es auch in der dortigen Urlandschaft im Mantelbereich von Eichenwäldern ge-
geben.

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

In dieser Gruppe finden sich nur Andrena-Arten mit einem bivoltinen Entwick-
lungszyklus (Tab. 27). Für solche Anen ist in der Regel anzunehmen, daß sie
sich weitgehend polyphag ({ectisch) verhalten, da beide Generationen ntZeiten
im Jahr erscheinen, an denen ein unterschiedliches Nahrungsangebot vorhanden
ist. Überraschend ist das Ergebnis: .

Mit einer Ausnahme (A. bicolor) verhält sich die ersre Generarion 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 Cytisusl
liegt bei A. ratisbonensis E. Stoeckh. vor; hierbei handelt es sich jedoch um eine pon-
tische Art. Auch die Nahrungspflanzen dieser Andrena-Art (2.8. Cytisus ratisbonensis)
sind pontisch verbreitet (s. dazu GAUCKLER 1962).
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I
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r nana

al fkenel La

Crucl fe!ae,
äuch SalLx,
Euphorbla
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Conposltae,
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Unbelllferae
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C II rosae

mlnutuloldes
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Sallx u, a.
St!äucher,
Rosaceae,
Conpog I tae
Salix, Velonl-
ca, Cruclfirae,
Conpos ltae
Salix u.a.
Sträuche!,
Rosaceae,
ComtFs ltae,
Vetonlca

Unbell I felae

Unbelll ferae

UfrlbellL ferae

euryök-hyIophl I

euryök-hy lopht I

euryök-hylophll

mltteLeu!opätsch
subnedi terran

euroslblrlgch
nltteleuropälsch

eurosi.bLllsch-
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C III blcolor Sallx,
Rogaceae,
Conposltae,
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Kräuter,
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Ta,belle 27. Bivoltine Andrena-Arten mit Bevorzugung verschiedener Pflanzenarten in bei-
den Generationen; ihre Nahrungspflanzen, ihr ökologischer Verbreitungstyp und ihre
arealgeograp hische Verbreitung.

rungspflanzen genutzt werden könnten (2.B. Compositen), wenn auch im Unter-
suchungsgebiet viele Umbelliferen ztr Zeit der zweiten Generation blühen27.

Die Artengruppe C I unterscheidet sich von der Anengruppe C II darin,daß
sich ihre erste Generation zwar euryanth verhält, jedöch nicht ganz so variabel in
der Wahl der Nahrungspflanzen ist wie die der Anengruppe C ll. A. bicolor
(Gruppe C III) hat das größte Nahrungspflanzen-Spektrum, wobei sich auch ihre
zweite Generation außerordentlich flexibel zeigt.

Eine Interpretadon der arealgeographischen Zusammenhänge Blütenbesucher/
Nahrungspflanze ist sehr schwierig, dennoch deuten sich auch bei diesen euryan-
then Arten einige Tendenzen an, auf die im folgenden näher hingewiesen werden
soll.

Artengruppe C I
(Andrena nana, A. alfkenelld

Es ist bemerkenswert, daß die submediterran verbreitete A. nana in ihrer ersten
Generation häufig Cruciferen besucht, wenngleich sie nicht in dem Maße wie Ä.
distinguenda Cruciferenstenanth ist. Der Zusammenhang zwischen submediter-
raner Verbreitung der Bienenart und der Bevorzugung von Cruciferen wurde be-
reits besprochen. Aber auch Ä. alfkenella, mitteleuropäisch verbreitet, besucht
häufig Cruciferen. Es ist jedoch nicht völlig auszuschließen, daß sie auch in Süd-
europa häufiger vorkommt (s. dazu WARNCKE 1981).

2? Für viele bivoltine Andrena-Arten ist bis heute noch nicht einwandfrei nachgewiesen, daß
es sich tatsächlich um zwei Generationen handelt, wobei die Sommergeneration direkt
aus der Frühjahrsgeneration hervorgeht.
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Die zweite Generation von.4. nanabesucht vorzugsweise umbelliferen. Fast
alle umbelliferen (ebenso die meisten Euphorbiaceen) blühen jedoch in der Re-
gel im submediterranen und mediterranen Bereich von März bis Juli (2.8. die
Arten der Gattungen Ferula, Bupleurum, Tordylium, smyrnium, orlaya t.a.)
und nicht ztr zeit einer potentiellen zweiten Generation in der zweiten Jahres-
hälfte. Ein bivoltiner Entwicklungszyklus setzt eine ausreichend lange vegeta-
tionsperiode voraus. Diese ist im warmgemäßigten mitteleuropäischen und euro-
sibirischen Bereich für solche Anen gesichen. Es bleibt offen, ob in der subme-
diterranen und besonders in der mediterranen Region mit seiner durch den
heißen sommer bedingten kürzeren vegetationsperiode Ä. nana überhaupt ei-
nen bivoltinen Entwicklungszyklus durchläuft (ähnliches gilt auch für die im
folgenden noch zu berücksichtigende Ä. rosae). Daß A. nana in ihrer ersten und
wahrscheinlich auch einzigen Generation im submediterranen Bereich die dort
in der ersten Jahreshälfte häufig blühenden umbelliferen anfliegt, ist denkbar,
ein Nachweis müßte jedoch erst erbracht werden. A. nana ist besonders häufig
in Ruderalgesellschaften anzutreffen. sie meidet ähnlich wie auch A. distinguei-
da satr* und Mantelgesellschaften und tritt auch häufig in Trespenrasen ,rnd i-
mageren Wirtschaftsgrünland auf (Tab. 24).

Eine Zuordnung von A. alfkenella ist aufgrund fehlender Literaturangaben
nicht möglich, dennoch scheint auch sie offene standone (Trespenrasen) -u 

be-
vorzugen. Ein ähnliches Verhalten wie das von A, nana ist auch für sie sehr wahr-
scheinlich. Bereits bei A. alfkenella filltjedoch auf, daß zusätzlich häufig die im
eurosibirischen Bereich weit verbreiteten compositen genutzt werden. Ahnliches
gilt auch für alle folgenden Arten.

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

A. rosae ist zusätzlich submediterran verbreitet und kommt außer in Trespenra-
sen und in magerem wirtschaftsgrünland auch im Bereich von ufer-weidenge-
büschen vor. Sie nutzt - wie viele der zusätzlich auch submediterran verbreite-
ten Arten - Rosaceen (Tab.27).

A. minutuloides läßt sich aufgrund der wenigen Literaturangaben nur schwer
einordnen, sie dürfte jedoch auch ein sehr großes Nahrungspflanzen-spektrum
besitzen.

A. minutula zeigt ein außerordentlich großes Habitat-spekrrum, das dem von
A. bicolor sehr ähnelt (Tzb. 24); ihre zweite Generation ist jedoch wesentlich
häufiger an Umbelliferen zu finden.

Artengruppe C III
(Andrena bicolor)

A. bicolor ist die häufigste Andrena-Art im Untersuchungsgebiet und wohl auch
die einzige, die unter den Andrenen mit ihren sehr hohen Blütenbesuchs-Zahlen
wohl als regelmäßiger Bestäuber einer Pflanzenan (Pulsatilla oulgaris) in Frage
kommt. Sie tritt an Pulsatilla in einem etwa gleichen Geschlechterverhältnis auf.
Nur Weibchen von.ä, bicolor sind dagegen an Primula aeris anzutreffen und zwar
nur an heterostylen Blüten, bei denen sich die Staubgefäße oben an der Blüten-
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kronenöffnung befinden; dort kann leichr eine pollenaufnahme stattfinden.
Langgrifflige Blürcn sind dagegen von Ä, bicolor nicht nutzbar. Da die Andrena-
Männchen nur Nektar aufnehmen, sie die Nektarien der tiefkronigen primula-
Blüten mit ihren kurzen Rüsseln jedoch nicht erreichen können, 6esuchen sie
Primula oeris nicht.

Nur die in höheren Individuenzahlen im untersuchungsgebiet vorkommenden
Andrena-Arten haben eine wesentliche Funktion als Bestäuber , so A. bicolor, A.
fals,tfica, A. cuntungula, A. proxima. Mit Ausnahme von A, fatsifica handelt es
sich bei diesen gleichzeitig auch um größere, zum Teil srdrker behaane Arten.

Allgemein sind die vertrerer der Gattung Andrena - bedingt durch ihr weit-
gehend stenanthes verhalten, ihre große ortsspezifität und auch ihren kleinen
Aktionsradius - als sehr ,,sichere" Bestäuber einzustufen. Zusammen mit eini-
gen Arten der Großgattung Halictus/Lasioglossum sind, Andrena-Arten im unter-
suchungsgebiet mit großer Wahrscheinlichkeit an dcr Bestäubung vieler Blüten von
Pulsatilla oulgaris und Potentilla tabernaemontani, z\m Teil auch einiger Blüten-
stände von Eupborbia cyparissias und Geranium sanguineum-Blüten beteiligt.

6.2.2.4 Dufourea

Die Gattung Dufourea ist in Mitteleuropa mit drei Arten vertreten, zwei davon
(D: aulgaris und D. balictula) kommen auch im untersuchungsgebiet vor. Alle
drei Arten zeichnen sich einheitlich durch ein stenanthes veihalten aus: D.
uulgaris bevorzugt gelbe compositen, so besonders Hieracium- und plcrr's-Arten
(s. sropcrsERT 1933 u.a.), die beiden anderen (D. balictula und D. alpina)be-
suchen h äufig Campanulaceen.

Im Gebiet wurde D. aulgaris an Thymus pulegioides beobachtet (ein Blütenbesuch), was
sicher für diese Art nicht typisch ist. Ihr Lebensraum umschließt vorwiegend offene Stand-
orte wie Felsgrus- und Ruderalgesellschaften, aber auch in magerem !üirtschaftsgrünland
scheint diese Art aufzutreten. STOECKHERT (1933) fühn sie ali charakteristischJArt von
Heidegebieten an.

D. balictula, eine der kleinsten deutschen Bienenarten, ist fast ausschließlich anJasione
montana anzutreffen (SCHMIEDEKNECHT 1930, sToEcKHERT 1933, HAESELER
1976 w.a'l; im Untersuchungsgebiet wurde sie auch an Campanula persicilo/ia nachgewiesen.
Nach woLF (1956)soll siehäufiginKahlschlaggesellschaften t e p irobieiali a)
auftreten.

Die dritte in Zentraleuropa vorkommende Dufourca-Att (D. alpinal ist auf die Hochla-
gen der Alpen beschränkt und besucht nach FdlEsE (1s95ff.) eLenfalls campanulaceen,
hierbei mit vorliebe Pbyteuma bemisphaeicum. D. atpina konnte vom verfasser im ötz-
tal (obergurgl) an Phyteuma betonicifotium nachgewiesen werden; sie kam dort jedoch auch
häufig a-Ir gelben Compositen vor (2.B. Leontodoi belaeticus), und auch die Beobachtungen
von ENSLIN (1952), der sie an Solidago airgaurea ssp. alpestris fand, zeigen, daß o. afina
nicht auf Campanulaceen beschränkt ist. Es ist deshalb denkbar, d,aIl D. a{pina eine Steliung
zwischen den beiden anderen Arten einnimmt.

Die Arten der Gattung Dufourea ähneln in vielerlei Hinsicht einigen Andrena-
Arten: mitteleuropäische verbreitung, monovoltine Lebensweise, endogäisch
nistend, stenanth auf gelben compositen (D. aulgaris/Andrena fuloago, A. denti-
culata, A. bumilis) oder campanulaceen (D. balictula, D. alpina/A. curaungula).

sie unterscheiden sich daher deutlich von anderen Halictiden, von denen viele
polyphag (-lectisch) sind, eine notwendige vorausserzung für eine soziale Lebens-
weise.
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Auch stammesgeschichtlich gehören die Arten der Gattung Dufourea - nt-
sammen mit den Rbopbites-Lrten - zu den ursprünglicheren Halictidae. Sie wer-
den beide in der Unterfamilie der Dufoureinae zusammengefaßt und von den
höher entwickelten Vertretern der Unterfamilie Halictinae abgegrenzt, zu denen
euryanthe Blütenbesucher gehören. Auch diese Beispiele machen den Zusammen-
hang: stenanthes/ursprüngliches Verhalten und euryanthes/abgeleitetes Verhal-
ten deutlich.

6.2.2.5 Rbophites

Für Deutschland sind nur drei Rhophites-Anen nachgewiesen (R. quinquespi-
noszs Spin., R. trispinosus Per. und R. canus Ev.), von denen R. trispinosus im
Untersuchungsgebiet beobachtet werden konnte,

Auffallend ist, daß sich zumindest zwei dieser drei Arten sehr stenanth ver-
halten. R. quinquespinosus bevorzugt Labiaten, im wesentlichen Calamintba
clinopodium, Ballota nigra und verschiedene Stachys-Arten (2.8. S. recta, S.

officinalis). Gelegentlich werden von dieser Art auch Campanulaceen aufgesucht.
R. trispinosus besucht fast auschließhch Stacbys 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 mitteleuropäischen, pannonischen und submediterranen
Region vorkommt, gibt es eine auffällige Koinzidenz: Stacbys rectaist submedi-
terran verbreitet.

6.2 .2.6 H ali c tu s / Lasi o gl o ssum

Allgemeines

Innerhalb dieser Großgattung gibt es nur sehr wenige solitdre Arten, von denen
Stenanthie bekannt ist, z.B. von Lasioglossum conoexiusczlzs Schck., einer medi-
terranen An, die fast ausschließlich an Saluia pratensls zu finden ist, oder lasio-
glossum costulatum - eurosibirisch-pannonisch verbreitet - mit einer Bevor-
zugung von Campanulaceen (SToEcKHERT 1933). Die Fähigkeit der meisten
Halictus/Lasioglossum-Arten, ein recht großes Nahrungs-Spektrum nutzen zu
können, dürfte auch das ,,präadaptive Plateau" dieser Großgattung gewesen sein,
auf dem die semisoziale und soziale Lebensweise einzelner Arten ,,erworben"
werden konnte.

Als stenanthe Art kommt im Untersuchungsgebiet n:ur Lasioglossum costula'
tum vot, die Campdnula-Arten bevorzugt aufsucht (SroecrHpnr 1933, AERTS
1960, KLUG 1965). Im Gebiet wurde sie an Origanum oulgare festgestellt. Allc
anderen Arten sind als mehr oder weniger euryanth einzustufen, wobei jedoch
auffällt, daß insbesondere die solitdren Anen eine zum Teil sehr starke Bevor-
zugung von Arten bestimmter Pflanzenfamilien zeigen. Die größte Bedeutung
haben hierbei zweifelsohne die Compositen.
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Auch bei den Halictus/Lasioglossum-Arten zeigt sich, daß die eurosibirisch,
zum Teil auch pannonisch verbreiteten Arten andere Schwerpunkte im Blütenbe-
such haben, als diejenigen, die zusätzlich in der submediterranen Region zu fin-
den sind. Im folgenden sollen diese beiden arealgeographisch gesonderten Tvpen
näher charakterisien werden.

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

Diese Arten (Tab. 28) lassen sich nach der Breire des von ihnen besuchten pflan-
zenarten-Spektrums in

- euryanthe Arten mit Bevorzugung von Pflanzenanen, die einer Familie
angehören (Anengruppe A I);

- euryanthe Anen mit Bevorzugung von Pflanzenarten, die zwei Familien
angehören (Anengruppe A II);

- Arten mit einem sehr stark euryanthen Verhalten (Anengruppe A III)
einteilen.

Tabelle 28. Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Arten mit eurosibirischer und pannonischer
verbreitung (S = soziale Arten); ihre Nahrungspflanzen, ihr ökologischer verbreitungstyp
und ihre arealgeographische Verbreitung.
A I Bevorzugung einer bestimmten Pflanzenfamilie
A II Bevorzugung von zwei Pflanzenfamilien
A III sehr großes Nahrungspflanzen-Spektrum.

L. minutissimum, L. interntptum und L. subfasciatum wurden aufgrund ihres ähnlichen
Verhaltens, obwohl sie auch submediterran verbreitet sind, in diese Zusammensrellung mit
aufgenommen.

Atten-
9ruppe

A!t bevorzugte Pflanzen-
fmilten

ökologlscher Verbreltungs-
tyP

areaLgeographlsche
Angabe

AI L. latlventre

L. IeucozonlM

L. ninutlsslnM

Composltae (Hleraclu,
Talaxacs, Tussllago,
Be1lls u.a. )

Conposltae (HleraciM
u, a.
Conposltae

euryök-erenophi I

hypereuryök- lntemediär

euroslbirisch

euros lblrlsch

euros lblrlsch-sub-
nedlterran

A II L. zonulw
L. vlllosulw s

L. lnterruptm S

Conpositae (Hleraclu,
crepls u.a.)
und
Umbelli ferae

euryök-eremophl I
euroslblrlsch
euroslblrlsch
pannonisch-med.

IIIA L. al,blpes
L. Iaevlgatm
L. fulvlcorne S

l,. llneare S

L, subfasqlatM
L. latl,ceps S

L. pauxlllu S

L. tmulorw S

L. calceatM S.

alle Arten sehr
eur!'anth;
häufig an Sträuchern
(sallx), composltae,
uFbe 111 ferae;
gelegentllch Ranun-
culaceae, Rogaceae
u. a.

hypereuryök-lntemediär

euryök-erenophil

euryök-erenophl I
euryök-e!enophl I
euryök-eremophl.l
hypereuryök-lntemedlär

eu!oslblrlsch
euroslblrl.ach
euroslbirlsch
pannonlsch
pannon.l,sch-subned

eurosl,blrlsch
euroslblrlach
euroslblrlsch
euroslblrlach
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Artengruppe A I
( Lasio glo ssum latioen tre, L. leu cozonium, L, minutissimum )
Diese Gruppe umfaßt Arten, die Anklänge 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 - zusätzlich submediterran verbreitet,
verhält sich jedoch im Blürenbesuch analog den beiden anderen eurosibirisch
verbreiteten Arten und wurde deshalb mit in diese Gruppe gestellt. Hinsichtlich
der Habitatzugehörigkeit unterscheidet sich I- minutissimum jedoch deutlich
von den eurosibirisch verbreiteten Arten: es kommt nicht in saumgesellschaften
vor (Tab. 24'), ein verhalten, das zusätzlich oder vorwiegend submediterran ver-
breitete Arten sehr häufig zeigen. Dagegen liegt sein Schwerpunkt ähnlich wie
auch der der meisten Halictus/Lasioglossum-Arten in Ruderalgesellschaften und
im mageren wirtschaftsgrünland. In Trespenrasen wurde diese An weniger häufig
beobachtet. Anders verhdlt sich L. leucozonium, das - eurosibirisch verbreitet l
auch sehr häufig in Saumgesellschaften trockener Standorte auftritt.

Lasioglossum latiaentre wurde im untersuchungsgebiet an chrysantbemum
corymbosum, L, leucozoniurn 'tnd L. rninutissimum an Knautia araensis, Helian-
themum nummularium und Eupborbia cyparßsias angetroffen. Diese Lasioglos-
sum-Arten waren jedoch im untersuchungsgebiet sehr selten, so daß eine Bevor-
zlogung von compositen, wie sie aus der Literatur hervorgeht, nicht bestätigt
werden kann.

Anengruppe A II
(Lasioglossum zonulum, L. t;illosulum, L. interruptum)
In dieser Gruppe sind Arten vereinigt, die neben compositen auch häufig umbel-
liferen anfliegen. Hierher gehön auch eine Art (L. interruptum), die zusätzlich
(sub-)mediterran verbreitet ist.

L. oillosulum wurde im untersuchungsgebiet an picris bieracioides beobach-
tet, L. zonulum - abweichend von dem nach der Literatur zu erwartenden Er-
gebnis - an Heliantbemun't nummularium; jedoch liegt nur eine Beobachtung
dieser im Gebiet anscheinend recht seltenen Bienenart vor. sowohl L. zonulum
(in stärkerem umfang) als auch L. aillosulum (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 (p"n-
nonisch) verbreiteten Halictus/Lasioglossum-Arten des Untersucüungsgebietes (Artengruppe
A III).

Art ,ebenswelse Nlschenbrelte Anzahl Bltitenbesucht

llneare
pauxlllutn
latlceps
fulvlcornr
calceatum
alblpes
tunulorurn

sozlal
sozlal
sozlal
sozlal
sozlal
soIltär
sozlal

4,81
5,77
7 .62
7 ,82
8,76

12 r45
17,44

52
30
36
41
58
38
69
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Der einzige Verrreter dieser Gruppe, der in etwas höheren Individuenzahlen
im Gebiet vorkam (N = 7), war L. intenuptum, eine pannonisch-submediterran
verbreitete An. Fast die Hälfte aller ihrer Blütenbesuche wurden an der submedi-
terran-kontinental verbreiteten saumart peucedanum cervaria festgestellt, die
dem umbelliferen-reichen waldsteppengürtel angehört. sehr gut ergänzt diesen
Zusammenhang auch der Blütenbesuch an Antbericum ramosum, ebenfalls eine
Art dieses Florenelementes.

Artengruppe A III
(Lasioglossum albipes, L. laeoigatum, L. fulaicorne, L. lineare, L. subfasciatum,
L. laticeps, L. pauxillum, Halictus tumulorum, L. calceatum)

Diese Gruppe setzt sich vorwiegend aus Arren zus:rmmen, die zum Teil aufgrund
ihrer sozialen Lebensweise polyphag (-lectisch) sein müssen. Mit zwei Ausnah-
men (2. lineare und r. subfasciatum) handelt es sich ausschließlich um eurosibi-
rische Anen. Bezeichnend für die vertrerer dieser Artengruppe ist der häufige
Blütenbesuch an Sträuchern (Salix, Prunus, crataegus), was sich gut mit dem
Verbreitungsschwerpunkt dieser Bienenarten vereinbaren läßt.

In Tabelle 29 sind die Nahrungs-Nischenbreiten dieser Arten angegeben. Den
geringsten Nischenbreiten-Wert (= engstes Nahrungspflanzen-Spektrum) hat
L' lineare (NB = 4,81), zusammen mit L. subfasciatum die einzige pannonisch
veibreitete An dieser Gruppe. sie bevorzugt im untersuchungsgebiet pulsatilla
uulgaris (20 von 52 festgestellten Blütenbesuchern), die namengebende Gattung
der kontinentalen Steppenwälder und wiesensteppen des pulsatilla-waldsteppen-
Gürtels. Auch in der Tabelle 24 deutet sich an - obwohl nur wenige Angaben
aus der Literatur vorliegen -, daß diese Art außer Trespenrasen auch trockene
und sehr trockene Saumgesellschaften aufsucht.

Auch r. subfasciatum zeigt mit den Blütenbesuchen an peucedanum cerztaria
und coronilla aaria (beides Saumarten der boreomeridionalen Gürtelzone mit
subkontinentaler Herkunft) eine solche arealgeographische Koinzid enz an.

Daß auch eine solitdr lebende An sehr euryanrh sein kann, zeigt das Beispiel
von L. albipes. Diese Art besitzt das zweitgrößte Nahrungspflanzen-spektrum
aller Halictus/Lasioglossum-Arten (Nahrungs-Nischenbreite: 12,+5). Auch hin-
sichtlich des ökologischen Verbreitungstyps (hypereuryök-intermediär) doku-
mentiert sie eine große ökologische Valenz in ihren Nahrungsansprüchen. Auch
das große Habitat-Spektrum dieser An deutet darauf hin (Tab. 24).

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

Anengruppe B I
( Lasio gl o ssum maj or, L. alb o cin ctum )

Die Venreter 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 3O. Euryanthe Halictus/Lasioglossum-Aften mit zusätzlich submediterraner Ver-
breitung (S = soziale Arten); ihre Nahrungspflanzen, ihr ökologischer Verbreitungstyp und
ihre arealgeographische Verb reitung.
B I Bevorzugung einer bestimmten Pflanzenfamilie
B II Bevorzugung von zwei Pflanzenfamilien
B III Nutzung eines sehr großen Nahrungspflanzen-Spektrums.

Anen (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 Wirtschaftsgrünland nicht
meidet.

Anengruppe B II
(Halictus q uadricinctus, H. simplex )

Beide Arten fallen dadurch auf, daß sie außer 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 FL quadricinctus beobachtet, dieses an Centaurea jacea. H.
simplex erwies sich als recht euryanth (Ng = 7,43;, war jedoch bevorzugt an
Centaurea jacea und C. scabiosa (15 Blütenbesuche) anzutreffen. Als Vertreter
der Labiaten wurd,e Origanum l)ulgare besucht.

H. quadricinctzs kommt bevorzugt in Ruderalgesellschaften und an anderen
offenen Standonen (Trespenrasen, mageres Wirtschaftsgrünland) vor. Zwar mei-
det diese Art Saumgesellschaften nicht, läßt aber, was typisch für zusätzlich me-
diterrane Arten ist, keine Präferenz für diese erkennen. Auch H. simplex Iebt
vorwiegend in Trespenrasen und im mageren Wirtschaftsgrünland, scheint aber,
da er eine soziale Lebensweise besitzt, auch häufig die pollenreichen Pflanzen-
aften trockener und sehr trockener Saumgesellschaften zu nutzen (Tab.24).

Anengruppe B III
(Lasioglossum morio)

L. morio gehört innerhalb der Großgattung zu den Arten mit dem größten Nah-

\rten-
,rupPe

Art zugte y!Ianzentultte u^ere9rEcrrcr
Verbreltungstyp

areal9eographlsche
Angabe

L.

L.

maJor

aLboclnqtuh
ConlDsltae (häuf19 Cen-
taurea)

euryök-erenophll nltteleuropätsch-
subnedlterran
subnedlterran-
nedlterran

B II

H.

quadrlclnctus

6lhpl,ex S

corposltae (häufig Cen-
taurea)
Cohposltae, Lablatae euryök-erehophl I

euroslblrlach-
gubredlterran
subnedLter!an

ITI L, norl.o s sehr euryanth nttte leuropä lsch
subhedlterran
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rungspflanzen-Spektrum (NS = 10,48) und besucht zahlreiche verschiedene
Pf lanzengesellschaften (T ab. 2 4).

Beispiele für Konkurrenzvermeidung bei Arten der Großgatttrng Halictus/
Lasioglossum

Im folgenden soll die Frage erörtert werden, ob sich die stark euryanthen und in
großen Individuenzahlen im unrersuchungsgebiet vorkommenden Halictus/
Lasioglossum-Arten durch Auswahl bestimmter Nahrungspflanzen ,,aus dem We-
ge gehen" oder ob dies bereits über eine unterschiedliche Phänologie (,,character
displacement in time") geschieht. Das besondere Inreresse gilt den Arten, die zu
gleichen Zeitpunkten im Jahr ihre Aktivitätsgipfel erreichen (s. als Beispiel die
Anengruppen in Tab. 31). Die vergleichende Betrachtung soll der Reihenfolge
dieser Zusammenstellung folgen.

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

Aoril Mai Junl- Ju11 Auo. SeDt. L=Las loglossum
'l=Hä I { -}rrc

L
G zs 23 23 23 z5 z3
I x x

x x
x
x x

L. fulvLcorne
s imolexH.

c

s

II x x
x

x ll. tumulorum
L- calceatm

b

II x x x x L. norio s

IV x
x

lineare
latlceps
albloes

S

s

vorfrühlins\ <:me) @D@@ @

Artengruppe I
L asio glo ssum fu loic orn e /Hali c tus sim ple x
Der Wen der Nahrungs-Nischenbreite ist bei beiden Arten ungefähr gleich. t.
fulaicome nutzt im Gebiet Il , H. simpler 14 Pflanzenarten. Gemeinsam sind sie
nur an zwei Pflanzenarten zu finden: Heliantbemum nummulariurn und Gera-
nium sanguineum. Die kleinere Art, l, fulaicorne,besucht in der Regel pflanzen-
anen, die leichten Zugang zu den Nektar- und/oder Pollenquellen ermöglichen.
Schon zu Beginn des Jahres tritt sie in besonders hohen Individuenzahlen an
Pulsatilla oulgaris oder zum Pollensammeln Ln Potentilla tabernaemontani und
den kurzgriffligen Primula oera-Blüten auf. Gemeinsame Aktivitätsgipfel erreicht
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L. fulaicorne mit H. simplex im Gebiet Mitte Mai und Ende Juli. H. simplex,
die größere der beiden Arten, rritt häufig an pflanzenaften mit weniger gur zu-
gänglichen Nektar- und Pollenquellen auf. während im Juni L. fulo,icärne vor al-
Iem an Heliantbemum nummularium nt find,en ist, wurden in dieser zeit von H.
simplex bevorzugt centaurea jacea und c. scabiosa besucht. H. simplex war un-
ter anderem auch auf Blüten von Trifolium rnontanam, onobryciis oiciifolia,
Knautia araensis und, scabiosa columbaria anzutreffen, pflanzenarten, diä auf-
grund ihrer Blütenmorphologie der kleineren und kurzrüsseligeren Art L. fuloi-
c-orne (Rissellänge: 1,5-2 mm; nach KNUTH 1s98ff.) nicht zugänglich sind. Es
fällt auf, daß L. fulaicorne eine stdrkere präferenz für gelbe slijtei (potentilla,
Primula, Heliantbemum), H. simplex für blaue Bliten (centaurea, Knautia,
Scabiosa) aufweist.

Das Beispiel der Anengruppe I zeigt sehr deutlich, daß zwei Anen, die auf-
grund ihrer morphologischen Möglichkeiten (Rüssellänge, Körpergröße) ein un-
terschiedlichen Nahrungspflanzen-spektrum besuchen, synchron nebeneinander
vorkommen können, da sie nicht miteinander konkurrieren.

Artengruppe II
H. tumulorum/L, c alceatum

Von beiden Arten hat H. tumulorum zweifelsohne das größere Nahrungspflan-
zen-Spektrum. Bei ihm ist die Anzahl der Blütenbesuche auf die verschieJenen
Pflanzenarten weitgehend gleichverteilt; besondere schwerpunkte sind nicht fest-
zustellen. Auffällig ist jedoch der hohe Anteil von Besuchen an blauen Blüten
(centaurea, Scabiosa, Aster amellus, Globularia punctata, campanula-Arten).
Die Männchen von F/. tumulorum fanden sich besonde rs an origanum aulgare
(hier ausschließlich Männchen) und an Tbymus pulegioides (hier auch weibchin).

L. calceatum ist in höheren Blütenbesuchs-Zahlen vor alrem an Heliantbemum
nummularium und origanum ttulgare anzutreffen, die Männchen besuchen fast
ausschließlich Picris bieracioides. L. calceatum zeigt eine höhere prdferenz für
gelbe Blüten.

Immerhin werden 1o Pflanzenarten von beiden Arten gemeinsam genutzt.
L. calceatum ist mit 8-10 mm Ldnge die größere An gegenüber H. tumulorum
(7-8 mm). H. tumulorum muß sehr wahrscheinlich aus diesem Grund dem Kon-
kurrenzdruck von L. calceatum weichen und diesen Nachteil durch ein größeres
Nahrungspflanzen-spektrum ausgleichen. Er zeigt auch einen viel höhären Ni-
schenbreiten-Weft (Ng = 17,+4) aß L. calceatum (NS = 8,75).

Diese Artengruppe macht sehr deutlich, daß, obwohl sich die Nahrungspflan-
zen-spektren beider Arten nicht völlig decken, es dennoch zu einer Konkurrenz-
situation an 10 Pflanzenarten kommen kann. Die ,,schwächere" Art - in diesem
Fall H. tumulorum - muß bei synchronem vorkommen mit einer Nischenerwei-
terung reagieren.

Anengruppe III
L, morio

Diese Biene ist mit 5-6 mm Körpergröße zwar die kleinste der im Untersuchungs-
gebiet vorkommenden Halictus/Lasioglossum-Arten, dennoch besitzt sie ein sehr
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Tabelle 32. Das Verhältnis zwischen Rüssellänge und Körpergröße bei drei verschiedenen
Lasioglossum'Arten und die Werte ihrer Nahrungs-Nischenbriite im Untersuchungsgebiet;
Rüssellängen nach KNUTH (1898 ff.), Körpergröße nach EBMER (lg7},lgjl).

\rt Rilssellänge
(R) 1n rnrn

Körperg!öße
(X) in mrn

Verhältnis
R:K

NlschenbreLte
lm Geblet

calceatum
morio
fulvlcorne

3-4
2,5-3
1 ,5-2

8-9
5-6
6-7

1:2,4
1:2
1:3,8

8r76
1Or84

7 ,82

breites Nahrungspflanzen-Spektium (Ns = 10,84) und entgehr dem Konkurrenz-
druck anderer Arten durch hohe Flexibilität in der Auswahl der Nahrungspflan-
zen. Bevorzugr werden Arten mit leicht zugänglichen Nektar- und pollenquellen.

L. morio hat - verglichen mit L. calceatumund L. fulaicorne - eine besonders
günstige Relation von Körpergröße zu Rüssellänge (Tab.3z). Diese Daten legen
einen kausalen Zusammenhang zwischen Körpergröße, Rüssellänge und Größe
des nutzbaren Pflanzenanen-spektrums nahe: Je enger das Verhältnis Rüssel-
länge zu Körpergröße, desto größer ist das potentiell nutzbare Nahrungspflanzen-
Spektrum.

Auch aus den blütenökologischen Ergebnissen dieser untersuchung ist eine
Koinzidenz zwischen Körpergröße und genutzten pflanzenarten feststellbar. So
werden die besonders großen Halictus/Lasioglossum-Art€n: jLL quadricinctus
(15-16 mm), I. albocinctum (12 mm), L. major (11 mm) und F1. simplex (lo
mm) sehr häufig an centaurea-Arten angetroffen, wohingegen die kreineren Ar-
ten Blüten mit leicht zugänglichen Nektar- und pollenquellen aufsuchen (2.8.
P o te n tilla, H e lian tb e mum, Lin um, Puls atilla u.a.).

Anengruppe IV
L. lineare, L. laticeps, L. albipes

Alle drei Arten erreichen ihren gemeinsamen Aktivitätsgipfel Ende Juni. Sie un-
terscheiden sich deutlich in den werten ihrer Nahrungs-Nischenbreite. während
die ersten beiden Anen in stärkerem umfang leichter zugängliche Blüten aufsu-
chen (sie sind auch die beiden kleineren Arten), nvtzt L. albipes auch solche mit
verborgenen und schwieriger erreichbaren Nektarquellen. Dies dürfte auch der
Grund dafür sein, daß diese An den größten Nischenbreiten-Wert (Ns = 12,45;
besitzt. L. lineare ist im untersuchungsgebiqt durch die hohe präferenz für
Pulsatilla oulgaris die Art mit dem geringsten Nischenbreiten-Wert (Ns = 4,21);
das übrige Nahrungspflanzen-Spektrum ist dem von L, laticeps (Ne - 7,62) sehr
ähnlich.

Bei der Artengruppe IV kombinieren sich die Konkurrenzvermeidungs-strate-
gien, die für die Artengruppe I und II dargelegt wurden. Aus diesem Grund sind
sie auch weniger durchsichtig als in den oben genannten Fällen. Einerseits exi-
stiert eine morphologisch bedingte Einnischung von seiten der Bienen: L. lineare
und r. laticeps besuchen nur Blüten mir leicht zugänglichen Nektar- und pollen-
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quellen; L. albipes nutzt jedoch zusätzlich auch solche mit verborgenen. Ande-
rerseits führt jedoch auch die unterschiedliche Breite des Nahrungspflanzen-
Spektrums zu einer Konkurrenzverminderung,

Die Bedeutun g v on H ali c tu s / Lasio glo ssum - Atten als Best äuber

Die Großgattnng Halictus/Lasioglossum hat für die Bestäubung vieler im Gebiet
vorkommender Pflanzenaften eine große 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 Onstreue und die große Pollenmenge, die von diesen Bienen benötigt wird,
führt zu häufigem Blütenbesuch an Pflanzenarten in unmittelbarer Umgebung
der Nistkolonie.

Der Bestäubungserfolg wird für einzelne Pflanzenarten zusätzlich durch fol-
gende E igenschaften der Hali ct u s/ Lasio gl o s sum- Anen günstig beeinflußt :

- Beschränkung auf einzelne Pflanzen-Familien im Nahrungs-Spekrrum;

- Bevorzugung bestimmter Blumentypen entsprechend der Rüssellängen/
Körpergrößen-Relation ;

- Verteilung der Nahrungsressourcen aufgrund der bestehenden Konkurrenzver-
hältnisse.
Hinzu kommt bei vielen Halictus/Lasioglossum-Arten eine ausgeprägte Blu-

menstetigkeit.

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

Hinsichtlich ihrer Habitatansprüche verhalten sich die meisten dieser Arten sehr
einheitlich. Eine besonders große Bedeutung als Nahrungs- und Nistautorope ha-
ben Ruderalgesellschaften, Trockenrasen und mageres Wirtschaftsgrünland (Tab.
24). Für die in hohen Individuenzahlen auftretenden, vorwiegend sozialen Arten
dieser Großgattung spielen Saumgesellschaften als Nahrungshabitate eine große
Rolle, da sie in der Zeir der Brutfürsorge (besonders Juli und August) ein reich-
haltiges Pollenangebot liefern. Saumgesellschaften sind für Halictus/Lasioglos-
sum-Arten wichtigere Lebensräume als für die früh im Jahr fliegenden Andrena-
Arten, zu deren Flugzeit nur wenige Saumpflanzen, dafür aber viele Arten der
Mantelgesellschaften blühen. Mantelgesellschaften haben dagegen für die Halic-
tu s/ L asi o gl o ssu m- Arten nur eine untergeordnete Bedeurung (T ab. 2 4).

6.2.2.7 Dasypoda

Die Gattung Dasypoda gehöft zur Familie der Melittidae, deren Vertreter ein
zum Teil sehr ausgeprägtes stenanthes Verhalten zeigen Melitta baemorrhoidalis
F. besucht C amp anula- Atten, M, le p orin a P z. bevorzugt Me di c ago - Anen, Ma cro -

pis fuhtipes F. und M. labiata F. finden sich häufig an Arten der Gattung lysi
macbia (VocEL 1976).

D, argentata tritt bevorzugt an Scabiosa-Arten und Succisa pratensis auf
(KNUTH 1898ff., BLüTHGEN 1925, STOECKHERT t933,t95+, STROHM 1933).
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Im untersuchungsgebiet war von dieser Art nur e in Blütenbesuch an onobrycbis
oiciifolia festzustellen.

D. birtipes besucht mit Vorliebe Compositen (häufig Hieracium); sie scheint
im Vergleich zu D. argentata jed,och ein etwas breiteres Nahrungspflanzen-
Spektrum zu besitzen. Im Gebiet konnte sie an Geranium sanguineum, Lotus
c o tn ic u lat u s',nd O n o bry c b is aic üf oli a beob achtet werden.

Auch für diese beiden Arten kann man wiederum die Nahrungspflanzen-
Präferenz in einem arealgeographischen Zusammenhang sehen. D. argentata ist
ein östlicher Steppenbewohner (SrnoHM 1924, GAUss 1967) nit pannonisch-
submediterraner Verbreitung. Auch die bevorzugten Nahrungspflanzen zeigen
einen zusätzlichen Schwerpunkt in der submediterranen oder kontinentalen
Region: Scabiosa columbarialsubmediterran-subatlantisch S, canescenslgemä-
ßigt kontinental; S. ochroleuca/eurasiatisch-konrinental; Succisa pratensis/
eurasiatisch-submediterran.

D. birtipes - selbst eurosibirisch verbreiter - ähnelt in ihrem srenanthen Ver-
halten den ebenfalls eurosibirisch verbreiteten Andreniden-Arten Andrena fulaa-
go, A. denticulata, A. bumilis und Panurgus calcaratus und auch den Composi-
ten-bevorzugenden Halictiden (besonders Hieracium und andere Arten mit gel-
ben Blütenköpfchen), z.B. Lasioglossum latioentre, L. leucozonium und L.
minutissimum,

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

6.2.2.8 Chelostoma

Innerhalb der Gattung Chelostoma ist stenanthes Verhalten an Campanulaceen
sehr häufig. Dies gilt auch für die beiden im Untersuchungsgebiet vorkommen-
den Arten Cb. campanularum und Cb, nigricorne; beide eurosibirisch verbreitet.

Ebenfalls auf Campanulaceen spezialisiert sind - wie bereits erwähnt -
folgende Arten anderer Gattungen:

- An dre n a c uraungu la (mitteleuro p äisch verbreitet )

- Lasioglossum costulatun (eurosibirisch-pannonisch verbreitet)

- Du fo ure a b alic t u la (mitteleuro päisch verbreitet)

- Osmia mitis (mitteleuropäisch verbreitet)
Ein anderes Beispiel einer Präferenz für Campanulaceen zeigt die nicht im

Untersuchungsgebiet nachgewiesene, aber zu erwartende An Melitta haemonboi-
dalis F. (mittel- und nordeuropiüsch verbreitet).

Diesen Beispielen ist gemeinsam, daß die Campanulaceen-bevorzugenden
stenanthen Bienenanen alle mitteleuropäisch bzw. eurosibirisch verbreitet sind.
Keine dieser Anen zeigt zusätzlich eine Verbreitung im submediterranen Bereich.

Cbelostoma nigricorne besucht im Untersuchungsgebiet ebenfalls ausschließ-
lich Campanula (C. glomerata und C. rotundifolia'1. Bei Cb. campanularum
wurden außer 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-
nium zu besitzen. Dieser Zusammenhang zeigt sich auch am Beispiel von Andre-
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na curuungula wd Osmia mitis. Qb dies mit der Blütenform und/oder -Farbe zu-
sammenhängt, die gewisse Ahnlichkeiten haben, oder ob bestimmte Inhaltsstoffe
eine Rolle spielen, ist unbekannr. Das stenanthe Verhalten der Cbelostoma-
Arten, ihre Körpergröße und ihr dichtes Haarkleid lasen vermuten, daß diese
Anen wichtige Bestäuber von Campanulaceen sind,

6.2.2.9 Osmia

Die meisten Arten der Gattung Osmia haben trotz solitdrer Lebensweisc eine
sehr lange Flugzeit. Da innerhalb dieser Zeitspanne sich das Nahrungsangebot
ändert, müssen auch sie polyphag ({ectisch) sein. Dennoch ist bekannt, daß viele
dieser euryanthen Aften hohe Blumenstetigkeit haben können (KUGLER l97O).
Eine bemerkenswerte Ausnahme bildet Osmia mitis, eine mitteleuropäisch ver-
breitete Art (nach SToEcKHERT (1933): boreoalpin), mit einer deutlichen Be-
vorzugung von Campanulaceen, Im Gebiet wurde sie an Companula persicifolia
beobachtet. Auch für diese Art gilt der bereits für die Campanula-srenanthen Ar-
ten Cbelostoma campanularum und Andrena curaungula 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. rufobirtatnd
O. spinulosa. Die ersten beiden Anen haben Mitte Mai zur selben Zeit ihr Aktivi-
tätsmaximum, O. spinulosa erst Ende Juli/Anfang August. Die Flugzeiten von
O. aurulenta und O. spinulosa überlappen sich nur zur Hdlfte, die von O. spinu-

Tabelle 33. Arealgeographische Zugehörigkeit, bevorzugte Nahrungspflanze und Nahrungs-
Nischenbreite von Ostnia aurulenta, O, rufohirta und O. spinulosa,

Osmia Verbreitung bevorzugte
Nahrungs-
pflanze

Anzahl
B1üten-
besuche

Anzahl
beobacht.
B1üten-
besuche
insgesamt

Nahrungs-
Nischen-
breite

aurulenta eurosib. Hippocre-
pis
comosa

32 50 3,27

rufohirta mittel-
europ. -
submed.

keine
Bevor-
zugung

36 8 ,42

;pinulosa nittel-
europ. -
submed.

Cen-
taurea
j acea

42 81 3,33
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/osa schließt die der beiden anderen Anen ein (Fig. 38). In der Tabelle 33 sind
die bevorzugten Nahrungspflanzen und die jeweilige Nischenbreite dieser drei
Anen angegeben,

Die beiden Arten mit der deutlichsten zeitlichen Staffelung ihrer Flugzeiten
(O' aurulenta und O. spinulosa) zeigen zugleich auch die stärkste Prdferenz für
eine bestimmte Nahrungspflanze, Da Hippocrepis comosa und centaurea jacea
bereits durch zwei osmia-Anen bevorzugt genutzt werden, hat o. rufobirta,
deren Flugzeit die der beiden anderen Arten mir einschließt, anscheinend im Ge-
biet nur dann eine Koexistenz-Möglichkeit, wenn sie an möglichst vielen Nah-
rungspflanzen sammelt.

Hippocrepis comosa hat für Osmia-Arten als Nahrungspflanze eine außer-
ordentlich große Bedeutung (SroncrHERT 1933). Im Untersuchungsgebiet kom-
men drei Osmia-Arten an Hippocrepis comosa vor: O. aurulenta, O. rufobirta
und O. bicolor. 8O 7o aller Blütenbesuche entfallen hierbei auf O. aurulenta.
Diese An ist auch deutlich O. rufobirta im Blütenbesuch an Hippocrepis comosa
überlegen und scheint diese von Hippouepis verdrängr zu haben. Daß O. rufohir-
ta an anderen Stellen Hippocrepis comosa als Vorzugspflanze nutzt, geht aus
zahlreichen Literaturangaben hervor (FRIE,SE 1883, BLüTHGEN 1925, SCHMIE-
DEKNECHT 1930, STOECKHERT 1933).

Fijr O. aurulenta und O, rufobirta haben Fabaceen eine besondere Bedeutung
als Pollen- und Nektarquelle. so besucht o. aurulenta im Gebiet Anthyllis oul-
neraria, Coronilla oaria, Onobrycbis oiciifolia und Trifolium alpestre, O. rufobir-
ta außerdem Trifolium montanum. Aber auch Labiaten werden gerne aufge-
sucht, so im Falle von O. aurulenta, Stacbys recta, im Falle von O. rufobirta
Tbymus pulegioides und Origanum oulgare.

lm Blütenbesuch anders verhält sich - mit einer deutlichen Bevorzugung von
Compositen (häufig Centaurea) - O. spinulosa (FRnSn 1883, KNUTH 1898 ff.,
BLÜTHGEN 1916, 1925, BALLES 1927, BENOIST 1931, SCHMIEDEKNECHT
1930, SToECKHERT 1933, RApp 1938, WARNCKE 1981). Im Untersuchungsge-
biet ist o. spinulosa außer an centaurea jacea auch an Aster arnellus, A. linosyris,
Hieracium pilosella, H, umbellatum und häufig an Picris bieracioides beobachtet
worden. Eine nicht unwesenrliche Rolle spielen für diese Arten als Nahrungs-
pflanzen auch Dipsacaceen (Knautia aruensis und scabiosa columbaria). lJnbe-
kannt ist, warum Centaurea scabiosa gemieden wird, die auf der Untersuchungs-
fläche häufiger vorkommt aß Centaurea jacea.

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

O. aurulenta mit eurosibirischer Verbreitung hat offenbar einen Konkurrenz-
voneil beim Blütenbesuch der vorwiegend submediterran verbreiteten Art
Hippocrepis comosa, O. rufobirta - mitteleuropäischsubmediterran verbreitet -
zeigt in Gegenden, in denen wahrscheinlich O. aurulenta fehlt oder nur mit sehr
geringer Individuendichte auftritt, ebenfalls eine Prdferenz für Hippocrepis
comosa. Im Untersuchungsgebiet liegt das Verhdltnis von O. aurulenta- ztr O.
rufobirta-lndividuen bei 2:1. O. rufobirta hat einen großen Wert in ihrer Nah-
rungs-Nischenbreite; dies könnte - infolge der Konkurrenzüberlegenheit 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 (mitteleuropäisch-submediterran verbreiret) bevorzugt composi-
ten, hierbei jedoch insbesondere centaurea und weniger die gelbbltihenden Ar-
ten. Dieses verhalten erinnert auch an die mitteleuropäisch-submediterran ver-
breiteten Halictus/Lasioglossum-Arten (L, major, L. albocinctum und H. quadri-
cinctus) (Tab. 30).

o. aurulenta ist im Gebiet mit Abstand der Hauptbestäuber von Hippocrepis
cornosl, an der in höheren Blütenbesuchs-Zahlen nur noch Bombus lapidaiius
auftritt, dessen Pflanzenarten-Spektrum jedoch recht breit ist (Ng = 6.9). O.
spinulosa hat als Bestäuber f:ür centaurea jacea eine, aber nicht die ausschlag-
gebende Bedeutung, da die wiesen-Flockenblume zusätzlich von sieben weiti-
ren Hummelarten, die zum Teil in hohen Individuenzahlen auftreten, besucht
wird.

Der verbreitungsschwerpunkt dieser osmia-Arten liegt vorwiegend in Trok-
kenrasencesellschaften; sie kommen aber auch häufig an Ruderalstellen und in
Saumgesellschaften vor (Tab. 24).

6.2.2.10 Megacbile

Die Gattung Megacbile ist im Gebiet mit vier Arten vertreten, wobei die drei mit-
teleuropäisch verbreiteten Anen (i4. circumcincta, M. aersicolor :und M. centun-
cularß) recht einheitlich viele verschiedene Blütenpflanzen besuchen, so beson-
ders Fabaceen, compositen, gelegentlich auch Labiaten. Mit einer Rüssellänge von
etwa 4-5 mm (KucleR 1970) können sie gur die verborgenen Nektarien der
dorsiventralen Blumen erreichen. Die einzige im untersuchungsgebiet vorkom-
mende submediterrane Megacbile-Art, M, pilidens, bevorzugt na"h d.r Literatur
Lotus corniculatus, Tbymus pulegioides :und, Ononis-Arten (FnrcSE 1gg3,
BALLES 1927, SToEcKHERT 1954, wEsrRrcH 1980, 1983). Im untersuchungs-
gebiet konnte sie an ononis spinosa beobachtet werden, eine submediterran-
subatlantische Art. Auf die zusätzlich submediterrane verbreitung von Lotus
corniculatus wurde bereits hingewiesen, Tbymus pulegioides ist auf Kaukasien
und das temperate Europa beschränkt (JALAS & KALEVA 1970).

Im folgenden seien die drei mitteleuropiüsch verbreiteren Arten kurz mitein-
ander verglichen. - M. circumcincta besuchte im untersuchungsgebiet Anthyllis
oulneraria. Nach der Literatur tritt sie sehr häufig an Lotus corniculatus, Geiista
tinctoria und auch vicia-Atten auf (s. u.a. BALLEs 1927, ScHMIEDEKNEcHT
1930, RApp 1938). Im vergleich zu den beiden anderen Arten,M. centuncularis
und,f4. aersicolgr, bevorzugt sie stärker Fabaceen. Diese besuchen dagegen häufi-
ger cornpositcn. Im untersuchungsgebiet wurde M. centunculais an centaurca
scabiosa ljnd Geranium sanguineum, M. oersicolor an Aster amellus und Lotus
corniculatas nachgewiesen. Nach der Literatur spielen für beide Arten auch
Cirsium wd Carduus eine wesentliche Rolle (SroecrHpnr 1933, BLüTHcEN
7916).

Die Frage, ob die Megachile-Arren eine Bedeutung als Bestäuber haben, ist
schwer zu beantworten. Ihr zum Teil recht stenanthes und blumenstetes verhal-
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ten, ihre Körpergröße und ihre srarke Behaarung sprechen für eine solche, ihr
Auftreten - zumindest im Gebiet - in sehr geringen Individuenzahlen spricht
dagegen. Manchmal sind Megachile-Arten auch,,illegitime" Blütenbesucher
(Scsnnuupn 1941b).

Megacbile benötigt bestimmte Pflanzenarten nicht nur als Nektar- und pollen-
quelle sondern auch zur Gewinnung von Nistbaustoffen. Blüten- und Laubblätter
werden ,,ausgeschnitten" und zur Auskleidung der Niströhren verwendet. Ihr
deutscher Name ,,Blattschneiderbiene" bezieht sich auf dieses Verhalten. Ahn-
lich wie bei der Nahrungsquelle beschränkt sich auch hier die Auswahl nur auf
wenige Pflanzenaften (BIscHoFF 1927).

6.2.2.|t Eucera

Die Langhornbienen (Gattung Eucera) sind in Mirteleuropa mit drei Arten ver-
treten. Neben E. longicornis L., die in Mitteleuropa weit verbreitet ist und nur in
den nördlichen Breiten fehlt, kommen ferner mit zusätzlich ponto-mediterraner
Verbreitung E, interrupta Baer und auch die im Untersuchungsgebiet festge-
stellte E. tuberculata vor. Mit einer Rüssellänge von 7,6 mm (KUGLER l97O)
können diese. Anen auch sehr tief verborgenen Nektar aufnehmen, E. tubercu-
/ara besucht. nach der Literatur mit Vorliebe Fabaceen (besonders Latbyrus
lnontanus, Lotus comiculatus tnd Trifolium-Arten), gelegentlich aber auch
Labiaten. Ihr Nahrungspflanzen-Spektrum scheint recht breit zu sein, wobei sie
durch den Bau der Mundwerkzeuge besonders die schwer zugänglichen, tiefkro-
nigen Blüten nutzen kann. Ihre stärksten Konkurrenten dürften vor allem ver-
schiedene Hummelaften sein,

Im Untersuchungsgebiet war E. tuberculata ausschließlich an Anthyllis oulne-
raria zt finden, die jedoch auch häufig von Osmia aurulenta und einigen Hum-
melanen (besonders Bombus pascuorum) beflogen wurde. Nach den Beobach-
tungen im Untersuchungsgebiet kann E. tuberculata blumenstet sein.

6.2.2.I2 Bombus

Allgemeines

Die Venreter der Hummeln (Gattung Bombus) sind außerordentlich euryanth.
Aufgrund ihres großen Lernvermögens können sie ein sehr großes Pflanzenanen-
Spektrum nutzen. Zwar gibt es auch bei den einzelnen Hummelarten - nach den
Rüssellängen gestaffelt - Unterschiede, da nicht jede Nektarquelle gleich gut
zugänglich ist, dennoch können alle Hummeln.an fast jeder melittophilen Blüte
Pollen sammeln. So dürften sich Unterschiede im Nahrungspflanzen-Spektrum
wohl überwiegend bei den Nektarpflanzen bemerkbar machen.

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

Die fast unübersehbare Fülle an Blütenbesuchs-Daten von Hummeln in der Litcratur ließ
in der zur Verfügung stehenden Zeit keine Ausweftung zu. Dies schien auch nicht so loh-
nend zu sein, da die meisten Angaben Pollen- und Nektarquellen bzw. Arbeiterinnen-/
Männchen-Besuche nicht differenzieren.
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Die Breite des Nahrungspflanzen-spektrums der verschiedenen im Gebiet vor-
kommenden Hummelarten

obwohl das Blütenbesuchs-verhalten der Hummeln im Rahmen dieser Arbeit
nicht mit derselben Gründlichkeit wie bei den anderen apoiden Hymenopreren
ausgewertet werden konnte, liefern einige Ergebnisse dennoch wertvolle Hin-
weise. Aus den Beobachtungen geht deutlich hervor, daß sich Hummelarten in
der Auswahl und in der Breite des genutzten Nahrungspflanzen-spektrums unter-
scheiden. Hierauf deuten auch die Ergebnisse von woLF (19g3), die verschiede-
ne Hummelanen in einem Rasen-vegetationskomplex im Naturschutzgebiet
,,Taubergießen" (Qberrheingebiet) untersuchte. Auch üben die Hummeln allein
schon durch ihre Größe und die großen Nektar- und pollenmengen, die sie auf-
nehmen, einen starken Konkurrenzdruck auf die übrigen Blütenbesucher aus. Da
mit Ausnahme von B. pratorum alle anderen Hummelarten im Juli ihre höchste
Individuendichte im Gebiet erreichen - zv zeir der höchsten Bienen-Aktivi
tät - ist besonders in diesem Monat eine starke Konkurrenzsituation gegeben.

In der Tabelle 34 ist die Nahrungs-Nischenbreite der verschiedenen Hummel-
aften angegeben. Berücksichtigung fanden nur Arten mit mehr als zehn Bli.iten-
besuchen.

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

Bombus Nischenbreite AnzahI
B1üten-
besuche

Rüsse]

I
änge

vld
pascuo!um
sylvarum
terrestris
lapidarius
humilis
pratoruln
lucorum
hortortux

1o,56
8,68
8, 15

6 ,90
5 ,84
5,71
5, 34

5r14

135

43

106

90

51

75

83

12

13- 1s

12-1 4

9- 10

12-1 4
14-15
12-1 45

9- 10
'19-21

12- 13

1o-'12

8-9
10-12
1o-12
3-12
8-9

14-16

1o- 1

9-1

8-1

1o

8-1

'I 5

Eine ganz bedeutende Rolle spielen im untersuchungsgebiet zwei pflanzen-
arten als Hummelweide: coronilla oaria und, centaurea scabiosa. Zum selben Er-
gebnis kommt auch STRIE (1980). nach der Untersuchung von pollenhöschen
und deren Pollenanteil an verschiedenen Pflanzenarten. Die Tabelle 35 faßt die
Haupt- und Neben-Futterpflanzen der im Gebiet häufigeren Hummelanen für
die Jahre 1979 und 198O zusammen. Das breiteste Nahrungspflanzen-Spekrrum
im Gebiet besitzt B, pascuorum, das engste haben B. lucorum und, B. bortorum.
Die in der Tabelle 34 angegebenen Rüssellängen zeigen, daß es keine Koinzidenz
zwischen Nahrungs-Nischenbreite und Rüssellänge gibt.

Im Untersuchungsgebiet wurden 11 Pflanzenarten besonders von Hummeln
aufgesucht: Antbyllis oulneraria, Centaurea jacea, C. scabiosa, Coronilla oaria,
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Tabelle 35. Die Haupt- und Neben-Furterpflanzen der im
Hummelaften (in den Jahren 1979 und 198O).

625

Untersuchungsgebiet häuf igeren

Art Ilaupt futte rp f1 an ze brichtige Nebenfutter
pflanze

B. Iucorr:rn CoroniIIa varla Centaurea scablosa
Centaurea jacea
Origanurn vulgare

B. terrestris Coronilla varla Centaurea scabiosa
Trifollun alpestle
Prinula veris

B. platorum Salvia pratensls KnautLa arvensls

sylvarum Centaurea scabiosa Orlganun vulgare
Prlmula veris

B. Iapidarlus Centaurea scabiosa Hlppocrepis comosa

Centaurea jacea
CoroniIIa varia

hurl11s Centaurea scablosa Centaurea jacea
Coronilla varla

pascuorum Centaurea scablosa Anthyllis vulnerarl
Origanum vulgare
Centaurea Jacea

hortorum Centaurea scabiosa Stachys officinalls

Knautia aruensis, origanum vulgare, Primula oeris, Saloia pratensis, stacbys
officinalis, Trifulium alpestre, Vicia sepium. Für diese stellen auch Hummeln im
Gebiet die wichtigsten Bestäuber dar.

Strategien zur interspezifischen Konkurrenz-Ve.rminderung

B. pratorum erreicht im Juni als ersre der Hummelarten ihr Aktivitäts-Maximum
und nutzt afs Haupt-Futrerpflanze sall)ia pratensis. zu dieser Zeit blühen centau-
rea scabiosa tnd Coronilla noch nicht. Sie scheint kaum - so wenigstens in den
beiden Untersuchungsjahren - mit vielen Nahrungs-Konkurrenten rechnen zu
müssen. Durch ihr jahreszeitlich frühes Erscheinen geht sie den anderen Hum-
melaften zeitlich aus dem Wege. Auch verhindern die morphologisch hauptsäch-
lich auf Hummelbesuch eingerichteten Sdlaia-Blüten den Besuch durch andere
Insekten.
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Botnbus

Iucorum
terrestrls
pratorum
sylvarum
lapidarlus
hurnL lls
pascuorum

hortorm

Rtlssellänge

8 9 10 tl 12 13 14 15 16 mm

x-x
x-x
x-x

x_x
x-_x
x_x

x_x
x--x

llaupt-Futterpfl.
Coronilla varla
Coronllla varla
SaIvla pratensl
Centaulea scab.
Centaurea scab.
Centaurea scab-
Centaurea scab.
Centaurea scab.

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

Alle anderen Hummelarten lassen sich nach der jeweiligen Haupt-Futterpflanze
in zwei Gruppen einordnen: solche, die Coronilla oariabevorzueen (8. lucorum,
B. terrestris) und solche, die vorwiegend Centaurea scabiosa aufsuchen (8. syt-
aarurn, B. lapidarius, B, humilis, B, pascuorum und B. bortorzzz). Bemerkens-
wert ist, daß sich die Anengruppen 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 Rüssellängen. In Figur 58 sind die Rüssellängen der einzelnen
Hummelarten abgetragen und ihre jeweilige Haupt-Futterpflanze angegeben;
zugrundegelegt wurden dabei die Rüssellängen der Arbeiterinnen, da sie in ihrer
Individuenzahl überwiegen und ihnen somit die größte Bedeutung bei der Bestäu-
bung einzelner Pflanzenarten zukommt. Die unterschiede zu den weibchen
(Königinnen) und Männchen sind der Tabelle 34 zu entnehmen; in der Regel ist
der Rüssel der Königinnen länger, der der Männchen ki.irzer.

Aufgrund des altersunabhängigen intraspezifischen Größen-Polymorphismus bei Hum-
meln (FREE & BUTLER 1959) veriieren die Rüssellängen zum Teil beträchtlich (MORSE
1977). unterschiede von 3-4 mm sind in einer Population die Regel. Die in Figur 5g dar-
gcstellten Wcrte geben eine solche durchschnittliche Variationsbreite an. Ubcr die Strategie
der innerartlichen Rüssellängen-Variation wird die intraspezifische Nahrungskonkurrenz
stark verringert.

Die beiden Hummelaften mit der geringsten Rüssellänge besuchen vorwiegend
Coronilla aaria, die mit der größten Centaurea scabiosa. Dieses Ergebnis steht in
unmittelbarem Zusammenhang mit der Erreichbarkeit des Nektars. Die Kron-
röhre von Coronilla aaria hat eine Tiefe von 5-8 mm, die von Centaurea scabiosa
ist 11-12 mm tief.

Bereits das Neben-Pflanzenspektrum (Tab. 35) zeigr, daß es keine völlige Fesr-
legung: langrüsselige Hummelarten/tiefkronige Blüten, kurzrüsselige/wenig tief-
kronige Blüten gibt, wie dies manche Autoren annehmen (2.B. BRIAN 1957,
PRICE 1975, INoUYE l98O). Dagegen srimmt dieses Ergebnis gut mit den Be-
funden von WrLsoN (L975), HETNRTCH (1976b), RANTA & LUNDBERG (1980)
und RANTA (1982) überein, die für die meisten und besonders die längerrüsse-
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ligen Hummelanen ein breiteres Nahrungspflanzen-spektrum nachweisen. Eine
Verteilung der Nahrungsressourcen erfolgt bei den einzelnen Hummelarten nach
Konkurrenz und Sammele rfolg. Zwtr kann eine längerrüsselige Hummelart fast
jede Blüte besuchen, dennoch ist sie in ihrem Sammelerfolg an Blüten mit einer
geringeren Kronentiefe kurzrüsseligeren Hummeln, die diese ökonomischer, mit
weniger Energieaufwand, nutzen können, unterlegen (tNouyE 1980, RANTA &
LUNDBERG L982). le enger das Verhältnis Rüssellänge/Kronriefe, desto gerin-
ger ist der Energieaufwand bei der Nahrungsaufnahme. Aus diesem Grund sind
kurzrüsselige Hummelarten langrüsseligen keinesfalls Konkurrenz-unterlegen.

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

Die meisten Hummelarten haben ihre höchste Aktivitätsdichte im Juli. Für
diese Zeit ist zu vermuten, daß der zwischenanliche Konkurrenzdruck um die
Nahrungsressourcen besonders groß ist. Eine Möglichkeit zur Konkurrenzver-
minderung besteht in einer zeitlichen Verlagerung der Sammelaktivität. Deutlich
ist dieses Phänomen an B. terrestrls und 8. lucorum zu erkennen. Beide nutzen
dieselbe Haupt-Futterpflanze und unterscheiden sich auch kaum in dem sonst ge-
nutzten Pflanzen-Spektrum. Die Rüssellängen beider Arten sind gleich. B. luco-
rum verlagert seine Haupt-Sammelaktivität 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 nurzen, gehen sich zeit-
lich möglichst aus dem Wege (Tab. 36).

Tabelle 36. Haupt-Futterpflanze, Aktivitätsmaximum, Nahrungs-Nischenbreite (NB) und
Rüssellänge (RL) einiger Hummelarten des Untersuchungsgebietes.

Haupt-Putterpf Ianze Art rnit elnem Aktivltä
Anfang bis ültte JuIj,
Bombus lN- | nr,

:smaxinum
Ende alull
Bornbus lN-I RL

coronLlla varla terrest!Ls 8, 15 8-9 lucorum 5,34 8-9
Centaurea scabLosa sylvarum

Iapldarius
hortorun

8r58
619
5. 14

10-12
10-12
14- 16

hunllis
pascu-
orum

5r8
lor 55

10-12
12-1 3

Arten, die dennoch zum selben Zeitpunkt mit ihrer Haupt-Sammelaktivität
im Gebiet zusammentreffen, zeigen wesentliche Unterschiede in ihren Rüssel-

längen und dadurch bedingt in der Nutzung des übrigen Nahrungspflanzen-
Spektrums (s. Tab. 35 und 36\. B. lapidaruzs e'ntgeht dem Konkurrenzdruck von
B. syloarum durch Ausweichen auf Centaurea iacea, B. humilis nutzt im Neben-
Pflanzenspektru,m Coronilla oaria, B. pasuorum Origanum l)ulgare.

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

Ein Phdnologievergleich der Jahre 1979 und 1980 für die Gattungen Bombus
:.rnd Halictus/Lasioglossum (s. Fig. 35) ergibt, daß die unterschiedlichen Blüten-
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besuchs-Häufigkeiten beider Gattungen mireinander korrelieren: von der Gat-
tung Bombus konnten im Juli 1979 sehr hohe, von der Großgattung Halictus/
Lasioglossum nur sehr niedrige Blütenbesuchs-Zahlen festgestellt werden; im Juli
1980 hingegen lagen die Verhältnisse genau umgekehn (Kap.5.1.6.2, s. auch
Fig. 35). Dieses Ergebnis legt den schluß nahe, die hohe Konkurrenzüberlegen-
heit der Gattung Bombus als Ursache für die geringen Blütenbesuchs-Aktivitäten
der Großgattwg Halictus/Lasioglossum im Juli 1929 anzunehmen, zumal viele
Halictus/Lasioglossurn-Arten aufgrund ihrer sozialen Lebensweise ein großes
Nahrungspflanzen-spektrum nutzen können. Eine nähere Analyse der blütenöko-
logischen Ergebnisse zeigt jedoch, daß nur wenige pflanzenaften von beiden Gat-
tungen in größerem Ausmaß gemeinsam besucht werden. In diesen Fällen füh-
ren die geringeren Blütenbesuchs-Zahlen der Gattung Bombus im Jahr 1980
nicht gleichzeitig zu einer Erhöhung der der Großgattung Halictus/Lasioglossum.

6.2.3 Lepidoptenen

Die Lepidopteren besuchten 48 Pflanzenarten und damit 67,6 7o der entomophi-
len Arten des Untersuchungsgebietes. Die Tabelle 37 führt die einzelnen lrpi-
dopteren-Arten auf und gibt die Anzahl der festgestellten Blütenbesuche an.
Diese Ergebnisse werden im folgenden - nach den verschiedenen Lepidopteren-
Familien aufgegliedert und der Tabelle 37 folgend - besprochen. Berücksichtigt
sind hier nur die arten- und/oder individuenreicheren Familien (Beschreibung
und Diskussion der Ergebnisse der übrigen Familien s. KRATOCHwTI 1983a).

Erstaunlicherweise gibt es über Blütenbesuche von Lepidopteren nur sehr wenige Anga-
ben (2.B. KNUTH 1898ff.) und mit wenigen Ausnahmen (2.8. STEFFNy 1982) so g.rt wie
tiberhaupt kcine blütenökologisch-quantitativen Studien über Falter-Zönosen. Vergleichs-
daten finden sich verstreut in zahlreichen Einzelarbeiten, eine Literaturauswertung ist ent-
sprechend schwierig. Die meisten Lcpidopterologen schenkten den Larvalpflanzen besonde-
re Aufmerksamkeit und nicht den Nektarpflanzen der adulten Falter. Aus diesem Grund war
ein Literaturvergleich, wic er bei den apoiden Hymenopteren durchgeführt wurde, kaum
möglich.

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

6.2.3.1 Pieridae

Im untersuchungsgebiet kommen sowohl Pieriden-Anen mit einem recht breiten
Nahrung;spflanzen-Spektrum vor (2.B. Artogeia napi Ng =7,86) als auch solche,
die - zumindest nach den vorliegenden Daten - als stenanth einzustufen sind
(2.8. Antbocbaris cardamiloes Ng = 1,34).

Anen mit einem bivoltinen Zyklus (Artogeid napi, Colias australis, pieris
brassicae) und solche, die als Adultüberwinterer im Jahr zweimal im Faltersta-
dium zu verschiedenen Jahreszeiten vorkommen (Gonepteryx rbamni\, zeichnen
sich durch höhere Werte in der Nahrungs-Nischenbreite aus. Dagegen hat die
monovoltine Art Antbocbaris cardamines eine starke Nahrungspflanzen-präfe-
renz für 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, daß die sonst von A. cardamine,s genutzren Nektarquellen
(vorwiegend cruciferen) im untersuchungsgebiet und auch in der unmittelbaren
umgebung fehlen. Eine für diese Art besonders große Bedeutung hat cardamine
pratensis- Sie dient außer als Nektarquelle gleichzeitig auch als Futterpflanze für
die Raupen, die an ihr oligophag leben. Als einzige crucifere blüht zur Flugzeit
von.4. cardamines im Gebiet nw Arabis hirsuta, diese jedoch in geringer Blu-
mendichte, An ihr konnre der Falrer ebenfalls beobachtet werden.

Nach dem ökologischen verbreitungstyp gehön A. cardamines zu den meso-
philen Arten des Übergangsbereiches Wald/Offenland mit ausschließlich eurosi-
birischer Verbreitung. Bei der Futterpflanze cardamine ptatensis läßt sich sehr
gut die Entstehung der wiesensippen aus waldsippen cytotaxonomisch ableiten:
Im wald kommen di- und retraploide cytotypen vor, auf wiesenstandorten nur
tetraploide (DERscH 1969). Es ist sehr wahrscheinlich, daß Ä. cardamines ur-
sprünglich ebenfalls eine Falterart lichter, feuchter wälder oder auch von Bu-
chenwäldern mit eingestreuten kleinen Feuchtstandorren war.

Zu den bevorzugren Nektarpflanzen gehören weiterhin viola-Arten (im un-
tersuchungsgebier: viola birta; nach KNUTH (lg9gff.): viola reichenbacbiana
und 7. canina).

Ln Globularia punctata konnte noch eine weitere pieriden-Art in hohen
Blütenbesuchs-Zahlen festgestellt werden: Leptidea sinapis. Dies ist um so er-
staunlicher, als diese Art in anderen Gebieten völlig andeie Nahrungspräferenzen
besitzt; so fand srerrNv (1gs2) L. sinapis am scliönberg bei Freib"uig und auch
bei Hanheim südlich Breisach vorwiegend an Lotus corniculatusi WIKLUND
(1977) in Schweden wies die An an Lathyrus montanus nach.

Es ist sehr wahrscheinlich, daß die ursache für diese lokalen unterschiede in
der Phänologie der Nektarpflanzen hegt. Lotus corniculatus isr zur Flugzeir von
L. sinapis im untersuch-ungsgebier nur in geringer, Globularia punüat; d,agegen
in sehr hoher Blumendichte vorhanden. Dennoch fällt auf, ära r. sinafis-im
untersuchungsgebiet auch gerne gelbe Fabaceen anfliegt (so z.B. neben Lotus
corniculatus auch Hippocrcpis comosa lund, Anthyllis iulneraria), keine dieser
Arten jedoch häufiger besucht.

L. sinapis ist die einzige im Gebiet vorkommende pieriden-Art mit zusätzlich
submediterraner verbreitung. Sehr auffällig ist, daß sie viele pflanzenarten nutzr,
die fast ausschließlich auf den submediterranen Bereich beschränkt sind (Hippo-
crepis comosa, orcbis simia, Eupborbia cyparissias, Antbyilis vulneraria). Auch
Globularin punctata ist vorwiegend submediterran verbreitet (JAcER 1970). In
diesen arealgeographischen Zusammenhang passen auch die Ergebnisse von
STEFFNY (1982) und wxr-uNn (797i): Lotus corniculatus ist lurosibirisch-
subozeanisch-submediterran verbreitet lund, Latbyrus montanus mit subatlanti-
schem Schwerpunkt reichr auch bis in den submeäiterranen 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 rbamni. Mit dem längsten Rüssel
innerhalb der mitteleuropäschen Tagfalter (17 mm nach stBrFI.w tggz) k"nn
diese An auch den Nektar sehr tiefkroniger Blüten noch erreichen. Im unter-
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suchungsgebiet war Gonepteryx rhamni häufig an Primula aeris und an Diantbus
cartbusianorum znzttreffen. Primula oerß wird im Gebiet vorwiegend von
Bombyliiden besucht, Diantbus cartbusianorum von Hesperiiden, die ebenfalls
sehr lange Rüssel besitzen (s. Kap. 6.2.3.5 Hesperiidae).

Die Arten Pieris brassicae und Artogeia napi können ein sehr breites Nah-
rungspflanzen-Spektrum nutzen, Die bivoltine Lebensweise und die Tatsache,
daß beide Arten Wanderfalter sind (Binnenwanderer 1. Ordnung; EITSCHBERGER
& STENI.{GER 1980), lassen keine Nahrungsspezialisierung der Adulttiere zu.
Sehr auffällig ist besonders bei der zweiten Generation die große Bedeutung von
Saum-Pflanzenarten, insbesondere von Origanum oulgare. Dies gilt auch für
Colias australzi, eine ebenfalls bivoltine Pieriden-Art, die im Gebiet ein recht
breites Nahrungspflanzen-Spektrum hat.

BLAB & KUDRNA (1982) ordnen Artogeia napibei den mesophilen Offenlandarten ein,
ebenso Colias australis. STEFFNY (1982) stuft A. napi nach Transektuntersuchungen als
Art offenlandbestimmter übergangsbereiche ein, und auch die dort zitierten Autoren
(BERGMANN 1952, OSHAKI L979, 198O) geben eine stärkere Bindung an buschiges Ge-
lände, Waldwiesen und Waldlichtungen an. Das im Untersuchungsgebiet fär A. napi festge-
stellte Nahrungspflanzen-spektrum wird zu 60 Yo von Rasen-, zu 4o o/o von saum-pflanzen-
anen gebildet, was eher dafür spricht, A. napi als Art offenlandbestimmter übergangsberei-
che einzustufen. Ahnliches dürfte auch fllLr Colias australis gelten, eine Art, die bei BLAB
& KUDRNA (1982) als xerothermophile Offenlandart bezeichnet wird und die im Unter-
suchungsgebiet fast zu 5O % Saum-Pflanzenarten besuchte.

Gonepteryx rbamni, eine Waldart mit eurosibirischer Verbreitung, war am
häufigsten an Primula oeris znzutreffen, welche nach ZoLLBn (1954) ihre pri-
mdren Vorkommen auf Waldstandorten der boreomeridionalen Gürtelzone hat.
Leider läßt sich in diesem Falle die Herkunft nicht wie bei cardamine pratensis
cytogenetisch beweisen; die Unterart Primula aeris ssp. canescens kommt jedoch
vorwiegend in Säumen und lichten Wdldern vor. Die Mehrzahl der von KNUTH
(1898ff.) fiür G, rbamni angegebenen Nektarpflanzen gehört 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 aufschlußreiche Befunde. STEFFNy (1982) stellte z.B. an Inachis
io, eine An, die im allgemeinen als Ubiquist eingestuft wird, deutliche Biotop-
Präferenzen fest, die in diesem Fall sogar jahreszeitlich Veränderungen unter-
liegen: Im Sommer trat Inacbis lo im Schönberg-Gebiet bei Freiburg häufig an
Waldwegen auf, im September und Oktober ausschließlich in Offenland- bzw.
Übergangsbereichen Offenland/Wald. Auch im ,,scheibenbuck" flog L io erst
Ende September/Anfang Oktober in höheren Individuenzahlen auf der Halb-
trockenrasen-Fläche, zu einem Zeitpunkt, an dem nur noch wenige andere Fal-
terarten aktiv waren. Eine Begründung für diesen Habitatwechsel liefert das Nek-
tarpflanzen-Spektrum: im Schönberggebiet sind, Eupatorium cannabinum,
Senecio erucifolius und Stacbys officinalis; im ,,scheibenbuck"-Gebiet Solidago
oirgaurea und, Hieracium umbellatun die Nektarpflanzen. Die meisten dieser
häufig von f. io besuchten Blumen lassen sich den Saum-Pflanzenarten zuordnen,
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die früher in den durch den Menschen durch waldweide und Niederwaldbetrieb
licht gehaltenen wäldern sicherlich verbreiter waren, heute jedoch in den dunkle-
ren Hochwäldern weitgehend fehlen. Die Versaumung dei offenlandstandorte
führt zu einer Anreicherung mit solchen Nekrarpflanzen und ,,erzwingt,. einen
ortswechsel der Falterart, die im wald keine zusagenden Nektarpflanzen mehr
findet.

zwar ebenfalls meistens als ubiquisten eingestuft, aber keinesfalls überall
anzutreffen, sind Aglais urticae, cynthia cardui und. vanessa atalanta;Arten, die
sowohl phänologisch als auch hinsichtlich ihres Nahrungspflanzen-spektrums
(Bevorzugung oder sehr häufiger Blütenbesuch an Saum-pflanzenarten) Inacbis
io sehr ähneln. Diese Arten haben alle eine eurosibirische Verbreitung und sind
primär wohl als Arten lichter wälder und ihrer Randbereiche (2.B. Hochstauden-
säume und waldmäntel an Flußläufen) einzuordnen. Auch ihr heutiges Verhalten
hinsichtlich Habitatwahl, Habitatwechsel und ihr bevorzugtes pllanzenarten-
Spektrum gibt uns zumindest Hinweise auf die Habitate der urlandschaft. Die
Bezeichnung ubiquist sollte auf jeden Fall bei diesen Arren nur mit Einschrän-
kung verwendet werden.

Auch Arascbnia leoana ist in diese Faltergruppe mir einzubeziehen, zumal
sie - wie viele der oben genannten Arten auch - im Raupenstadium monophag
an einer Pflanzenart frißt, die in ihrem ursprünglichen vorkommen für ufersäul
me und lichte Stellen von Auwäldern charakteristisch ist: IJrtica dioica.

Fluß- und Bachläufe werder sehr häufig von Hochstauden-reichen Gesellschaften beglei-
tet und sind reich an verschiedenen Umbelliferen-Arten (2.8. Angelica sytvestris, Io-rdlis
japonica, Aegopodium podagraria u.a.). ä. leuana besucht sehr häufig Umbelliferen und
kann die Nektar-reichen Disci mit ihrem für Lepidopteren recht kurzei Rüssel nutzen. Da
der Nektar auf dem Diskus nur in sehr konzentrierter, dickIlüssiger Form abgeschieden wird,
muß ihn der Falter zunächst verflüssigen, um ihn über den Rüssel aufnehäen zu können.
Hierzu dienen Labialdrüsen, die Speichel absondern und den zum Teil sogar kristallinen
Zucker auflösen (STOBER 1927).

Als typische waldan, aber häufig auch an waldrändern und in übergangsbe-
reichen zum offenland zu finden, kann Argynnis papbia gelten. Dieser Falter
ist ebenfalls wie die anderen bisher erwähnten Nymphaliden-Arten eurosibirisch
verbreitet. Im untersuchungsgebiet wurde er bei der Nektaraufnahme nur an
origanum oulgare, einer Saumarr, beobachtet. Die deutliche Bevorzugung von
saum-Pflanzenarten geht auch aus den Beobachrungen von KNUTH (igisrr.),
MAGNUS (1950, 1954), VE'tI,TETTER (195g) und SrnpFNy (1gg}) hervor.

Besondere Bedeutung haben für die bisher genannten Nymphaliden-Arten
Feuchtwiesen-Pflanzenarten, die sich zum Teil auch in staudenfluren häufig
anreichern (cirsium palustre, c. oleraceum, Angelica sylvestris, peucedanum
palustre) und ferner Arten frischer saum-Gesellschaften (Aegopodium podagra-
ria, sambucus ebulus). Auch Arten der Mantelpsellschaften spielen hä;fig ;ine
Rolle (2.B. Rubus fruticosus).

Die übrigen Nymphaliden-Arten besuchen im Gebiet ausschrießlich Rasen-
Pflanzenarten; leider liegen von diesen Faltern jedoch nur wenige Beobachtun-
gen vor. Dennoch fällt auf, daß viele von ihnen nach BLAB & KuDRNA (lggz)
als Arten des offenlandes bezeichner werden. Melitaea pboebe :und, Mellicta
partbenoides sind darüber hinaus zusätzlich submediterran verbreitet, in einer
Region, die reich an lichten wäldern und auch offenen Trockenstandorten ist.
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6.2.3.3 Satyridae

Von dieser Familie liegen besonders von zwei Arten hohe Blütenbesuchs-Zahlen

vor2 Melanargia galathea und Maniola jurtina. Die Flugzeiten und die Aktivitäts-
maxima beider Arten decken sich weitgehend. Wie zu erwarten, verhalten sich

beide Arten hinsichtlich ihrer bevorzugten Nektarpflanzen sehr verschieden.

M. galatbea war am häufigsten an Centaurea scabiosa anzutreffen' M. jurtina
an Origdnum aulgare. Nach den Nischenbreite-Werten können beide Arten zu-

mindest für das Untersuchungsgebiet als stenanth eingestuft werden, wobei M,

galathea die stärkere Präferenz zeigt (Ns = 2,82)' Ein Grund für diese Einni-

schung ist in der unterschiedlichen Rüssellänge beider Arten zu suchen. M.

galatbea mit einem längeren Rüssel (11-13 mm nach KNUTH 1898 ff., STEFFNY

1982) b.ru"ht mit Vorliebe die tiefkronigercn Centaurea-Arten, M. iurtina mit
einem kürzeren Rüssel (9,5-10 mm) die weniger tiefen Blüten von Origanum

aulgare. Die zusätzlich 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 läßt

sich nur M. galatbea als Offenlandart einstufen; dies stimmt auch mit den An-
gaben von ZINNERT (L966> gut überein. M. iurtina besuchte zu einem hohen

Anteil Saum-Pflanzenarten und ist wohl eher eine Art offenlandbestimmter
Übergangsbereiche (s. auch ZINNERT 1966). Dieses Ergebnis deckt sich auch mit
der ausschließlich eurosibirischen Verbreitung dieser Art. Melanargia galatbea

ist zusätzlich pannonisch verbreitet, kommt jedoch auch im submediterranen

Bereich vor.
Leider liegen für die anderen Satyriden-Arten nur wenige Beobachtungen vor.

Unter Berücksichtigung der Literatur lassen sich jedoch - nach dem oben ange-

führten Beispiel - ähnliche Tendenzen feststellen, die einen Zusammenhang

zwischen arealgeographischer Verbreitung und genutztem Nahrungspflanzen-

Spektrum erkennen lassen.

Ein bevorzugter Besuch von Saum-Pflanzenarten kommt bei Coenonympha

pampbilus, Apbantbopus hyperantbus lnd Lasiommctta maera vor, Arten, die bei

BLAB & KUDRNA (1982) als Offenlandarten eingestuft werden. AIle drei Arten
sind eurosibirisch verbreitet, Lasiommata maera zusätzlich pannonisch. Auch
die Transektuntersuchungen von STEFFNV (7982) lassen zumindest für Apban-

tbopus byperanthus eine stärkere Bindung an Saum- und Mantelgesellschaften

erkännen. Nach ZWNERT (L966) kommen alle diese Arten mit Ausnahme von

coenonympba pampbilus auch an waldrändern und in lichten wäldern vor.

Anders liegen die Verhdltnisse bei Lasiommata megerat Der Falter war im
Untersuchungigebiet vorwiegend an Rasen-Pflanzenarten anzutreffen, was mit
der zusätzlichen submediterranen Verbreitung gut übereinstimmt. Nach Zn'INERT

(L966) meidet diese Art auch Wälder.

Ein Vergleich der Arten bezüglich ihrer arealgeographischen Verbreitung und

dem vorwiegend genutzten Nahrungspflanzen-spektrum macht die bereits an

anderer Stelle d argelegten Z usammenhänge deutli ch,
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- Anen mit zusätzlicher submediterraner verbreitung sind im wesenrlichen
offenlandarten und zeigen eine Blütenbesuchs-präferenz an Rasen-pflanzen-
arten,

- Arten mit eurosibirischer und zum Teil auch pannonischer Verbreitung sind
im wesentlichen Arten offenlandbesrimmter übergangsbereiche oder Arten
lichter wälder. sie lassen vor allem eine stdrkere Bindung an saum-pflanzen-
aften erkennen.

6.2.3.4 Lycaenidae

Gegenüber den mesophilen Satyriden sind viele der im Gebiet vorkommenden
Lycaeniden-Arten xerothermophil. Ein großer Prozentsatz dieser Arten hat eine
zusätzlich submediterrane und pannonische Verbreitung. Sehr auffällig ist die
große Bedeutung von gelben Fabaceen einerseits (besonders Hippocrepis comosa,
die auch für viele Arten die Raupen-Futterpflanze ist, in geringerem Umfang
auch Anthyllis aulneraria und Lotus corniculatus) und andererseits die Bedeu-
tung der Saum-Pflanzenart Origanum aulgare. Solche Saum-Pflanzenarten (2.8.
auch Aster amellus, in geringerem Umfang Coronilla oaria, Peucedanum ceroaria
und, Geranium sanguineum) werden besonders häufig von Schmetterlingsarten
mit zusätzlich pannonischer Verbreitung besucht: Heodes tityrus und Lysandra
bellargus. Dennoch konnten von diesen Arten auch Blütenbesuche an gelben
Fabaceen festgestellt werden. Alle zusätzlich pannonisch verbreiteten Lycaeni-
den-Arten kommen auch im submediterranen Raum vor. So ist auch der Blüten-
besuch an Hippocrepis comosa - ebenfalls submediterran verbreitet - arealgeo-
graphisch zu deuten.

Wie verhalten sich nun die holarktisch und eurosibirisch verbreiteten Arten
blütenökologisch? Von Lycaena pblaeas mit holarktischer Verbreitung liegt aus
dem Untersuchungsgebiet nur die Beobachtung eines Blütenbesuchs an Hippo-
crepß comosa vor. Die Angaben in KNUTH (1898ff.) lassen auf ein recht euryan-
thes Verhalten schließen. Besucht werden von diesem Falter auch zahlreiche
Saum-Pflanzenarten (Origanum oulgare, Hieracium umbellatum), ferner auch
Arten von Hochstauden-Gesellschaften frischer Standorte (2.8, Angelica sylae-
srrls).

Auch die Anzahl der beobachteten Blütenbesuche bei den folgenden Arten
ist recht gering. Dies gilt sowohl für das Untersuchungsgebiet als auch für 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 verzichter werden.

Callopbrys rubi uat im Untersuchungsgebiet häufiger an Hippouepis comosa
wd, Euphorbia cyparissias auf. Durch den kurzen Rüssel (5,5 mm nach STEFFNv
1982, 8 mm nach KNUTH 1898ff.) kann der Falter nur Pflanzenarten erfolgreich
besuchen, die ihre Nektarquellen nicht allzu tief verborgen haben. Die Aufnahmc
von Nektar an den Nektardrüsen von Euphorbia cyparissias scheint auf ähnliche
Weise zu erfolgen, wie es bereits f.jrr Arascbnia leoana an Umbelliferen beschrie-
ben wurde. C. rubi ist sicher auch in der Lage, sich an Umbelliferen zu ernähren;
diese fehlen jedoch blühend im untersuchungsgebiet zur zeit des Auftretens der
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Art im Frühjahr. C. rubi wird von BLAB & KUDRNA (1982) als Falter offenland-
bestimmter Übergangsbereiche eingeordnet. Nach seiner Verbreitung ist er auf
die eurosibirische Region beschränkt. Für den Nachweis einer stdrkeren Bindung
an Rasen-, Saum-, Mantel- oder Wald-Pflanzenarten liegen noch zu wenige
Beobachtungen von Blütenbesuchen vor. Besuche wurden nach Literaturangaben
u.a. an Cardamine Pratensis (s. das Beispielvon Anthocbaris cardamizes) und an

S orb us au cuparia beobachtet.
Auch für die anderen Lycaeniden-Arten mit eurosibirischer Verbreitung (Ca-

pido minimus, Glaucopsycbe alexis wd Cyaniris semiargus) liegen nur wenige
Beobachtungen vor, die keine eindeutige Koinzidenz aufzeigen. Erstaunlich ist,
daß Cupido minimus und Glaucopsycbe alexis trotz eurosibirischer Verbreitung
als xerothermophile Offenlandarten eingestuft werden. Cyaniris semiargus be-
sitzt eine größere ökologische Amplitude, auffällig ist jedoch auch ein Vorkom-
men an offenen Standorten. Solche Habitate waren in der ,,Urlandschaft" sicher
nicht häufig und großflächig verbreitet (s. dazu auch die Bemerkungen von
MALICKY 1970). AIs häufig im Untersuchungsgebiet aufgesuchte und in der
Literatur ebenfalls genannte Nektarpflanzen fallen auf,

- bei Cupido minimus' Antbyllis aulneraria (3 von 5 Besuchen); s. auch KNUTH
1 898ff.;

- bei Glaucopsycbe alexis: im Untersuchungsgebiet ntr Hippocrepis comosa;

- bei Cyaniris semiargus, 13 von 24 festgestellten Blütenbesuchen an Lotus
corniculatus (SrnrrNv 1982), ebenso Angabe von Blütenbesuchen anAntbyllis
aulneraria :und Lotus comiculatus bei KNUTH (1898ff.).
Cupido minimus kommt in den Alpen bis in Höhen von 3oOO m vor und besiedelt hoch-

alpine Rasen und Zwergstrauchheiden (MALICKY 1970). Als Futterpflanze der Raupen
dient vorwiegend Anthyllis oulneraria. Auch Cyaniris setniargus läßt sich bis in die subalpine
Stufe (bis 22OO m) nachweisen. Als Raupen-Futterpflanze kommt auch hier Anthyllis
uulneraria in Betracht. Anch Glaucopsyche tritt noch in Höhenlagen bis gut 2OO0 m auf.
Lysandra bellatgus und L. coridon kommen in den Kalkalpen bis zu einer Höhe von 2oOo m
vor (s. ZINNERT 19661.

In diesem Zusammenhang sei auf die Sippenentstehung von zahlreichen unse-
rer Wiesenpflanzen aus einerseits submediterranen, andererseits auch alpinen di-
ploiden Anen hingewiesen (EURoNDoRFER 1970, LANDoLT l97O). Beispiele
hierfür sind : Lotus c orniculatus, On o bry cbis oicüfolia, Antbyllis aulneraria, abet
auch Scabiosa columbaria und Centaurea scabiosa.

Antbyllis oulneraria und Lotus corniculatus haben offenbar natürliche Stand-
orte auf Kiesinseln (so z.B. im Epilob ietum f leis cheri, s.MooR
1958). So schreibt z.B. FURRER (1919) über Flußläufe im Bormiesischen,
,, auf den noch vegetationslosen Bachkieswüsten sind zwischen 1200 und
l3OO mimmerund immerwiederanzutreffen . . . Antbyllis oulneraria s.1.. . . "

Auch Glaucopsycbe alexis wd Cyaniris semiargus sind an solchen Standonen
zu finden. MALICKY (L97O') nennt zwei andere Lycaeniden-Anen,Plebejus argus
und P. idas, als typische Flußgeröll-Bewohner. Außerdem ist ein weiterer Hin-
weis von FURRER (1919) wertvoll, der das häufige Vorkommen von Ameisen
auf diesen Kiesinseln betont, denn viele Lycaeniden-Anen leben mit diesen im
Larvenstadium in Symbiose (MALICKY 1969). Auf die Bedeutung von Kiesinseln
für apoide Hymenopteren wurde bereits hingewiesen.
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6.2.3 .5 Hesperiidae

Ein besonderes Merkmal der Vertreter dieser Familie ist ihre Rüssellänge, die im
Durchschnitt größer ist als die der meisten Tagfalterarten. So wird Ocblodes
oenatus mit einer Rüsellänge von 16 mm im Untersuchungsgebiet nur noch von
Gonepteryx rbamni mit 17 mm übertroffen. Aus diesem Grund verwundert es

auch kaum, daß die Arten dieser Familie gut in der Lage sind, auch Nektar aus

sehr tiefkronigen Blüten aufnehmen zu können. Ocblodes penatus konnte im Un-
tersuchungsgebiet häufig an Diantbus cartbusianorun beobachtet werden und
besuchte ebenfalls Centaurea-Arten und die sonst nur von langrüsseligen Hum-
melarten genutzte Stachys officinalis. Das Pflanzenarten-Spektrum von O. oena'

tezs ist recht breit (Ng = 6,05), eindeutige Präferenzen für bestimmte Pflanzen-
anen sind nicht festzustellen. Nur zwei weitere Lepidopteren-Anen konnten im
Untersuchungsgebiet noch höhere Nahrungs-Nischenbreiten verzeichnen (Arto-
geia napi Ns = 7,86 und, Lictoria acbilleae Ns = 9). Sehr auffällig ist bei O.

uenatus die Bevorzugung rotvioletter (zu 64 %) und blauvioletter Blüten (zu
27 Vo). Für die anderen Hesperiiden-Arten liegen für eine Interpretation sowohl
aus dem Untersuchungsgebiet als auch in der Literatur kaum Daten über Blüten-
besuche vor.

F;j.r O. oenatzs, eine Art mit ausschließlich eurosibirischer Verbre itung, kann
ebenfalls keine Bevorzugung von Saum-Pflanzenarten festgestellt werden, eher
eine solche für Rasenarten.

6.2.3.6 Zygaenidae

Die größte Bedeutung als Nektarpflanzen haben für die im Untersuchungsgebiet
vorkommenden Arten dieser Familie Centaurea scabiosa, Knautia araensis und
Scabiosa columbaria. Die Blütenbesuche an diesen drei Pflanzenanen verteilen
sich jedoch sehr gleichmäßig, eine Bevorzugung einzelner dieser Arten konnte
nicht festgestellt werden. Auch sind die Werte der Nahrungs-Nischenbreiten bei
den Zygaeniden, von denen höhere Blütenbesuchs-Zahlen vorliegen, recht hoch
(Lictoria achilleae Ns = 9,0; Zygaena filipendulae Ns = 5,26). Als entscheidend
für die Auswahl bestimmter Nektarpflanzen scheint bei den Zygaeniden der
Blumentyp (Köpfchenblume) und die Blütenfarbe (rot-blauviolett) zu sein.

Erstaunlich ist nun die Tatsache, daß alle Zygaeniden-Arten zum gleichen
Zeitpunkt im Jahr im Untersuchungsgebiet ihr Aktivitätsmaximum erreichen.
Vielleicht liegt die Konkurrenzvermeidung in dem unterschiedlichen Ausmaß der
Nektarnutzung begründet, auf die die verschiedenen Rüssellängen der im Gebiet
vorkommenden Zygaeniden-Arten hinweisen (Tab. 38).

Tabelle 38. Rüssellängen verschiede-
ner Zygaeniden-Arten des Untersu-
chungsgebietes (Maße nach STEFF-
NY 1982).

1 1 t'.un

9r5 nm

8r5 rnm

8rO mn

6,5 nun

Zygaena filipendulae
Burgeffla transalplna
Thermophlla melllotl
Lictorla achllleae
Agrunenla carnlollca

42 Phytocoenologia 11
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Sehr auffällig ist, daß die überwiegende Mehrzahl der Blütenbesuche an Rasen-
Pflanzenarten festzusrellen ist (94 7o). Mit Ausnahme von Tbermopbila meliloti
(nach Bleo & KUDRNA 1982 als waldart eingestuft) und Zygaena filipendulae
(mesophile Art offenlandbestimmter übergangsbereiche) gehören alle anderen
im Gebiet vorkommenden Zygaeniden der Gruppe der xerothermophilen Offen-
landarten an. AIle Vertreter der ,,Blutströpfchen" sind zusätzlich auch subme-
diterran und pannonisch verbreitet. Eine zusätzlich submediterrane Verbreitung
haben auch die Nektarpflanzen centaurea scabiosa und, scabiosa columbaria.
Knautia araensis selbst ist eurosibirisch verbreitet; an anderer Stelle wurde im
Zusammenhang mit d,er zn Knautia araensis stenanthen Andrena battorfiana auf
die Herkunft der Ausgangssippen hingewiesen, die ebenfalls im mediterranen
Bereich liegt. REISS &TREMEwAN (1967) nehmen an, daß die stammesgeschicht-
Iich ältesten Zygaeniden in der Mittelmeerregion und den Randgebieten enrstan-
den sind. Eine große Bedeutung kommt auch dem iranoturanischen Raum als
Mannigfaltigkeitszentrum zu.

Es gibt Hinweise darauf, daß diese Region zu den wichtigen Entstehungszentren der
Zygaeniden gehörte, darauf deuten z.B. auch die Raupen-Futterpflanzen: Eine der ältesten
Untergattungen (Agrumenia) lebt in der Regel im Raupenstadium an hartblättrigen, sklero-
phyllreichen Fabaceen (REISS & TREMEWAN I,c.). Als solche kommen besonders manche
Astragalus-Arten in Betracht, von denen sehr alte, isoliert stehende Sippen (Sektion Carage-
zel/a) ausschließlich im Südost-lran, in Afghanistan bis ins angrenzende Pakistan in den dorti-
gen lgelstrauch-Heiden vorkommen (PODLECH 1973; s. auch GAMS 1956). Das Mannig-
faltigkeitszentrum der Gattung Astagalus ist mit über 7oo Arten der Iran (RECHINGER
1951). Die jüngere Unterglttnng Zygaena lebt im Raupenstadium an weichblättrigen Faba-
ceen, die erst seit dem Miozän vorhandene Untergattung Mesembrynus an Umbelliferen,
Compositen und Labiaten.

Die Bindung an Fabaceen kann u.a. auch eine Erklärung darin finden, daß
viele Arten dieser Pflanzenfamilie zur Cyanogenese befähigt sind (s. z.B. BRIGGS
& WALTERS 1969, URBANSKA I982, URBANSKA-WoRYTKIEWIEZ, SCHWANK
& FOSSATI 7979). Zygaeniden schützen sich durch über die Raupen-Futterpflan-
ze aufgenommene Cyan-Verbindungen (cyanogene Glycoside) vor Fraß-Feinden.
Ihr buntes Kleid dient darüberhinaus auch als Warntracht. Aus diesem Grund
zeigen Zygaeniden auch kein Fluchtverhalten, wenn sie an Blüten gesrörr werden.

Auch Schmetterlingsarten anderer Familien fressen im Larvenstadium an,,cyanogenen"
Fabaceen, so z.B. Polyommatus icarus an Lotus corniculatus, Die Larven können ein Enzym
synthetisieren, die Rhodanase, das Cyanide in unschädliche Thiocyanate umwandelt (LANE
1962).

6.3 Die Größe des Blütenbesucher-Spektrums und ihre möglichen Ursachen

Da den apoiden Hymenopteren unter allen blütenbesuchenden Insektentaxa für
die Bestäubung die größte Bedeutung zukommr, wird die folgende Analyse nur
für diese Insektengruppe und die von ihnen bestäubten Pflanzenarten durchge-
führt. Die apoiden Hymenopteren besuchen und nurzen mit wenigen Ausnahmen
alle entomophilen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes als Nektar- und/oder
Pollenquelle. Daher kann auf eine nähere Charakterisierung dieser Pflanzenarten
nach Familienzugehörigkeit, pflanzensoziologischer Zugehörigkeit, Arealtyp,
Blumentyp u.a. an dieser Stelle verzichter 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 großen Blürenbesucher-Kreis (Tab. 23). Neben der Bienenarten-
Zahl sind auch die Individuenzahlen zu berücksichtigen.

Zur Erfassung der Größe und der Spezifität des Blütenbesucher-spektrums
kann die Formel zur Berechnung der Nischenbreite (CoLwELL & FuruyMA
l97l; s. ausführlich Kap. 3.6) verwendet werden. Hier bedeutet ein kleiner Wert
ein sehr enges Blütenbesucher-Spekrrum von Bienenarten, die eine hohe Präfe-
renz im Blütenbesuch zeigen, ein hoher Wert ein sehr großes Blütenbesucher-
Spektrum mit zahlenmäßig weitgehend gleichverteilten Blüre nbesuchs-Zahlen der
einzelnen Insektenarten.

Berücksichtigt werden im folgenden nur Pflanzenarten, bei denen mehr als
zehn Blütenbesuche vorliegen (38 Pflanzenarten). Im Durchschnitt gab es etwa
40 Blütenbesuche apoider Hymenopteren pro Pflanzenart. Da die Blürenmorpho-
Iogie einen wesentlichen Einfluß auf die Größe des Blütenbesucher-Kreises hat,
ist zu erwarten, daß ein kausaler Zusammenhang zwischen Blumentyp und Grö-
ße des Blütenbesucher-Spektrums bestehr. Eine Aufschlüsselung der Pflanzenar-
ten nach ihrem Blumentyp und ein Vergleich der Werte ihrer,,Blürenbesucher-
Breite" innerhalb einzelner Artengruppen gleichen Blumentyps läßt große Unter-
schiede erkennen (Tab. 23).

Als eine Ursache für unterschiedlich große Blütenbesucher-Kreise muß der
Blühzeitpunkt 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 Pflanzenarren mit Scha-
le nblumen, die im März und April blühen (Pulsatilla aulgaris und Potentilla taber-
naemontani) erwartungsgemäß auch einen wesentlich geringeren Wert in der
,,8 I ü t e n b e s u c h e r - B r e i t e" als solche, die zu Zeiten großen lnsek-
tenfluges im Juni und Juli blühen (Geranium sanguineum, Helianthemum num-
mularium). Pflanzenarten mit Werten der Größe 1O kommen nur in den Mona-
ten Mai bis August im Untersuchungsgebiet vor. Diese Arten verteilen sich phä-
nologisch recht gleichmäßig auf diese vier Monare höchster Bienenaktivität: Im
Mai bietet sich Euphorbia cyparissias (eine Scheibenblume) unspezialisierten Bie-
nenarten, im Juni Geranium sanguineum und im luli Heliantbemum nummula-
rium an. Linum tenuifolium und Anthericum ramosum erre ichen im J uli ebenfalls
ihr Blühmaximum, ihr Wert der ,,Blütenbesucher-Breite" liegt jedoch deutlich
unter dem von Heliantbemum nummulariurni die Blütendichte beider Arten ist
auch wesentlich geringer als bei der letztgenannten Arr. Im August blüht Ori
ganum aulgare, das aufgrund seiner recht kurzen Blütenröhre (4-6 mm) trotz
Dorsiventralität (Lippenblume) zahlreichen Bienenarten zugänglich ist. Der
Prozentsatz kurzrüsseliger Bienenarten ist jedoch in dieser Jahreszeit schon recht
gering. Vor allem Hummelarten besuchen in be.sonders großer Anzahl Origanum-
Blüten; daneben auch einige soziale Halictus/Lasioglossum-Arten wie Halictus
simplex, Lasioglossum calceatum u.a. Die geringen Werte von ,,Blütenbesucher-
Breiten" bei spät im Jahr blühenden Scheibenblumen erklären sich daraus, daß
zu dieser Zeit bereits weniger Bienen fliegen,

Die meisten der Lippen- und der Schmetterlingsblumen zeigen, obwohl viele
von ihnen auch in sehr großer Blumendichte vorkommen (Hippocrepis comosa
und Coronilla oaria sogar Blumenwellen-bestimmend), sehr geringe Werte in der
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Tabelle 39. Die nach Blumentypen aufgeschlüsselten Pflenzenarren, der Monat ihres Blüh-
maximums und die Breite ihres Blütenbesucher-spektrums (nähere Erläuterungen s. Text);
x-x: Zeit größter Bienenaktivität; o; Saum-Pflanzenarren.

,,Blütenbesucher-Breite", obwohl sie zu Zeiten größer Bienenarten-Zahl und
-Aktivität blühen. Bei diesen Arten ist allen kurzrüsseligen Bienen durch den Blü-
tenbau der zugang zu den Nektarquellen verwehrt. Als Blütenbesucher kommen
nur wenige langrüsselige große Bienen und Hummeln in Frage; letztere können
darüberhinaus aufgrund ihrer großen Lernfähigkeit solche komplizierteren Blu-
men gut ,,handhaben". Mit Ausnahme der wenig tiefkronigen Arten Origanum
oulgare, Tbymus pulegioides und onobrychis uicüfolia liegen die werte der
,,Blütenbesucher-Breite" bei allen anderen pflanzenarten mit Lippen- und
Schmemerlingsblumen unter fünf.

Arten mit Köpfchenblumen besitzen dagegen höhere 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 Blürenbesucher-spektrum finden wir bei den campanula-Arten.
Ihr durchschnittlicher wert der ,,Blütenbesucher-Breite" ist dem der Lippen-
und Schmetterlingsblumen sehr ähnlich.

In Tabelle 39 sind die Saum-Pflanzenarten besonders gekennzeichnet. vor der
versaumung der Fläche vor etwa 4o Jahren fehlten diese Arten oder sie waren
nur in geringer Blumendichte vorhanden. Es stellt sich die Frage, o b s i c h
Blumentypen-analoge Pflanzenarten in der Sukzes-
s i o n a b I ö s e n unddamitfürdieimGebietvorhandene Blütenbesucher-
Zönose adäquate Nahrungsquellen weiterhin bestehen bleiben, oder ob es zu
einer wesenrlichen veränderung des Blumentypen-Spektrums kommt. Der erste
Fall (Blumentyp-analoge Pflanzenarten in der sukzession) trifft wohl nur für die
schalenblumen zu, bedingt auch für die Scheibenblumen. Dies ist auch zu erwar-
ten, da Pflanzenarten mit einem solchen Blühsyndrom auch bei einer Anderung
der Zusammensetzung der Blütenbesucher-Gemeinschaft immer mit Bestäubern
(in der Regel Arten mit wenig spezialisierten Mundwerkzeugen) rechnen können.
Als Beispiel sind unrer den schalenblumen im untersuchungsgebiet Heliantbe-
mum nummularium aIs Rasenart und Geranium sanguineum als saumart zu nen-
nen; beide haben einen annähernd gleichen Zeitpunkt des Blühmaximums im
Juni, gleiche Werte in der ,,Blütenbesucher-Breite" und sind fast auf der gesam-
ten Meso b ro met u m-Flächeverteilt.

Als weiteres Beispiel sei das Artenpaar Linum tenuifolium (Rasenart) und
Anthericum ramosum (Saumart) genannt, die neben gleichen werten in der Blü-
tenbesucher-Breite und gleicher Blühzeit beide auf dasversaumte M e s o b r o -

m e t u m g I o b u I a rietosum beschränktsind. Am BeispielderSchei-
benblumen des untersuchungsgebietes läßt sich aufzeigen, daß sich in verschie-
denen pflanzensoziologischen Einheiten Pflanzenarten blütenökologisch ersetzen
und sich somit s t e I I e n ä q u i valent verhalten.Eupborbiacyparissias
besitzt bezeichnenderweise keine Blumentyp-gleiche saumart, die zur selben Zeit
blüht. Sie selbst kommt jedoch häufig auch in Saumgesellschaften vor. Ahnliches
gilt auch fÜrr Heracleum spbondylium wd Daucus carota. Heracleum tritt im Ge-
biet ausschließlich in der Arrhenathererum-Brache, Daucus im Me-
s o b r o metum primuleto sum auf. BeideArten korrespondieren im
Blumentyp mitPeucedanum ceraaria, das auf das M e s o b romerum
g I o b u la r i e t o s u m beschränkt ist und auch erst mit der Versaumung auf-
tritt. Alle drei zuletztgenannren Arten bilden zum selben Zeitpunkt im Jahr ihr
Blühmaximum aus, unterscheiden sich jedoch standörtlich und - dadurch be-
dingt - auch durch ihre kleinräumige Verreilung auf der Fläche.

Eine Veränderung durch die Versaumung fällt besonders bei den schmetter-
lingsblumen (mit der Zunahme von coronilla oaria) tnd, bei den Lippenblumen
(Origanum oulgare) ins Gewicht, Arten, die mit ihrer hohen Blumendichte die
dritte und vierte Blumenwelle im Gebiet bestimmen. Das Blütenbesucher-Spek-
trum von origanum uulgare, dessen Blüten auch von kurzrüsseligen Insekten noch
genutzt werden können, ist sehr groß (so hohe Werte in der ,,Blütenbesucher-
Breite" Ng = 10,49 werden sonst nur von Pflanzenarten mit Schalen- oder
scheibenblumen erreichr). Die meisten Blütenbesuchervon origanzz sind Hum-
meln. Für sie hat die durch die Versaumung bedingte Blumenmengen-Zunahme
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von origanum aulgare zu einer wesentlichen Vergrößerung des Nahrungsange-
botes geführt. Ahnliches gilt zumindest für die erste der drei forgenden saum-
Pflanzenarten: coronilla aaria, vicin sepium, Trifolium alpestre. Alle drei Arten
werden fast ausschließlich von Hummeln besucht. während Trifolium alpestre
und' vicia sepium auf die Randbereiche der Fläche im Kontakt mit Mantelge-
sellschaften beschränkt bleiben, ist es besonders durch die flächenhafte Aus-
dehnung von Coronilla oaria zu einer bemerkenswerten Erhöhung der Nektar-
und Pollentracht für Hummeln gekommen. Zwar konnten Hummelarten auf-
grund ihrer großen Lernfähigkeit auch vor der versaumung zahlreiche pflanzen-
arten nutzen, unter quantitativen Aspekten kam es jedoch erst durch die Versau-
mung zu einer beträchtlichen Erhöhung der Nahrungsressourcen2E, vor allem
deshalb, weil in gemähten Beständen Grdser einen Konkurrenzvorteil haben. Die
Zunahme sowohl von Aster amellus unter den Köpfchenblumen als auch von
Campanula persicifolia unter den Glockenblumen hat zu keiner wesentlichen
Veränderung im jahreszeitlichen Blumentypen-spektrum geführt, zumal keine
dieser Arten eine hohe Blumendichte aufweist und Pflanzenarten mit ähnlichen
Blumentypen bereits im Rasenstadium vorkommen.

Die Pflanzenarten-Gruppe mit einem hohen wert in der ,,Blütenbesucher-
Breite" (in der Regel Arten mit Scheiben- und Schalenblumen) besitzt ein großes
Blütenbesucher-spektrum und die Insektenarren sind zahlenmäßig weitgehend
gleichverteilt; Präferenzen sind nicht feststellbar. Eine Bestäubung solcher
Pflanzenarten ist zwar ebenfalls gewährleistet, Zeitpunkt und Umfang jedoch
von zahlreichen Fakroren abhängig. Auch sind viele Insekten, die diese pflanzen
besuchen, individuenarm, ein Anflug ein und derselben Art weniger häufig. Hin-
gegen läßt ein geringerer Wert der ,,Blütenbesucher-Breite" zwar auf ein enges
Blütenbesucher-Spektrum mit hoher Präferenz schließen, jedoch bedeutet dies
keinesfalls immer, daß Pflanzenarten mit solch niedrigen Werten auch einen
zuverlässigen Blütenbesucher-Kreis besitzen, Letzterer ist im Falle von Hippocre-
pa (s.u.) vorhanden, im Falle von Coronilla oaria nicht (s.u.).

An der Bestäubung von Hippocrepis comosa sind im Untersuchungsgebiet
ausschließlich Osmia-Arten (i.d.R. O. aurulenta) beteiligt. Sowohl die Blütezeit
von Hippocrepis comosa als auch die Flugzeit von Osmia aurulenta fallen im
wesentlichen auf den Monat Mai. Der Zeitpunkt des Blühmaximums von Hippo-
crepis comosa und auch der Zeitpunkt der Hauptaktivitär von Osmia aurulenta
variieren im Vergleich der Jahre nicht. Große Blumendichte-schwankungen und
Unterschiede in der Blühdauer bei Hippocrepis comosa und Veränderungen in
der Individuendichte bei Osmia aurulenta sind ebenfalls im Vergleich der Jahre
nicht zu erkennen. Diese geringe Variation (Zeitpunkt Blühmaximum, Blumen-
dichte, Blühdauer bei Hippocrepis comosa; Hauptaktivitätszeit, Flugzeit und
Individuendichte bei Osmia aurulen ra) spricht für ein recht ,,stabiles" System.

Artch Coronilla oaria besitzt einen recht geringen Wert in der ,,Blütenbesucher-
Breite". Als Bestäuber treten fast ausschließlich Hummelarten auf, die aufgrund
ihrer größeren Vagilität und ihres großen Lernvermögens auch sehr viele andere

2E Zur Bedeutung dieser brachliegenden Halbtrockenrasen für blütenbesuchende Insekten
als Lizenz-Biotope gefährdeter Tierarten s. KRATOCHWIL 1983b, im Druck, ä paräitre;
s. dazu auch WILMANNS & KRATOCHWIL 1983.
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Pflanzenarten nutzen können und somit in vielen Fällen nur ,,unsichere" Bestäu-
ber darstellen. Flugzeit und Individuendichte der verschiedenen im Unrersu-
chungsgebiet vorkommenden Hummelarten variieren im Vergleich der Jahre be-
trächtlich (Fig. 35, 36), und auch Coronilla aaria zeigr eine große jährliche Varia-
tion in Blumenmenge (Tab. 6) und Zeitpunkt des Blühmaximums (Fig. 13, 14).

7. Aspekte der Co-Phänologie, Biogeographie und Co-Evolution

Die Artenzusammensetzung einer Biozönose und damit auch ihrer Teil-Zönosen
ist in vielen Fällen nur aus der Floren- und Faunengeschichte zu verstehen. Wenn
Arten unterschiedlichen Arealtyps syntop vorkommen - wie dies z.B. für die
versaumten Kaiserstühler Halbtrockenrasen gilt - ,,päust(' sich häufig ihre Ge-
schichte ,,durch". Diese ist einerseits eng mit bestimmten abiotischen Faktoren
verknüpft, z.B. mit dem jahreszeitlichen Klimaverlauf im Herkunfts- und llaupt-
verbreitungsgebiet, andererseits aber auch mit zahlreichen biotischen Faktoren,
so mit der Bindung einzelner Pflanzenarten an eine bestimmte Bestäuberfauna
und einzelner Insektenarten an die Pollen- und Nektarnahrung der von ihnen be-
suchten Pflanzenarten.

Damit Arten unterschiedlichen Arealtyps überhaupt syntop vorkommen kön-
nen, müssen bestimmte Voraussetzungen erfüllt sein, die auch die Kaiserstühler
Halbtrockenrasen bieten: Der jahreszeitliche Klimagang schafft sowohl für xero-
thermophile (in der Regel submediterran und subkontinental verbre itete) als auch

Fig, 59. Vergleich von phänologischen und arealgeographischen Zusammenhängen von Vege-
tation, Apido- und Lepidofauna.

I = eurosibirische Phase
II = submediterrane Phase
III = eurosibirische Phase
IV = eurosibirische Phase, subkontinental getönt mit submediterranen Elementen.
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für hygrophile Arten (in der Regel eurosibirische Arten) günstige, jahreszeitlich
gestaffelte Lebensmöglichkeiten.

Ein vergleich der unrer arealgeographischen Gesichtspunkten aufgeschlüssel-
ten Phänologie von Vegetation, Apido- und Lepidofauna macht folgende Zu-
sammenhänge deutlich (Fig. 59): Im Jahresverlauf lassen sich vier phänologische
Abschnitte voneinander abgrenzen, die im folgenden nach dem arealgeographi-
schen Schwerpunkt der sie aufbauenden Arten benannt werden:
1. eurosibirische Phase (I):

im März und April (bei der Lepidofauna im April und Mai)
2. submediterrane Phase (II):

im Mai und Juni
3. eurosibirische Phase (III):

im Juli
4. eurosibirische Phase, subkontinental getönt mit submediterranen Elementen

(IV):
im August und September.
Da sich Vegetation, Apido- und Lepidofauna nach der arealgeographischen

Zuordnung und Phänologie weitgehend identisch verhahen, liegt es nahe, dieses
Ergebnis im Zusammenhang mit den in den Verbreitungsgebieten der Arten vor-
herrschenden Klimabedingungen zu sehen,

- lange Vegetationsperiode im gemäßigten eurosibirischen Bereich

- Beschränkung der Vegetationsperiode im submediterranen und pannonischen
Bereich auf Frühjahr/Frühsommer und Herbst, da Sommer und Hochsommer
zu hohe Temperaturen aufweisen.
Die Bindung einzelner Arten an bestimmte klimatisch begünstigte Jahreszei-

ten in ihrem Hauptverbreitungsgebiet spiegelt sich auch im Untersuchungsgebiet
wider. Auf diese zeitlichen Abschnitte sind wesentliche Entwicklungsabläufe be-
schränkt (Blühzeit und Bestäubung, Haupt-Aktivitätszeit der Insekrenarten,
Fortpflanzung, in einzelnen Fällen auch Brutpflege). Bemerkenswert ist, daß
sich die einzelnen Arten anscheinend innerhalb ihres Gesamt-verbreitungsgebie-
tes weitgehend einheitlich verhalten. Bestimmte phänologische Rhythmen sind
offenbar so stark fixiert, daß auch an den Arealgrenzen kaum Variationen auf-
treten (s.S. 507ft.,561). So herrschen für submeditterane Pflanzenarten in unse-
ren Breiten zwar im Sommer - abgesehen von ausgesprochenen Sonderstandorten
wie z.B. Xerobrometen - ebenfalls günstige Bedingungen, dennoch reagieren sie
phänologisch ähnlich wie in der sommerariden submediterranen Region: sie mei-
den in bezug auf ihre Blühzeit die Monate Juli und August.

Auch die Mahd kann kaum als wesentlicher Phänologie-bestimmender Faktor
bei entomophilen Pflanzenarten angesehen werden, da sich nach dem Brachfal-
len kaum phänologische Veränderungen ergeben, wohl aber Anderungen in der
Artenzusammensetzung.

Ahnliches gilt auch für die submediterran verbreiteren Bienen- und Schmet-
terlingsarten des Untersuchungsgebietes; auch sie beschränken ihre Aktivitäts-
zeit auf Frühjahr/Frühsommer und Herbst. Eine Ausnahme machen nur einige
wenige Arten mit fakultativem Bivoltinismus und mit sozialer Lebensweise. Die
Iokalen Witterungsverhältnisse ermöglichen es ihnen, in Mitteleuropa weitere
Generationen zu bilden.
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Neben diesem - zum Teil auf klimatische Ursachen zurückführbaren - rechr
einheitlichen phänologischen Verhalten der Arten eines Arealtyps haben jedoch
auch rezent wirkende Konkurrenzverhältnisse, die besonders in einer artenrei-
chen Biozönose wirken, einen Einfluß: z.B. die Konkurrenz einzelner Pflanzen-
arten untereinander um eine bestimmte Bestäuberfauna oder die Konkurrenz der
Insektenarten untereinander um bestimmte und zeitlich nur in einer begrenzten
Menge zur Verfügung stehende Pollen- und Nektarnahrung.

Eine Koexistenzmöglichkeit von Arten verschiedenen Arealtyps ist besonders
dann gegeben, wenn bereits bestimmte Adaptationen vorhanden sind, über die
ein Konkurrenzausschlußexistiert ( Pr äad aptat i o ne n zu r K o e xi-
s t e n z ) . Als Präadaptation zur Koexistenz von entomophilen Pflanzenarten
verschiedenen Arealtyps kann die Bindung einer Pflanzenart an einen bestimm-
ten Blütenbesucher-Kreis und die bestimmter Insektenarten an Pflanzenarten des
gleichen Arealtyps angenommen werden. So existieren neben der arealgeogra-
phisch bedingten phänologischen Sonderung auch Unterschiede in den Blüten/
Blütenbesucher-Bindungen der arealgeographischen Teilsysteme. Diese beruhen
in der Regel auf eigenen, co-evolutiv entstandenen Beziehungen in den Zönosen
der Ursprungsgebiete (Fig. 60). Das Arealtypen-Spektrum und viele der im blü-
tenökologischen Teil angesprochenen Phänomene sind häufig nur aus der nach-
eiszeitlichen Vegetations- und Faunengeschichte zu verstehen.

Bevor die in Kapitel 6.2 und 6.3 im einzelnen besprochenen blütenökologi-
schen Ergebnisse in einer synoptischen Übersicht nach arealgeographischen Ge-
sichtspunkten gesondert dargestellt werden, seien zunächst einige phylogene-
tische Aspekte zur Stenanthie und Euryanthie angeführt, die Hinweise über die
Entstehung von Blüten/Blütenbesucher-Bindungen und deren Fort(Höher)-ent-
wicklung geben können.
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wie viele Beispiele in dieser Arbeit zeigen, muß stenanthie an wenige, nah ver-
wandte Pflanzenarten und -gattungen oder eine pflanzenfamilie als ursprüngli-
ches, euryanthes Verhalten hingegen als abgeleitetes Merkmal angesehen werden.
Dies wurde in der Literatur bisher nicht eindeutig herausgestellt.

Eine Entwicklungsreihe läßt sich sehr gut am Beispiel der Gattung Andrena2e
aufstellen: vom ursprünglichen stenanthen zum abgeleiteten ..r.y"nih..t verhal-
ten, d.h. von genetisch fixierter Bindung an bestimmte pflanzenarten zu einem
höheren Maß an Flexibilität in der Nutzung verschiedener Nahrungsquellen
durch größere Lernfähigkeit (s. Kap. 6.2.2.3'). Letztere bildet auc-h das ,,präadap-
tive Plateau" für eine längere Flugzeit einzelner Arten im Jahro und innerhaib
der Andrenidae in einigen Fällen auch für einen bivoltinen Entwicklungszyklus,
der - da sich das Blumenangebot im Laufe des Jahres stetig änderr - nur bei
euryanthen Arten möglich ist.

Innerhalb anderer Familien stellt die Loslösung von stenanrhem verhalten
und damit das Erschließen einer großen Anzahl von pflanzenarten verschieden-
ster Morphologie und Blumenfarbe auch das ,,präadaptive plateau" für eine so-
ziale Lebensweise, die Euryanthie voraussetzr, dar (GroßgatatngHalictus/Lasio-
glo ssum, Gattung B o mb us).

Im einfachsten Falle wird nur eine Pflanzenart oder werden wenige Arten ei-
ner Pflanzengattung als Nahrungsquelle genutzt. Hierbei ist es notwendig, daß
die bevorzugte Pflanzenart als Nektar- und Pollenspender dient (s. Fig. 6la, l_.4).
Solche stenanthen Bienenarren besitzen ein angeborenes Suchbild (TnTBERGEN
1960), das neben Blütenmorphologie, Duft, Blüten- bzw. Blütenstandshöhe u.a.
auch eine bestimmre Blumenfarbe beinhaltet. Je stenanther das Blütenbesuchs-
verhalten einer An, desro stärker ist auch die Bindung an bestimmten Blumen-
farben: Andrena lathyri kommt z.B. fast nur an - für das menschliche Auge -
rotvioletten und violetten Blüten vor (Lathyrus montanus, L. aernus) und zieht
im Untersuchungsgebiet die violetten vicia sepium-Blüten den gelben von Latby-
rus pratensis vor. Auch bei den in Figur 61a, 5 genannten, an Compositen sten-
anthen Bienenarren, ist eine Präferenz für gelbe Blüten- bzw, Blütenstände ein-
heitlich feststellbar. Rotviolette compositen-Blütenstände (2.8. centaurea) wer-
den von ihnen gemieden.

Als Höherentwicklung muß 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
cbamaedrys) als Nektarquelle dient. In diesem Falle ist es sehr wahrscheinlich,
daß 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 Radiärsymmetrie und leicht zugängliche Nektar- und pollen-

Innerhalb der Familie der Andrenidae ist stenanthes Verhalten die Regel. Dies trifft be-
sonders für die ursprünglichere Unterfamilie Panurginae zu, bei der über zwei Drittel
aller Arten sich stenanth verhalten (s. z.B. ROBERTSON 1922); bei der Unterfamilie
Andreninae ist mindestens die Hälfte aller Arten stenanth (s. z.B. PTTTIONI & SCHMIDT
1943);s. auch Kap. 6.2.2.1 und6.2.2.2.
Stenanthe Bienenarten besitzen im Vergleich zu euryanthen Arten eine wesentlich kür-
zere Flugzeit (GRAENICHER 1909, ROBERTSON 1922).
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quellen. Die Nutzung von komplizierteren Blumentypen erfordert meist anstelle
genetisch fixiener Verhaltensmuster ein größeres Lernvermögen.

Mit zunehmender Lernfähigkeit löst sich die enge genetisch festgelegte Bin-
dung an Signalfarben. Anstelle der ,,angeborenen" Stenanthie tritt häufig eine
,,erlernte" 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 Blüten mög-
lichst energiesparend und gewinnbringend auszubeuten. Signalfarben haben hier
eine zeitlich begrenzte Bedeutung je nach Sammelerfolg, der sich mit der jewei-
ligen Farbe der Vorzugspflanze verknüpft.

Innerhalb der monovoltinen Andrena-Arten nutzen z.B. Andrena fuloata, A.
angustior und Ä. uilkella mit ihrer Bevorzugung für Fabaceen kompliziertere
Blumentypen, an denen nur solche Bienenarten erfolgreich sammeln können,
die sich von festgelegten genetischen Verhaltensmusrern gelöst haben.

Bei den bivoltinen Andrena-Arten des Untersuchungsgebietes verhält sich mit
einer Ausnahme (A. bicolor) die erste Generation euryanth, die zweite Genera-
tion zeigt eine starke Präferenz für Umbelliferen, obwohl zur selben Zeit auch
genügend Pflanzenarten anderer Familien (2.8. Compositen) mit blühenden
Arten vertreten sind.

Es hat den Anschein, daß sich in der zweiten Generation in stärkerem Umfang
das ursprünglichere Verhalten ,,durchpausr", daß die erste die ,,eingeschobene,.
Generation in den gemäßigten Breiten mit längerer Vegetationsperiode ist, die
eine stärkere Plastizität in der Nahrungspflanzen-Nutzung besitzt. Da die Unter-
schiede nur eine phänotypische, jedoch keinesfalls eine genotypische Grundlage
in der Generationenfolge haben können, muß einerseits nach bestimmten Aus-
lösemechanismen für dieses unterschiedliche Verhalten der beiden Generationen
(Signalfaktoren), andererseits auch nach Gründen gefragt werden. Während die
Frage nach Steuermechanismen derzeit kaum zu beantworten ist, mag folgender
Gedankengang einige Hinweise auf mögliche Gründe geben:

Bemerkenswert ist, daß es sich bei einigen dieser Arren um solche mit zusätz-
lich oder ausschließlich submediterraner Verbreitung handelt; in dieser Region
sind bivoltine Arten aufgrund der durch den heißen Sommer verkürzten Vege-
tationsperiode selektionsbenachteiligt. Blühende Umbelliferen oder auch Blu-
mentypgleiche Euphorbiaceen sind in der Regel dort nur in der ersten Jahres-
hälfte vorhanden. Es ist zu erwarten, daß im submediterranen Bereich in der Re-
gel nur eine Generation fliegt und diese stenanth auf Umbelliferen ist. Gehen
wir von der Annahme aus, daß die sommerariden Gebiete als Mannigfaltigkeits-
zentren gleichzeitig auch Enstehungszentren darstellen, so ist es sehr wahrschein-
lich, daß hier - ausgehend von stenanthem Verhalten - Euryanthie erworben
wurde. Diese war einerseits eine Präadapration, die in den gemäßigt eurosibiri-
schen Breiten mit langer Vegetationsperiode bivoltine Entwicklungszyklen er-
möglichte , und andererseits schaffte sie die Voraussetzung für soziales Verhalten
innerhalb der aculeaten Hymenopteren.

In vielen Fällen ist jedoch eine Generationenfolge ein und derselben Art
durch Zuchtexperimente noch nachzuweisen; auch besteht die Möglichkeit, daß
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es sich um zwei ,,Stämme" einer Arr handelt, die neben einer unterschiedlichen
Flugzeit im Jahr sich auch blütenökologisch verschieden verhalten.

Auffällig ist nun, daß - zumindest für die untersuchten Arten - stenanthes
Verhalten weit häufiger bei eurosibirisch verbreiteten Bienenarten und ihren
ebenfalls nur eurosibirisch verbreiteten Nahrungspflanzen vorkommt. Dieses
Phänomen ist nur unter historisch-arealgeographischen Aspekten unter Berück-
sichtigung derjüngeren Vegetations- und Faunengeschichte zu verstehen. Bei den
von den stenanthen Bienenarten genutzten Nahrungspflanzen (2.8. Knautia
araensis, Campanula rotundifolia, Potentilla tabernaemontani, viele Hieracium-
Arten u.a.) handelt es sich zumeist um polyploide Sippen, die erst seit dem
Spät-/Postglazial existieren. Nach den cytotaxonomischen Untersuchungen von
EHRENDoRFSr (1962a, 1962b, l97O) z.B. für die Gattungen Knautia, Campa-
nula, Potentilla, Veronica und den Bemerkungen von MERxMüLLER (1975) über
diploide Hieracien kommen in den Gebirgen des Mediterran-Raumes die Aus-
gangssippen dieser heute mitteleuropäisch verbreiteten Pflanzenarten vor. Dieser
Raum dürfte auch bestimmten Bienenarten als Glazialrefugium oder -residuum
gedient haben. Wenn die Annahme richtig ist, daß Stenanthie ein ursprüngliches
Merkmal ist, dann muß auch davon ausgegangen werden, daß 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 rind
dort jedoch zumeist an Sonderstandorten zu finden.

Polyploide Pflanzenarten besitzen in der Regel eine große ökologische Plasri-
zität. Viele dieser Pflanzenarten blühen sehr lange; hierdurch entfälh für den
Blütenbesucher die Notwendigkeit zu einer genauen zeitlichen Synchronisation
seiner Aktivitätszeit mit der Blühzeit seiner Nahrungspflanze. Viele von ihnen
sind überdies Apomikten und benötigen keine Insektenbestäubung mehr, im
Gegensatz zu den Ausgangssippen (EuRrNooRFER 1970). Es liegt nahe, die
Bindung bestimmter stenanther Bienenarten, die heute auf den eurosibirischen
Bereich beschränkt sind, als Produkte ehemaliger co-evolutiver Prozesse zu inter-
pretieren, wobei nacheiszeitlich der eine ,,Partner" - hier die Pflanzenart - sich
aus dieser Symbiose gelöst hat, der andere ,,Partner" jedoch - in einer noch un-
geklärten Abhängigkeit - weiter an seine Nahrungsquelle gebunden bleibt
(,,Relikte einer Co-Evolution").

Als mögliche Ursache für diese Bindungen könnten bestimmte Inhaltsstoffe (Alkaloide,
ätherische öle, Gerbstoffe, Htze) vermutet werden, die z.B. als Fraßschutz der Larven vor
Parasitoiden, zur Pollenkonservierung u.a. dienen. Auch bestimmte Kcmbinationen im Nah-
rungspflanzen-Spektrum (Campanula-stenanthe Bienenarten besuchen sehr häufig immer
wiedet Genniun-Arten) könnten unter diesem Gesichtspunkt eine Erklärungsmöglichkeit
finden.

Eine ähnliche Entwicklungsreihe läßt sich auch innerhalb der Familie der
Halictidae aufstellen. Die in die Unterfamilie Dufoureinae gehörenden Gattun-
gen Dufourea rtnd Rbopbites besitzen in Mitteleuropa nur stenanthe Arten.
Innerhalb der phylogenetisch höher stehenden Großgattung Halictus/Lasioglos-
sum ist stenanthes Verhalten sehr selten und tritt nur bei einigen solitär lebenden
Arten auf (EBMER 1969). Die Entstehung der semisozialen und sozialen Lebens-
weise bei vielen Arten dieser beiden Gattungen war nur auf der Basis einer poly-
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phagen Ernährungsweise möglich. Soziales Verhalren ist sicherlich abgeleireri die
stufen in der Entwicklung einer sozialen Lebensweise können an vielen Beispie-
len innerhalb dieser Großgattung aufgezeigt werden (EBMER 1969). Es gibt zahl-
reiche Anzeichen, die dafür sprechen, daß mit zunehmendem sozialen Verhalten
(hemisozial/sozial) auch eine Abnahme in der stärke der Nahrungspräferenz ein-
hergeht.

Im folgenden werden die blütenökologischen Ergebnisse (Kap. 6.2 und 6.3)
in einer synoptischen übersicht nach arealgeographischen Gesichtspunkten zu-
sammengefaßt, die,,p h ä no log isch en ph asen,. im Untersuchungsge-
biet charakterisiert und - wenn möglich - Aussagen über die Geschichte der
Blüten/ Blütenbesu cher-Bindung angefügt.

Eurosibirisches Element

Die blütenbesuchenden Insektenarten mit eurosibirischer Verbreitung besuchen
vorwiegend eurosibirisch verbreitete Pflanzenarten. Dies gilt sowohl für die ver-
treter der verschiedenen Bienengattungen als auch für 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 außerhalb der Flußauen;
b) Wiesen-Pfl anzenarten

- nrit ehemaliger Verbreitung in Wäldern

- polyploide Wiesensippen, die nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangs-
sippen entstanden sind;

c) Pflanzenarren, deren natürliche standorte im Bereich der vegetationskom-
plexe von Flußauen gelegen haben oder gelegen haben können (häufig
auch Arten der Ruderalgesellschaften, Felsgrusfluren, Staudengesell-
schaften).

charakteristisch für den eurosibirischen Bereich sind z.B. die im untersu-
chungsgebiet vorkommenden Arten der Gattung Hylaeus. sie besuchen einer-
seits Blüten von Pflanzenarten der Mantel- und saumgesellschaften, anderer-
seits auch solche von Felsgrus-, unkraut- und Ruderalgesellschaften, bei denen
als natürliche standorte vegetationskomplexe von Flußauen in Frage kommen.
Die hypergäische Nistweise in Holz und sklerenchymreichen pflanzenstengern
spiegelt gut die Habitatansprüchedieser Bienenarten wider: staudenreiche säume,
Waldmäntel und lichte Waldgesellschaften.

Vegetationskomplexe von Flußauen spielen besonders für viele Arten der
Gattung Andrena eine große Rolle. Einige Andrena-Arten (s. Fig. 61a,6) nutzen
z.B. bevorzugte Pflanzenarten, die ihren Verbreitungsschwerpunkt in S e d o -
S c I e r a n t h e t e a -Gesellschaften haben, so Potentilla tabernaemontani mit
natürlichem Vorkommen auf bewegten Kiesinseln und im Uferbereich von Flüs-
sen (2.B. im C e r a st i et u m p u m i I i). Auch der kleinräumige Wechsel von
trockenen zu frischen Standorten (Bevorzugung von Veronica cbamaedrys) ist
in Flußauen gegeben. Eine besondere Bedeutung für die zeitig im Jahr fliegenden
Andrena-Lrten haben als Pollen- und Nektarquelle Sallx-Arten (s. Fig. 6la, 7).
Auch diese sind vorwiegend in Flußauen heimisch.
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Solche Standorte boten - zumindest in der Urlandschaft - auch genügend
Nistgelegenheiten für endogäische Bienenarten, da im Einflußbereich der Flüsse
in der Regel vegetationsfreie stellen, z.T. auch Abbruchkanten vorhänden waren.

Die Bindung vieler Bienenarten an Pflanzen, die in Flußauen vorkommen, ist
auch unter dem Gesichrspunkt der nacheiszeitlichen Wiederbesiedlung von Be-
deutung, da für viele Bienenarten Rhöne/Rhein und Donau als wichtige Wander-
wege angenommen werden (s. z.B. STOECKHERT 1954).

Ahnliche Zusammenhänge ergeben sich auch für die vorwiegend eurosibirisch
verbreiteten Lepidopteren. So zeigen viele der eurosibirisch verbreiteten Nym-
phaliden (2.8. Aglais urticae, Cyntbia cardui, Vanessa atlanta) und auch einige
Pieriden (2.8. Artogeia napi) eine deutliche Bevorzugung von Saum-Pflanzenar-
ten. Häufig werden solche Schmetterlinge auch an zahlreichen Umbelliferen an-
getroffen, so z.B. Araschnia leoana. In Verbindung mit der von diesen Nymphali-
den-Arten genutzten Larval-Futterpflanze Llrtica dioica läßt sich der ursprüng-
liche Lebensraum dieser Falter gut rekonstruieren: Ufersäume und Auen. Eine
besondere Bedeutung haben für viele Nymphaliden auch Feuchtwiesen-Pflanzen-
arten, die sich z.T. auch in Staudenfluren anreichern (2.8. Cirsium palusne) oder
in frischen Saumgesellschaften (2.8. Aegopodium podagraria) vorkommen
können.

Zahlreiche eurosibirisch verbreitete Bienen- und Schmetterlingsarten besu-
chen Wiesen-Pflanzenarten. Der Bezug zwischen stenanthen Bienenarten und be-
stimmten Wiesen-Pflanzenarren (s. auch Fig. 61a) ist - wie bereits ausführlich
diskutien - nur aus der Floren- und Faunengeschichte zu verstehen. Einige der
heutigen Wiesen-Pflanzenarten (2.8. Cardamine pratensisi DERscH 1969) lassen
sich auch von Waldsippen herleiten. Die an ihnen stenanthen Blütenbesucher
(2.8. im Falle von Cardamine pratensis der Falter Anthocbaris cardamines)
dürften in der Urlandschaft Waldtiere gewesen sein. Darauf deuten auch das
übrige Nektarpflanzen-Spektrum, die frühe Flugzeit des Falters (Nutzung von
Frühlings-Pflanzenarten vor Laubausbruch der Bäume) und auch die monophage
Lebensweise der Larven (ebenfalls an Cardamine). Dies gilt z.B. auch für andere
Lepidopteren, die zwar nicht als stenanth einzustufen sind, dennoch aber deut-
liche Präferenzen im Blütenbesuch zeigent So ist z.B. GonepterJlx rbamnihäuf.ig
an Primula aeris anztrtreff.en. Primula elatior ist eine Waldart, eine Unterart von
Primula oeris (ssp. canescens) kommt in Säumen vor. Bezeichnenderweise sind
im Untersuchungsgebiet Bombyliiden (Bombylius major) die wichtigsten Bestäu-
ber von Primula ueris, 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 ursprünglichen Lebensraum dieser Arten hin.
Bei fast allen eurosibirisch verbreit'eten Schmetterlingsarten handelt es sich enr-
weder um Waldarten oder solche offenlandbestimmter Übergangsbereiche. Dies
gilt z.B. auch für die eurosibirisch verbreiteten Satyriden-Arten Coenonympba
pampbilus, Aphantbopus hyperantbus und Lasiommata maera, die Pflanzenar-
ten von Saum- und Mantelgesellschaften sehr häufig als Nektarquelle nutzen.

Eine Ausnahme machen unter den eurosibirisch verbreiteten Lepidopteren die
Lycaeniden: So sind Glaucopsycbe alexis, Cyaniris semiargus und, Cupido mini-
mus Off.enlandarten mit vorwiegendem Blütenbesuch 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 wd Antbyllis uulneraria
(beides auch Larval-Futterpflanzen) günstige Bedingungen für die wärmelieben-
den Adulttiere.

Für den eurosibirischen Bereich besonders charakteristisch sind die sozialen
Bienenarten (Großgattung Halictus/Lasioglossum 'tnd Bombus). Ihre euryanthe
Lebensweise und das zumindest bei der Gattung Bombus vorhandene sehr große
Lernvermögen (die Arten der Gattung Bombus können fast jede melittophile
Pflanzenart nutzen) ermöglichen es ihnen, insbesondere z:ur Zeit der Brutpflege
das überaus große Pollenangebot der Saum-Pflanzenarten zu nurzen. 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 für Fabaceen ist bei den vorrviegend subatlantisch verbreiteten
Andrena-Arten A. fuloata und Ä. angustior zu erkennen (Fig. 61b). Ihr Lebens-
raum liegt dort im Bereich der Fabaceen-reichen Ginsterheiden (Calluno-
U I i c e t a I i a ), dieauchinderUrlandschaftimMantelbereichvonEichen-
wäldern vorkommen.

Submediterranes Element

Die stenanthen submediterran verbreiteten Bienenarten bevorzugen entweder
Cruciferen, Labiaten oder blaue Compositen (2.8. 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. RvTz 7936, HEYwooD
1978) als auch die Labiaten (HEYwooD 1978) sind im submediterranen Bereich
besonders artenreich. Einen Schwerpunkt haben Cruciferen an Küsten und Fluß-
läufen (2.B. in Spülsäumen und Dünen) sowie an Fels- und Ruderalstandorten.
Viele der an diesen Pflanzenarten stenanthen Bienenarten dürften 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 günstige Nistautotope für die endogäisch nistenden Kleinbienen (lückige

Standorte mit vegetationsfreien Stellen).
Alle submediterran und auch zusätzlich submediterran verbreiteten Bienen-

und Schmetterlingsarten meiden weitgehend Saum-, Mantel- und Wald-Pflanzen-
arten als Nahrungsquelle (unter den Lepidopteren z.B. Leptidea sinapis wd,
Lasiommata megera). Alle submediterran verbreiteten Arten sind in der Regel

auch charakteristische Offenlandarten mit bevorzugtem Blütenbesuch an eben-

falls subme diterran verbreiteten Rasen-Pfl anzenarten.

43 Phytocoenologia 1l
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Pannonisches Element

Die zusätzlich pannonisch verbreiteten Bienenarren (Fig. 61d) zeigen eine hohe
Präferenz für umbelliferen und dabei besonders für solche mit zusätzlich pan-
nonischer Verbreitung. Diese Pflanzenfamilie ist auch mit besonders vielen Arten
in der subkontinentalen Waldsteppe vertreten. Viele der pannonisch verbreitetc;.
Bienenarten ähneln in ihrem Blütenbesuchs-Verhalten den eurosibirischen Arten:
sie besuchen ebenfalls Saum-Pflanzenarten. Im Unterschied zu den eurosibirisch
verbreiteten Arten, die im wesentlichen dem euryök-hylophilen Verbreitungstyp
angehören, sind sie als euryök-eremophil einzustufen. Nach dem Nahrungs-
pflanzen-Spektrum scheint ebenfalls Flußläufen 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 für pannonische Bienenarten dienen.

Zusätzlich pannonisch verbreitete Schmetterlingsarten (2.8. Melanargia gala-
thea, Heodes tityrus und Lysandra bellargus) zeigen ähnlich wie auch die eurosi
birisch verbreiteten Schmetterlingsarten eine Präferenz für 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 Präferenz für Dipsacaceen (Knautia, Scabiosa, succisa\.
Eine ähnliche Bevorzugung lassen auch viele Zygaeniden-Arten mit ähnlicher
arealgeographischer Verbreitung erkennen (Lictoria achilleae, Mesembrynus
purpuralis u.a.). Auch bei vielen Dipsacaceen-Arten liegt eine submedirerrane
und/oder kontinentale verbreitung vor: scabiosa columbarialsubmediterran-
subatlantisch, S. canescens/gemäßigt kontinental, S. ochroleucaleurasiatisch-
kontinental, Succisa pratensisl eurasiatisch-submediterran. Jedoch wird von die-
ser Biene auch die ausschließlich eurosibirisch verbreitete Knautia aruensis be-
sucht. Die Bindung scheint - wie an diesem Beispiel zu sehen ist - nicht so stark
zu sein wie im Falle der an Knautia stenanthen Andrena hattorfiana, die heute
auf den eurosibirischen Bereich beschränkt ist.

,,Stabile" und,,labile" Blumen/Bestäuber-Systeme

Die einzelnen im blütenökologischen Teil der Arbeit ausführlich diskutierten Bei-
spiele machen deutlich, daß die lpsektenarten eines bestimmten Arealtyps die-
jenigen Pflanzenarten bevorzugen, die demselben Arealtyp angehören. Auch
euryanthe Bienen- und Schmetterlingsarten lassen sehr deutliche Unterschiede
im Blütenbesuch von Rasen- und Saum-, Mantel- und Wald-Pflanzenarten erken-
nen, wobei diejenigen Insektenarten mit eurosibirischer (in einigen Fällen auch
zusätzlich mit pannonischer Verbreitung) Saum-, gelegentlich auch Mantel-
und Wald-Pflanzenarten mit nutzen, die (zusätzlich) submediterran verbreiteten
Insektenanen hingegen diese meiden und in der Regel nur Rasen-Pflanzenarten
aufsuchen.
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Diese Erlbnisse legen nahe, daß sowohl bei Pflanzen- als auch bei blütenbe-
suchenden Insektenarten desselben Arealtyps häufig mehr oder weniger enge
Bindungen bestehen, die sich auch an den Arealgrenzen nicht lösen. Diese sind
das Ergebnis einer gemeinsamen ,,Geschichte" (Co-Evolution) in ihrem Her-
kunfts- und Hauptverbreitungsgebiet. Die in dieser Arbeit dargelegte Nahrungs-
präferenz von Seiten der Blütenbesucher setzt eine S y n c h r o n isat io n
mit den jeweiligen Nahrungspflanzen voraus.DerRah-
men fürdie gemeinsame Phänologie (Co-Phänologie ) wirddurchden
im Hauptverbreitungsgebiet vorherrschenden jahreszeitlichen Klimaverlauf be-
stimmt. Diese Phänologie bleibt - wie wir am Beispiel des Untersuchungsge-
bietes gesehen haben - bei vielen Arten auch an der Arealgrenze erhalten (s.S.

6+4tt.).
Die phänologische Feinregulation wird durch einen Faktorenkomplex be-

stimmt, der im einzelnen nur schwer auflösbar ist. Für die Pflanzen - setzt man
Fremdbestäubung durch Insekten als notwendig voraus - ist der Bestäuber ein
wichtiger selektierender und die Phänologie bestimmender Faktor, für das Insekt
ist es die Verfügbarkeit der Nahrungspflanze.

Je enger die Bindungen der einen oder der anderen Seite in diesem symbioti-
schen System sind, desto stärker ist der Selektionsdruck zur Synchronisation.
Eine gleichmäßige Abhängigkeit einer Pflanzenart von einer bestäubenden Insek-
tenart und urngekehrt ist sicher der seltenste Fall. In der Regel ist Stenanthie
häufig, die Beschränkung auf einen bestimmten Blütenbesucher von seiten der
Pflanzenart selten. Meist muß für eine entomophile Pflanzenart ein bestimmtes
Bestäuber-Spektrum vorhanden sein; innerhalb dieses Spektrums können ver-
schiedene Insektenarten als Bestäuber fungieren. Die Phänologie der Pflanzenart
entspricht der Zeitspanne, innerhalb derer - auch unter Berücksichtigung der
Konkurrenzsituation - die größtmöglichste Bestäubungs-Wahrscheinlichkeit
gewährleistet ist. Die Bestäubungs-Wahrscheinlichkeit hängt einerseits von den
zur Verfügung stehenden Insektenarten, deren Aktivitätsdichte, Stenanthiegrad
und Blumenstetigkeit ab, andererseits von den zur selben Zeit blühenden pflanz-
lichen Konkurrenten gleichen Blühsyndroms und damit häufig auch gleichen Be-
sucherspektrums. Als Maß für die Sicherheit, die eine Pflanzenart hinsichtlich
ihres Bestäuberkreises hat, kann die jährliche Variation von Blühzeit-Maximum
und jährlichen Blumendichte-Schwankungen dienen. Arten mit großer Bestäu-
bungssicherheit variieren weniger als solche, deren Bestäubung ,,unsicherer" ist.
Hieraus ist auch der folgende Im Untersuchungsgebiet festgestellte Zusammen-
hang zu verstehen:

Die erste und die zweite Jahreshälfte unterscheiden sich in blütenökologischer
Hinsicht grundsätzlich voneinander' in der ersten Jahreshälfte (April, Mai, Juni)
istinder eurosibirischen Phase(l) undinder submedi-
rerranen Phase (II) einrecht ,,stabile s" Blüten/Blütenbesu-
cher-System vorhanden. Bestimmt wird es im wesentlichen durch solitär lebende
Bienenarten, von denen viele ein sehr spezifisches Nahrungspflanzen-Spektrum
nutzen (s. z.B. Veftreter der Gattung Andrena und Osmia; s. ausführlich Kap.
6.2.2.3 und 6.2.2.9). Viele dieser Arten, insbesondere die, die in höheren Indivi-
duenzahlen vorkommen, sind aufgrund ihrer hohen Nahrungspräferenz im Unter-



656 A. Kratochwil

suchungsgebier sehr sichere Bestäuber. Ein Vergleich der Figuren 9 und 33 zeigt,
daß im April und Mai im Monatsdurchschnitt mehr apoide Hymenopreren-
Arten im Gebiet fliegen als pflanzenarten blühen. Der Konkurrenzdruck der
Pflanzenarten untereinander um die Bestäuber ist zu dieser Jahreszeit wesentlich
geringer als in der zweiten Jahreshälfte, in der eine hohe Zahl verschiedener
Pflanzenarten blüht. Aus diesem Grund ist auch die Blühdauer der in den Mona-
ten Mai bis Juni blühenden Pflanzenarten recht kurz, eine Insektenbestäubung
ist alljährlich weitgehend gesichert.

In der zweitenJahreshälfte (abJuli) hingegenliegt inder e uro sib ri-
schen Phase (III, IV) eininderRegel ,,labiIes" Blüten/Blüten-
besucher-system vor. Dieses wird im wesentlichen von sozial lebenden Bienen-
anen (Großgattung Halictus/Lasioglossum, Gattung Bombus) bestimmt. Zwar
komnrn sie in viel höheren Individuenzahlen im untersuchungsgebiet vor, auf-
grund ihres polyphagen bzw. polyiectischen verhaltens und ihrer von Jahr zu
Jahr variierenden Individuendichte und Aktivirätszeit sind sie für die zu dieser
Zeit blühenden Pflanzenarten nicht immer in jedem Jahr ,,sichere.. Bestäuber.
Dies trifft besonders für die verschiedenen Hummelarten im Gebiet zu. Neben
der großen Variation in den jährlichen Blumenmengen und dem Zeitpunkt des
Blühmaximums fällt bei den pflanzenarten, die in dir zweiten Jahreshälfte blü-
hen, eine sehr lange Blühdauer auf, durch welche die Bestäubungswahrscheinlich-
keit erhöht wird.

Die beiden Systeme (,,stabiles" Blüten/Blütenbesucher-system in der ersten
Jahreshälfte; ,,labiles" in der zweiten) spiegeln sich besonders gut in der unter-
schiedlichen Populationsdynamik der entomophilen pflanzenarten der ersten
und der zweiren Jahreshälfte wider:
- Im vergleich der Jahre variiert bei den pflanzenarten, die im April, Mai und

Juni blühen, der Zeitpunkt ihres Blühmaximums nur sehr wenig; bei Anen,
die im Juli und August ihr Blühmaximum erreichen sehr stark (Fig. 26).

- Blumendichte-schwankungen sind bei Arten, die im Juni blühen, im Vergleich
der Jahre am geringsten, die der Arten mit einer Blüte im Juli und August
am größten (Fig. 25).
Die stabilität des submeridionalen systems dürfte wie folgt zu erklären 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
Blütenbesuchern und ihren Nahrungspflanzen beruhen auf einer stammesge-
schichtlich ,,alten" Beziehung. Die .zahl der im Blütenbesuch stärker 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 Bestäu-
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 radiären Einzelblumen für den
submediterranen Bereich typisch, z.T. auch solche mit verborgenen Blütenteilen
(Trichterblumen).

t-
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Aufgrund dieser festen Beziehungen war es im Laufe der Evolution möglich,
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, daß bei einer näheren Analyse
der Blüten/Blütenbesucher-Gcmeinschaft einer versaumten Trockenrasen-Bio-
zönose Teilsysteme (Subzönosen) abgrenzbar sind. Diese können nach der areal-
geographischen Zugehörigkeir der sie phänologisch kennzeichnenden Pflanzen-
und Tierarten charakterisierr werden. Der Rahmen für die gemeinsame Phänolo-
gie (Co-Phänologie) wird durch den im Herkunfts- bzw. Hauptverbreitungsgebiet
vorherrschenden jahreszeitlichen Klimaverlauf bestimmt. Die Bindungen zwischen
den Blütenbesuchern und ihren Pflanzenarten beruhen zum Teil auf eigenen
co-evolutiv entstandenen Beziehungen in den Zönosen der Ursprungsgebiere.
Phänologie, Nahrungspräferenzen bestimmter Insektenarten, Blüte nbesucher-
Spektren einzelner Pflanzenarten spiegeln ,,Geschichte" und damit ,,Gewordenes"
wider.

Die Geschichtlichkeit lebendiger Ordnung erweist sich auch hier als eines ihrer
f undame ntalen Charakteristika.

Zusammenfassung! Das Hauptziel dieser Arbeit ist die Untersuchung der Beziehungen
zwischen Blumen und Insekten auf der komplexen Ebene von Pflanzengesellschaften und
Blütenbesucher-Gemeinschaften. Hierbei stellte sich die Aufgabe, diese Teil-Biozönose
möglichst genau zu beschreiben: in ihrcr Aftenzusemmens€tzung, ihrem Arealtypenspek-
trum, ihrer populationsbiologischen Rhythmik u.a. Die Auflösung dieses komplexen Gefüges
sollte schließlich Fragen nach der Entstehung von Pflanzen/Blütenbesucher-Bindungen
(Co-Evolution) beantworten helfen.

Als Untersuchungsgebiet wurde eine O,4 ha große Fläche im Naturschutzgebiet ,,Schei-
benbuck"/Kaiserstuhl (Südwestdeutschland) ausgewählt. Hierbei handelt es sich im wesent-
lichen umein artenreiches, brachliegendes M e s o b r o m e t u m inSüdost-exponierter
Hanglage, das nach derpflanzensoziologischen Analyseden Subassoziationen Mesobro -
m e tum globularieto sum und p rimuleto sum zugeordnetwerdenkonnte,
Kleinflächigkommen ein Xe ro b r o m e t u m und ein brachliegendes A r r h e n a t h e -
r e t u m vor. Durch das Aussetzen der Mahd sind in die Rasengesellschaften höherwüchsige
Saumpflanzen eingedrungen (2,8, Peucedanum centaria, Geranium sanguineum). ln den
lahten 1979 und l98O konnten auf der Fläche 36OO Blütenbesuche von Vertretern der
apoiden Hymenopteren, Lepidopteren, Dipteren, Coleopteren und nicht-apoiden Hymenop-
teren festgestellt werden. Bei den Bienen handelt es sich um 1O2 Anen; bei den Schmettei-
lingen um 56 Anen, die insgesamt an 71 Pflanzenarten angetroffen wurden.

Nach den physisch-geographischen Grundlagen, die auch eigene Klimamessungen mit
einem Thermohygrographen und Aktinographen während der drei Untersuchungsjahre
einschließen, folgt eine ausführliche Darstellung der Methode einschließlich der Diskussion
einiger methodischer Probleme (phänologische Aufnahmetechnik, Analyse pflanzensoziolo-
gischer Ergebnisse, Methodik in der Erfassung der Blütenbesucher-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 (Ttb. 2, 3). Das Phänomen der ,,Versaumung" wird ausführlich be-
handelt.

Von den im Gebiet vorkommenden entomophilen Pflanzenaften werden Angaben tiber
systematische Stellung, pflanzensoziologische Zugehörigkeit, Zuordnung Rasen-/Saum-
Pflanzenart, Arealtyp und Blumentyp zusammengestellt, um diese Daten später mit den
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fauni5tischen Ergebnissen unter blütenbiologischen Gesichtspunkten in Beziehung setzen zu
können.

Eine zentrale Rolle spielt die Behandlung der Phänologie. Es schien besonders lohnend
zu sein, die Frage zu prüfen, ob es Koinzidenzen zwischen der Phänologie von pflanzen und
ihrer arealgeographischen Zugehörigkeit gibt. Es wurden daher phänologische Aufnahmen
nach einer neu entwickelten Zählmethode von Mätz bis oktober in dcn Jahren 1979 und
198O durchgefühn. Es zeigte sich eine auch im Vergleich der Jehre konstante Staffelung der
Blühzeiten. sehr auffällig sind im Jahresverlauf vier Blumenwellen: Zeitpunkte, an denen
bestimmte Arten in so hoher Blumendichte auftreten, daß sie im Gebiet den Aspekt bestim-
men. Es sind dies, Primula oeris, Hippocrepis comosa, Coronilla oaria und Origanum oulgare.
Die pflanzengeogtaphische Analyse ergab in Kombination mit der Phänologie, daß an den
von Rasen-Pflanzenarten bestimmten Blumenwellen im April boreomeridionale, im Mai/
Juni vorwiegend submeridionalc 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 Blühmaximum erreichen, nur eine geringe
Blumendichte; hier ließ sich eine ,,phänologische Lücke" feststellen.

Vergleiche zwischen den Jahren zeigten z.T. große Variabilität der Blühmaxima, der
Blühdauer und der Blumendichte. Arten, die in der ersten Jahreshälfte blühen, haben im
Vergleich der beiden Jahre in Bezug auf diese Merkmale eine nur geringe Variation, solche
der zweiten Jahreshälfte eine sehr große.

Bei der Erfassung der Blühdauer wurden zwei Wefte unterschieden: der ,,g-Wert.. erfaßt
die Gesamtblühdauer, der ,,h-Wen" die Zeitspanne, innerhalb der mindestens die Hälfte der
maximal erreichten Blumenzahl vorliegt. Eine Zu- bzw. Abnahme der Blumenzahl im Ver-
gleich der Jahre muß nicht immer zu einer Erhöhung bzw, verringerung der Blühdauer füh-
ren. Viele Arten erhöhten trotz Blumenzahl-Abnahme den g-Wert oder den g- und h-Wert.

Im zoologischen Teil der Untersuchung wurde ebenfalls neben der Charakterisierung der
blütenbesuchenden Inscktenarten (systematische Stellung, ökologischer Verbreitungstyp,
Habitatzugehörigkeit, Nist- und kbensweise) der Phänologie 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) Frühlingsaspekt: ,,Welle" der solitären Arten;
b) Sommeraspekt: ,,Welle" der solitären und sozialen Arten;
c) Hochsommeraspekt,,,Welle" der parasitierenden Arten,
Zwischen dem jahreszeitlichen Erscheinen der Bienenarten und ihrem ökologischen Ver-

breitungstyp gibt es einen kausalen Zusammenhang: Während euryök-hylophile Anen auf
das Frühjahr beschränkt bleiben, nimmt bis in den Juli hinein der Anteil euryök-eremophiler
Arten zu. Insbesondere für die vagileren Lepidopteren gilt diescr Zusammenhang nicht; sie
können durch entsprechende Ortswahl eher klimatisch günstige Lokalitäten aufsuchen als
die ortsgebundeneren Kleinbienen mit ihrem kleineren Flugareal.

Auch zwischen arealgeographischem Verbreitungstyp und Phlinologie bestehen Zusam-
menhänge. Im zeitigen Frühjahr kommen vorwiegend eurosibirisch verbreitete Arten vor, im
Mai und Juni submediterrane Arten, von luli bis September vermischen sich die Faunenele-
menter neben den vorwiegcnd eurosibirisch verbreiteten Aften treten im August und Sep-
tember auch submediterrane und pannonische Anen auf. Dies gilt sowohl für die apoiden
Hymenopteren als auch für die Lepidopteren.

Für die meisten Bienen- und Schmetterlingsarten kenn das Untersuchungsgebiet mit
seinem Mosaik von lückigen Rasen, Stauden-reichen Panien und den randlich gelegenen
Mantel- und Waldgesellschaften die Habitatansprüche aller Lebensabschnitte crfüllen. Diese
Vielgestaltigkeit ist für oftstreue Kleinbienen essentiell.

Im blütenökologischen Teil werden sowohl die Blütenbesucher-Spektren einzelner Pflan-
zenarten als auch die Blütenbesucher genauer charakterisiert.

Um die Größe des Blütenbesucher-Spektrums einer Pflanzenart zu beschreiben und
eventuelle Präferenzen in deren Zusarnmens€tzung aufzeigen zu können, wurde die soge-
nannte Blütenbezucher-Breite der einzelnen Pflanzenarten berechnet, der die Nischen-
breiten-Formel von COLWELL & FUTUYMA (1971) zngrunde liegt. über die Größe des
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Blütenbesucher-Kreises entscheiden im wesentlichen der Blühzeitpunkt und der Blumentyp.
Am Beispiel der Schalen- und Scheibenblumen kann gezeigt werden, daß sich Pflanzcn-
arten in verschiedenen soziologischen Einheiten blütenökologisch ersetzen und sich somit
blütenökologisch stellenäquivalent verhalten. Die Bestäubungs-Sicherheit einzelner Pflan-
zenarten spiegelt sich in e iner unterschiedlichen Variation von Zeitpunkt des Blühmaximums,
Blumendichte und Blühdauer im Vergleich der Jahre wider. Anen mit einem ,,sicheren"
Blütenbesucher-Kreis zeigen kaum, solche mit einem ,,unsicheren" starke jährliche Schwan-
kungen.

Bei den blütenbesuchenden Insektenarten wird besonders die Frage nach der Stenanthie/
Euryanthie und nach ihrer Habitatzugehörigkeit diskutiert. Stenanthic kann bei den meisten
Bienenarten als ursprüngliches Verhalten angesehen werden, Euryanthie als abgeleitetes, das

- verbunden mit großer Lernfdhigkeit - das ,,präadaptive Plateau" für soziales Verhalten
und Polyvoltinismus darstellte.

Nach einer Auflistung eigener Blütenbesucher-Beobachtungen und Literaturauswertung
wurden für Bienen die besuchten Pflanzenarten pflanzensoziologisch zugeordnet (s. Tab. 24).
Es zeigte sich, daß Ruderalgesellschaften neben Felsgrusfluren, Trockenrasen und verschie-

denen Saumgesellschaften frischer und trockener Standorte für Bienen eine besonders große

Bedeutung haben. Das besuchte Pflanzenarten- und Gesellschafts-Spektrum vieler Bienenar-
ten läßt vermuten, daß oftmals Flußläufe und ihr Vegetationsmosaik natürliche Standorte
darstellen. Dies trifft in hohem Maße für die Gattung Äzdrena zlu.

Besondere Aufmerksamkeit wird der Frage gewidmet, ob Insektenaften eines bestimm-
ten Arealtyps Pflanzenarten desselben Geoelementes bevorzugen. Eurosibirisch verbreitete
Insektenarten besuchen vorwiegend Blüten von Wald-, Mantel- und Saum-Pflanzenerten,
Wiesen-Pflanzenarten mit ehemaliger Verbreitung in Wäldern oder polyploide Wiesensippen,
die nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangssippen der Mediterrangebirge entstanden sind.
Subrnediterrane Bienen- und Schmetterlingsanen bevorzugen Rasen- und meiden Saum-
Pflanzenarten, Submediterran verbreitete stenenthe Bienenarten sind entweder an Crucife-
ren, Labiaten oder blauen Compositen anzutreffen, Zusätzlich pannonisch verbreitete Arten
ähneln in ihrem Blütenbesuchs-Verhalten eurosibirisch verbreiteten, jedoch besitzen sie eine
stärkere Präferenz für Umbelliferen. Submediterren-pannonisch verbreitete Arten bevorzu-
gen Dipsacaceen. Vielfach gehören die besuchten Pflanzenarten demsclben Arealtyp wie die
Insekten an, Stenanthie tritt außerordentlich häufig bei eurosibirisch verbreiteten Bienen-
aften auf; dies ist nur im Zusammenhang mit der Faunen- und Florengeschichte erklärbar
(2.8. 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 gelöst hat, der andere (hier das Insekt) weiter an seine Nah-
rungsquelle gebunden bleibt. Solche ,,Relikte einer Co-Evolution" wurden für einige Arten
aufgezeigt.

Neben verschiedenen Konkurrenzausschluß-Mechanismcn (Staffelung der Flugzeiten,
Nutzung eines unterschiedlichen Nahrungspflanzen-Spektrums bei synchron fliegenden
Arten, unterschiedliche Rüssellängen und Körpergrößen, Nahrungsnischen-Verengung/-
Erweiterung u.a.) spielt die Vegetations- und Faunengeschichte eine große Rolle. Es lassen

sich vier co-phänologische Abschnitte Pflanzeölütenbesuchendes Insekt im Jahresverlauf
unterscheiden (I eurosibirische, II submediterrane, III eurosibirische, IV eurosibirische,
subkontinental und submediterr:rn getönte Phase). Es zeigt sich, daß für die evolutionsbio-
logische Deutung von Blütenbesucher4emeinschaften nicht allein rezent herrschende
Konkurrenzbedingungen eine Rolle spielen, sondern sich auch die der lrbensgemeinschaft
eigene Floren- und Faunengeschichte ,,durchpaust", wie z.B. die Bindung von blütenbesu-
chenden Insekten an die Pflanzenanen desselben Geoelementes beweist. Bestimmte phäno-
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 für die Zusammensetzung, die phänologische
Rhythmik und bestimmte Beziehungen Pflanze/Blütenbesucher in einer solchen kbensge-
meinschaft haben.
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