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Summary

The entomogamic Pulsatilla vulgaris, which flowers early in the year, exhibits special adaptations to safeguard
against self-pollination. In order to characterize its pollination strategy a poputation was studied for 4 years in the
Kaiserstuhl (southwestern F.R.G.). During the vegetation period individually marked flowers were observed daily.
Besides flower morphology the analysis includes opening and closing of the perigon during the anthesis, anther
dehiscence and pollen release, receptivity of the stigma, the number of pollen gtains per anther and the germination
of pollen grains. The studied features are discussed in the light of their importance for their flowers visitors and for
pollination. The insect species, the number of their visits per flower, their behaviour as well as the time of
pollination and the amount of fruit set were analysed.

The existing temperature conditions influenced several processes in the different flower parts. A temperature of
at least 12"C is important since it marks the onset offlower budding, invokes the opening and closing ofperigon,
and influences the dehiscence of anthers. Also at l2"C the activity of llower visitors, mainly bees (Andrenidae,
Halictidae) starts. Flowers appearing earty in the flowering time of the population live longer than those appearing
later, therefore the portion of synchronic flowers increases in the course of the population development. The
resulting consequences are discussed with regard to population biology. The flower shape, the opening and closing
of the perigon and the accessibility of different flower parts to flower visitors altogether increase the probability that
insects touch the stigma and transfer pollen grains, and they all are determined by.the involucrum. The influence of
the involucrum decreases with increasing growth of the pedicel. Anthers located in the upper part of the androeceum
bear a higher number of pollen grains than those in the lower part. The dehiscence of the anthers in the androeceum
is staggered, the importance of this adaptation for the flower, the population and the flower visitors are discussed.

A total of 37 species of Hymenoptera Apoidea visited the flowers of P. vulgaris, but only 2 species serve as
pollinators in the study area (2 localities) in the Kaiserstuhl: Lasioglossum lineare (Scucx.) (Halictidae) and with
less importance, Andrena bicolorF. (Andrenidae). The remaining flower visitors of Hymenoptera Apoidea amount
only to 2lo/o of the total. A high portion of these species exists only in those years when the climatic conditions
cause a late flowering of P. vulgaris. Diptera, Coleoptera, Lepidoptera and Hymenoptera (ton-Apoidea) do not
contribute significantly to the pollination of P. vulgarts in the study area. This conclusion is based on 1,138
observed flower visits. The behaviour of Lasioglossum lineare and Andrena bicolor (i.e. approach to the flower,
landing, pollen gathering, intake of nectar, daytime preference for flower visiting) are analysed.

The total number of flower visitors per flower, the time of pollination, the amount of fruit set and several other
pammeters could be correlated. The results indicate that the fruit set of the studied population in the Kaiserstuhl
exceeds 70 7o, although only a few hours of favourable weather conditions actually exist during the llowering time of
the population in average years. The amount of fruit set is not correlated with the time of flowering within the
population. The main pollinator in the study area of Kaiserstuhl is lzsioglossum lineare. This social species
demonstrates many adaptations which ensure the pollination of P. vulgaris. One important factor is its predomi-
nantly subcontinental distribution. L. lineare and, P. vulgaris s.l. belong to the same geoelement. In Westhalten
(Alsace) the main pollinator other than Apis mellifera L. is Lasioglossum naktchurum (K.). lnsioglosswn lineare
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and Andrena bico,lor do not reach a sufficient number of individuals at this site. These differences are discussed in the
lightofareageographicalandhistoricalaspects. L.malachurumhasasubmeditenanean/subcontinentaldistribution.

1. Einführung

Der Tübinger Botaniker W. ZIuunruuNN und seine Schüler haben sich in zahlreichen Arbeiten
sehr ausführlich mit der Taxonomie, Chorologie, Morphologie und Phylogenie der Gattung
Pulsatilla auseinandergesetzt (u. a. ZTMMERMAxN 1935, 1938, 1952; RnrHruLorn 1954, 1956;
Alcnere & ScHwnclnn 1957). Besonders eindrucksvoll zeigten Kreuzungsexperimente an
Pulsatilla vulgaris, daß Allogamie bei dieser Art die Regel, Autogamie der seltenere Fall ist.
Künstliche Selbstbestäubung führte nach Experimenten u. a. zu einer verringerten Anzahl
geglückter Befruchtungen, zu einer geringeren Zahl lebensf?ihiger Nachkommen, zu Entwicklungs-
verzögerungen, zu kleineren Proportionen der aus Selbstung entstandenen Nachkommen und zu
insgesamt l5 Anomalien im Blütenbereich (Zttrltrlrnu,lNN 1935, 1952). Auch waren F1-Pflanzen,
die aus Selbstung hervorgegangen sind, wesentlich kleinwüchsiger und auch anfälliger (2. B. gegen
Pilzbefall und Erdnematoden) als solche, die einer Fremdbestäubung entstammten. Wenn nun der
Allogamie ein arterhaltender Wert zukommt, dann ist auch zu erwarten, daß ein großer
Selektionsdruck besteht, über spezielle Anpassungen eine Fremdbestäubung zu sichern. Solche
Anpassungen sind besonders bei Pflanzenarten mit zygomorphen Blüten in mannigfaltiger Weise
ausgebildet, weniger bekannt jedoch sind sie bei jenen mit Radiärsymmetrie. Arten der Gattung
Pulsatilla wurden - abgesehen von einigen Arbeiten mit sehr detaillierter blütenmorphologischer
Fragestellung aus der Schule von ZIuunnrvrnNN (s.o.) - blütenökologisch noch nicht eingehend
untersucht.

Bestäubungsbiologisch interessant ist die Tatsache, daß die Küchenschelle bereits sehr früh im
Jahr blüht (Mitte März), ein Zeitpunkt, wo erst wenige Bestäuber zur Verfügung stehen. Auch
schränkt die noch ungünstige Witterung die Blütenbesuchs-Aktivität der Insekten stark ein;
insofern ist die Bestäubung mit zahlreichen Risiken verbunden. Mit welcher Strategie gelingt es
dieser Art, im zeitigen Frühjahr eine Bestäubung zu sichern, und ist eine solche in der Regel
alljährlich gewährleistet ?

Der Behandlung folgender Punkte, die bisher noch nicht ausführlich in der Literatur Berück-
sichtigung fanden, soll besondere Aufmerksamkeit geschenkt werden:

- Blühphänologie einer Population über mehrere Jahre, Zusammenhänge mit den jähdichen
Witterungsbedingungen ;

- tageszeitliche Öffnungs- und Schließbewegungen der Blüte, Verlauf während der Anthese;
- Einfluß des Involucrums auf die Blütönöffnungsbewegungen;

- Pollenangebot einer Einzelblüte und ihr Pollen/Ovula-Verhältnis;

- Verteilung der Pollenmenge innerhalb der Staubblatt-Garbe einer Blüte und zeitliche Staffelung
der Staubblattöffnung ;

- Pollenphänologie einer Population;

- Blütenbesucher-Spektrum, Verhalten der Blütenbesucher, Bestäuber;

- Bestäubung und Fruchtansatz in einer Population;

- Korrelationen zwischen Fruchtansatz, Blütenbesucher-Häufigkeit und Phänologie;
- arealgeographische, floren- und faunengeschichtliche Gesichtspunkte.

2. Untersuchungsgebiet und Untersuchungszeitraum

Die untersuchte Population wächst in einem Mesobrometum globularietosum im oberen, sehr flachgründigen
Bereich eines SO-exponierten Hanges des Naturschutzgebietes ,,Scheibenbuck" (Schelingen/Kaiserstuhl, 400 m NN).
Die Blütenbesucher-Gemeinschaften dieses Halbtrockenrasens wurden bereits eingehend in den Jahren 1979-1981
erfaßt (Knarocuwlr 1984). Die Untersuchungen fanden nach Vorarbeiten in den Jahren 1979 und 1980 im
wesentlichen in den Jahren 1985 und 1986 statt. Die während der gesamten Blühperiode 1985 genau mit
Tagesprotokollen dokumentierte Population hatte 30 Blüten und l4 blühende Individuen. Ergänzende Blütenbesuchs-
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beobachtungen wurden 1987 in dem ca. I km Luftlinie davon entfemten Natunchutzgebiet,,Ohb€rg..(Schelingen/
Kaiserstuhl,400mNN) gemacht, wo P. vulgraris sowohl Primlir- (Xerobrometum) als auch Sekundlirstandorte
(Mesobrometum globularietosum) besiedelt. In den Jahren 1985 und 1987 konnte femer das Blütenbesucher-
Spektrum am,,Strangenberg" (Westhalten/Elsaß,39?mNN) erfaßt werden; auch hier finden sich himär- und
Sekundärstandorte vor. P. vulgaris in direkter Verzahnung. Weiterc Beobachtungen stammen aus dem Jahre l9g7
vom ,,Laibfelsen" (Naturschutzgebiet ,,stiegelesfels", ?80mNN) bei Fridingen (Donautal), einem Steppenheide-
Standort, ferner von einem Sekund?irstandort am Rande eines Cytiso-Pinetum bei Zimmern/Immendingen
(700 m NN). Letzterer stellt eine einst durch Schafe beweidete Fläche dar, die sich nach Aufgabe der Bewirtschaftung
wieder durch natürlichen Samenanflug bewaldete.

3. Methoden

- Messung des Mesoklimas
Als Meßgeräte dienten 2 Thermo-Hygrographen, mit welchen Tages- und Wochengänge von Temperatur und

Luftfeuchte erfaßt wurden- Sie waren in einem Wetterhaus 15 cm über der BodenoLrfläche aufgestellt. Dies
entspricht der durchschnittlichen Höhe der Küchenschellen-Blüten und der Flughöhe der Blütenbezucher. Diese
Meßhöhe wurde auch von J,q,cxsoN (1966) verwendet, um phänologische Erscheinungen bei Frühjahrsblühern zu
interpretieren. Die Messung der Globalstrahlung erfolgte mit iinem Aktinographen nach-Rornz; seine Meßelemente
befanden sich in I m Höhe vom Erdboden.

- Blühphänologie
Die innerhalb eines Bereiches von l0 x 10 m vorkommenden Blüten wurden in Abständen von weniger als 3 d

gezählt. Im Jahr 1985 fanden tägliche Überprüfungen über den gesamten Blühzeitraum der population statt. insgesamt
liegen der Erfassung der Blühphänologie Daten aus 3 Jahren zugrunde.

- Öffnungs- und Schließbewegungen der Blüten
Der Öffnungsdurchmesser des inneren und des äußeren Perigonblatt-Kreises wurde über die gesamte Blühzeit an

den individuell markierten Blüten von 9-l5uhr in halbstündigem Abstand mit einer Schublehre festgestellt
(Meßbereich s. Abb. 8).

- Antheren-Öffnung und Pollenangebot der Einzelblüten
Eine Zählung der geschlossenen, geöffneten und leeren Antheren pro Blüte erfolgte 2mal täglich; bei günstiger

Witterung und dadurch bedingt auch höherer Blütenbesucher-Aktivität waren zusätzliche überpriiRrng"n no:t*"naig.
Für die Erfassung der Pollenphänologie (Anzahl derjeweils noch vorhandenen Pollenmengen pro Blüte, tag und
Tageszeit) mußte als Ausgangsmenge die durchschnittliche Pollenkom-Zahl einer Anthere und Blüte zugrunde gelegt
werden.

- Pollengehalt eines Staubblattes
Die Erfassung der Pollenkorn-Zahl eines Staubblattes erfolgte mit einem Hämozytometer.

- Pollen-Keimf?ihigkeit
Pollenkömer gerade geöffneter Antheren wurden in verschiedenen Tropfenkulturen (H2O dest.; Saccharose-

Uisung I "/o,5To,l0 %) gehalten (Methode nach DAurrr,rxrq 1963, 1967 ,1967t1968; Crnuor 1977). In %stündigem
Abstand fand eine Überprüfung vonjeweils 100 Pollenkörnem aufdie Anzahl gekeimter (deutliche pollenschlauchbil-
dung), nicht gekeimter und geplatzter Pollen statt. Eine Bevorzugung von Saccharose als Medium erläutem
HnÄslrdvn & Turv (1964).

- Narben-Reaktion
Die Abgrenzung der Narbenfläche und die Bestimmung des Zeiftaumes, in dem das Stigma zur pollenaufnahme

bereit ist, erfolgte nach dem H2O2-Test nach LopRroRE (1928) und ZusrBn (1938) unter Verwendung einer 3yoigen
Lösung. In diese wurden die Narben verschieden alter Blüten und aus unterschiedlichen Bereichen des Gynoeceums
gegeben.

- StatistischeBerechnungen
Allen Mittelwert-Angaben ist die Standardabweichung der Stichprobe beigefügt. Die Zusammenhlinge zwischen

den einzelnen gemessenen variablen Größen wurden im Rahmen der Konelations- bzw. Regress-ionsanalyse
überprüft; angegeben sind jeweils die Regressionsgerade (y = a * b, x), ihre Streuung (Restiarianz st;, äer
Korrelationskoeftizient (r) und das Signifikanzniveau (c : 0,01; c : O,fiS bei 2seitiger Fragestellung).

Die Nomenklatur der Pflanzennamen folgt OrnnoonruR (19g3).

l9*
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4. Blühphänologie

Im folgenden werden zunächst blühphänologische Beobachtungen an Pulsatilla vulgaris
vorgestellt. Sie bilden die Grundlage für die in Kap. 14 geführte Diskussion, in welcher bestimmte
blühphänologische Merkmale unter blütenökologisch-populationsbiologischen Gesichtspunkten
analysiert werden.

P. vulgarisblüht in Untersuchungsgebiet ,,ScheibenbucK' in der Regel von Mitte März bis Mitte
April. Die Phänologie-Kurven der Jahre 1979, 1980 und 1985 ähneln sich in ihrem Verlauf
(Abb. l): Nach dem Aufueten der ersten Blüten erreicht die Population nach l4-l8d ihr
Blühmaximum. Die Gesamtblühzeit beträgt 4-5 Wochen, wobei über den Zeitraum von 3 Wochen
mehr als die Hälfte der maximal erreichten Blütenzahl vorhanden ist. Die Phänologie-Kurven sind
annähernd symmetrisch. Schon zum Zeitpunkt des Aufblühens der ersten Blüte waren 1979 2/t,

1980 fast die Hälfte und 1985 a/s aller später erscheinenden Blüten bereits als Knospen deutlich
sichtbar (Abb. l). Im Vergleich mehrerer Jahre treten Unterschiede im Blühbeginn und -ende, im
Zeitpunkt des Blühmaximums der Population und in der Anzahl der entwickelten Blüten auf
(Abb. 1).
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Abb. l. BlühphänologievonP.vulgarisindenJahrenl9T9, 1980und1985(x:Blühbeginn1986);K:Knospen;
1986 K: 59. g-Wert: gesamte Blühdauer der Population; h-Werte: Zeitspanne, in der über die Hälfte der maximalen
Blütenzahl vorliegt (Knnrocswrr- 1984).

In Tab. 1 sind die Durchschnittswerte der maximalen, minimalen und durchschnittlichen
Tagestemperaturen für die Monate März und April der Jahre 1979 und 1980 aus dem Untersu-
chungsgebiet angegeben. Die kühleren Witterungsverhältnisse von 1979 führten zu einem späteren
Einsetzen derBlüte im Vergleich zu den klimatisch wärmeren Bedingungen von 1980. Im Jahr 1986
war der Mär:z besonders kühl und regnerisch mit Temperaturen von z. T. weit unter l0 "C. Die erste
Blüte erschien zu einem Zeitpunkt, an welchem 1980 die Population ihr Blühmaximum bereits
überschritten hatte (Abb. 1).



Tabelle l Durchschnittswerte der maximalen, mi-
nimalen und durchschnittlichen Tagestemperaturen
im Untersuchungsgebiet,,Scheibenbuck" (Kaiser-
stuhl) füLr die Monate März und April der Jahre 1979
und 1980 ('C).

M ARZ
Nox. lNin.

oc

Io
APR

Mqx.
Loc
Min. I o

1979 10,1 3,7 6,9 12,7 4,1 8,5

1980 12,0 t,7 7,8 1 3,6 3,4 8,5
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Tabelle 2. Anzahl Tage mit einer maxima-
len Tagestemperatur von über 12, 15 und
20 t in den Jahren 1979, 1980 und 1985.

ANZAHL T46E
MAXIM. TEMP

120C 150C 200c

1979 12 I 0

1980 21 12 3

198 5 13 9 2

0 15,3 9,6 't,6

30

z
U
F

'3 zoo
I

!ro

15

z
E
Pro
Euc:
U<

Ein Vergleich mit den maximalen, minimalen und durchschnittlichen Tagestemperaturen ergibt
folgende Koinzidenz (Abb.2): Die ersten Blüten erschienen 1979 etwa 6d nach einem rapiden
Ansteigen der Temperaturen . Dies gilt sowohl für die Temperatur-Maxima (von * 8 auf * I 4 'C) als
auch für die Minima (von -3 auf +10,5"C). 1980 lagen die Verhältnisse ähnlich: Eine noch

Abb. 2. Blühphänologie von P. vulgaris im lahr 1979 (a) und t980 (b) (oberes Diagramm). Maximale, durchschnitt-
liche und minimale Tagestemperaturen während des Untersuchungszeitraumes (unteres Diagramm). Der Pfeil im
Phänologiediagramm kennzeichnet eine reduzierte weitere Öffnung von Knospen, bedingt durch einen stärkeren
Temperaturabfall zum selben Zeitpunkt (s. unterer Pfeil).

l
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deutlichere Temperatur-Erhöhung der Maxima von *5 auf + 16 'c, der Minima von -5 auf *5 .c
korreliert bereits mit einer nach 3 d rasch einsetzenden Öffnung von vorher noch geschlossenen
Knospen. Beide Phänologie-Kurven zeigen vor Erreichen des Blühmaximums eine kurzzeitige
Verzögerung des Anstiegs (Pfeile Abb. 2). Diese koinzidiert in beiden Jahren mit einer etwa 8 d
dauernden Periode von Tagesdurchschnittstemperaturen unter 12 oC.

Wie stark temperaturabhängig der Blühverlauf der Population ist, zeigt die Abb. 3. Die Kurven
der Blüten-Zunahme stimmen bis zum Welken der ersten Blüten (2. April) mit dem Ansteigen der
Temperatur-Kurve überein. Fallen die maximalen Tagestemperaturen unter 10- 12 "C, unterbleibt
ein weiteres Öffnen der Knospen (s. Pfeile Abb. 3). Nach diesen Beobachtungen ist im Untersu-
chungsgebiet frn P. vulgaris anzunehmen, daß die Temperaturen von etwa 12'C und darüber das
Öffnen der Knospen mit hervomtfen.

Bei einer durchschnittlichen Gesamtblühdauer der Population von 32 d (Durchschnittswerte aus
3 Jahren) waren an nur etwa der Hälfte (15 d) Temperaturen über 12 

oC, an ungefähr nur % (9 d)
über 15 

oC und nur an I bzw.2 d über 20'C erreicht worden (Tab. 2).
In Abb.4 ist die Blühphänologie der 30 im Jahre 1985 vorhandenen Blüten angegeben. Ein

Vergleich der einzelnen Blüten ergibt eine deutliche Staffelung im Blühbeginn. 1985 lagen die
Zeitpunkte der Knospenöffnung zwischen dem l7 . und 3 I . März ( 15 d) ; der Zeitpunkt des Welkens
beschränkt sich hingegen auf einen kürzeren Zeitraum vom 2. bis 6. April (5 d). Auch bei den
Blüten einer Pflanze ist in der Mehrzahl der Fälle (7 Pflanzen) eine Staffelung im Blühbeginn
erkennbar; nur bei 4 Pflanzen, die im übrigen auch jeweils nur 2 Blüten besaßen, lagen die
Zeitpunkte gleich.

Die untersuchten Pflanzen bildeten im Durchschnitt 2 Blüten aus (i = 2,1 + 0,9; n : 14); Wprls & Blnrrxc
(1971) geben als Durchschnittswert 1-3 Blüten/Pflanze an, in seltenen Fällen sind es nach diesen Autoren sogar
t0-12.

Die durchschnittliche Blühdauer einer Einzelblüte betrug I I d (zur Verteilung der Blühdauer
von 30 Einzelblüten s. Abb. 5). Die Blühdauer einer Blüte korreliert signifikant mit dem Zeitpunkt
ihres Aufblühens (Abb. 6). So eneichte die am 17. lolirz 1985 als erste sich öffnende Blüte eine
Blühdauer von 16 d, die letzten beiden am l. April aufblühenden nur noch von 6 d. Die zu einem
späteren Zeitpunkt herrschenden höheren Durchschnittstemperaturen beschleunigten die Entwick-
lungsgeschwindigkeit erheblich. Der Zeitpunkt des Welkens der Perigonblätter ist bei P. vulgaris
nicht vom Zeitpunkt der Bestäubung abhängig. So wurden Blüten, die zum selben Zeitpunkt
aufblühten, jedoch zu unterschiedlichen Zeitpunkten bestäubt wurden, dennoch gleich alt (Abb. 4:
Blüte 3bl6a, 4 al 5 a, 9bl l0 a).

Die Gesamtblühdauer der Population ist mit durchschnittlich 32 d sehr gering. Einen Vergleich
mit 7l anderen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes zeigt die Abb. 7. Innerhalb von
durchschnittlich 17 d liegt über die Hiilfte der maximal erreichten Blütenzahl vor (Abb. l). In
günstigen Jahren (2. B. 1985) mit höheren Temperaturen und nur geringen Temperaturschwankun-
gen ist die gesamte Blühdauer der Population kürzer (Abb. l; Temperaturdiagramm Abb. 3); Jahre
mit ungünstigen Bedingungen (1979, 1980) und Zeitpunkten stlirkeren Temperaturabfalls während
der ersten Hälfte der Blühzeit der Population führen zu einer Verlängerung der gesamten Blühdauer
(Abb. I, Abb.2).

5. Tageszeitliche Öffnungs- und Schließbewegungen der Blüten

Die Blüten von Pulsatilla vulgaris zeigen im Tagesverlauf Öffnungs- und Schließbewegungen
(Abb. 8). Im Falle der Küchenschelle handelt es sich um Thermonastien, dies konnte durch eigene
Untersuchungen experimentell nachgewiesen werden. Solche Nyctinastien sind auch für andere
Pulsatilla-Aften bekannt, so z. B. fft P. vernalis, die nach Mürren (1881) ihre Blütenblätter im
Durclrschni$ auf 5-6.crn.öffnet, odor auch fur P. grandis (Wxxmr .1962).

' Bci den thennotlastisctön Öffrrungsbcwegungen @eispiele s. CnorrrsrE 1962) handelt es sich um Blütenblatt-
künrmungen, diedurch ein stärkeres Wachstum,auf derBlattoberseite vennsechtwerden. DerBlütenschluß geschieht
analog durch ein Sfieckungswachstum det Zallen auf der Perigonblatt-Unterseite. Diese Prozesse sind irreversibel,
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Abb.4. Die Blühphänologie der 30 im Jahre 1985 vorhandenen Blüten von 14Einzelpflanzen: l. Knospe;2.
Perigon sichtbar, Blüte bleibt noch geschlossen; 3. äußerer Perigonkreis öffnet sich; 4. äußerer und innerer
Perigonkreis öffnen sich; 5. Blüte verwelkt. Ferner sind angegeben der Zeitpunkt der Bestäubung und des
Zusammenschlusses der Griffel.
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Abb.5. VerteilungderEinzelblüteninbezugauf ihreBlühdauer(fr:10,9+2,4;n=30).

MARZ 
ZEITPUNKT BLÜHBEGINN

Abb. 6. Blühdauer der einzetnen Blüten in bezug auf ihren jeweiligen Blühbeginn (y= 16,35-0,60 x, s2:0,80,
p < 0,0 I ; n : 30). Eine Zahl neben einem Meßpunlc gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Blüten wieder.

Öffnungs- und Schließbewegungen nur so lange von der Blüte durchführbar, wie die Perigonblätter wachsen (Knwen
1891; Buuxnn & Reu 1966; Hn uvr 1977). Bönxnn (1932, 1933, 1934) hat die thermonastischen Blütenbewegun-
gen am Beispiel der Tulpe genau analysiert; einige seiner Ergebnisse wurden durch Wooo (1953) bestätigt.

Bei der Tulpe ist für die Öffnungs- und Schließbewegung eine Temperaturgrenze von 17 
oC

nach BöHNER (1934) verantwortlich. Bei der Küchenschelle liegt sie etwa bei 12'C, wobei jedoch
mit zu berücksichtigen ist, daß Blüten verschiedener Pflanzen und unterschiedlichen Alters nicht
einheitlich reagieren (s. u.). BöttxER (1934) konnte im Experiment an der Tulpe zeigen, daß eine
Blüte, die sich öffnet und schließt, um 25o/o wächst. Die Küchenschellen-Blüten aus dem
Untersuchungsgebiet wuchsen unter Freilandbedingungen, wo sie sich täglich öffneten und
schlossen, im Mittel um25,6"/o.

Bei diesen Thermonastien spielt Licht nur dahingehend eine Rolle, daß durch die Insolation eine
Erwärmung der Perigonblätter herbeigeführt wird. Bei jungen dunkleren Blüten dtirfte die
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Abb' 7' Die Gesamtblühdauer von 72 entomogamen manzenarten des Untersuchungsgebietes (Durchschniftswerte
von 2Jahren); versaumtes Mesobrometum globularietosum und primuletosum, erh-en-attreretum-Brache im Natur-
schutzgebiet,,Scheibenbuck" (Schelingen, Kaisentuht).

Aufwärmung größer sein als bei älteren. Die individuelle Variation zeigt, daßauch eine endogene
Komponente bei den Thermonastien vorhanden ist, worauf auch änaurrR & RAU (lö66)
hinweisen.

Scn.rrrrlr (l9M; zit. in Kncutlnn et al. 1908ff.) untersuchte den anatomischen Bau der Tepalen von
P- vulgaris. Er charakterisiert die Epidermiszellen als tafelförmig, in Flächenansicht als polygonal. Ihre Seitenwlinde
sollen auf der Blatnrnterseite stärker als auf der -obeneite entwickelt sein, die Außenwandhingegen nur oberseits
verdickt. Da eine solche untenchiedliche Dicke der Epidermiswände von Blattober- und -unterseite einen Einfluß auf
die spannungsverhältnisse innerhalb des Blütenblattes und damit gleichzeitig auch auf die Krümmungsbewegungen
ausüben kann, wurden von mir mikroskopische Untersuchungen an Perigonbiättem der Küchenschelre aurctrgifiitrt.
Es fanden sich hierbei keine merklichen Unterschiede in der Dicke der Epidermiswlinde von Innen- und Audnseite,
wie es Böuxrn (1934) fürdie BlütenblätterderTulpe nachgewiesen hatte. Analog zu seinen Ergebnissen an derTulpe
waren bei der Epidermis der Innenseite die Zellen kleiner, an der Außenseite größer (Abb. 9). iängsschnitte ergaben,
daß die Epidermiszellen der Innenseite kürzer, die der Außenseite länger sinä (auu. 9). BöHNER (1934) fandL der
Epidermisaußenseite zahlreiche Spaltöffnungen bei der Tulpe, an der Innenseite nur selten welche, gleiches gilt auch
für die Küchenschelle. Bei Anemone nemotosa ist es hingegen umgekehrt.

Im Untersuchungsgebiet fanden die Blütenblatt-Bewegungen im wesentlichen zwischen 9.00
und 15.00 Uhr staft. Zu einem früheren bzw. späteren Zeipunkt sind die Blüten geschlossen. Dies
trifft jedoch mr für Blüten bis zu einem bestimmten Alter und für einen ftir aie Jahreszeit
drnchschnittlichen Tagestemperaturgang zu (s. u.). Der frühe Blütenschluß im Gebiet wird aucir
durch die Süd-Südost-t{anglage mitbestimmt, da in der Regel ab 15.00 Uh der Hang nicht mehr
vollstäntig vom Sonnenlic{rt eneicht werden kann. Im 

-Vergleich 
hierzu öffoeten sich nach

mehrjährigen Untersuchungen von KrnNsn (1391) P. vulgaris-Bliten bei Innsbruck im März
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Abb. 8. Die Öffnungs- und Schließbewegungen des inneren perigonkreises vom I .
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Abb. 9. Perigonblatt-Innenseite und -Außenseite, Querschnitt und Flächenansicht (Flächen mit Anthocyan punk-
tiert) einer Blüte, deren Antheren in den beiden mittleren staubblattkreisen geöffnet sind.

zwischen 10.ü) und 11.00Uhr, sie schlossen sich wieder zwischen 17.00 und 18.00Uhr. Den
gleichen Zeitraum gibt er auch fnr Pulsatilla vennlis an.

Innerer und äußerer Perigonkreis unterscheiden sich im Blütenöffnungsverhalten. Besonders
boi jungen Bläten öffnet sich der äußene Perigonkreis wciter ale der innere. Dies gleicht sich mit
zuoehmendern Alter der Blüten aus. Die einzelnen Perigonblätter vedralten sich innerhalb eines

freises weitgehend gleich. Da unter blütenökologisclren Gesichtspunkten (Schutz der geöffneten
Staubblätter und der Naöe z. B. vor Regen, Zugänglic{rkeit deJ Androeceums ftir biütenbesu-

rT FLÄCHENANSICHT
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chende Insekten) den Öffnungs- und Schließbewegungen der inneren Perigonblätter eine größere
Bedeutung zukommt, seien im folgenden nur die Öffnungsmaße des inneön Kreises berticksich-
tigt.

Die Öffnungs- und Schließbewegungen werden
a) vom Alter der Blüte,
b) vom tageszeitlichen Witterungsgang beeinflußt.

Zu a): Der Einfluß des Blütenalters auf die öffnungs- und Schließbewegungen
Das Involucrum hemmt in einem frühen Stadium die volle Entfaltung der Perigonblätter

(Abb. 10). Der maximale Öffnungsgrad ist deshalb geringer als zu einem späteren Städium. In
Abb. 8 sind die durchschnittlichen Öffnungsbewegungen von 9.00 bis 15.00 Ütr in RUträngigkeit
vom Alter der Blüten aufgezeichnet. Mit zunehmendem Alter öffnet sich die Blüte weiter, die
Perigonblätter schließen sich jedoch nicht mehr in dem Ausmaß wie zu einem frühen Stadium.
Innerhalb des Zeitraumes, in dem das Involucrum die Perigonblätter noch berührt (bis etwa zum
8. d;Abb. l0) erreicht die Blüte eine maximale Entfaltung im inneren Perigonkreis von ca. 3,5 cm.

Unterbestäubungsbiologischen Gesichtspunkten istdiese gestaffelte, kontinuierlich wachsende
Erweiterung der maximalen Blütenöffnung sehr wichtig. Da die Küchenschelle proterogyn ist, muß
eine frühzeitige Berührung der Naben durch die Blütenbesucher gewährleistet sein. Die Wahr-
scheinlichkeit, daß ein blütenbesuchendes Insekt Pollen aufdie Narben überträgt, ist nur bei einem
geringen Perigonblattöffnungswinkel groß. Wenn die Perigonblätter sich weiter geöffnet haben,
kommen die Besucher in der Regel mit den Narben nicht mehr in Berührung, sondern suchen sofort
die Nektarien auf. Eine Ausnahme bilden nur besonders große Blütenbesuch er, z. B. die Arten der
Gattung Bombus, die jedoch nur selten an P.vulgaris-Blüten anzutreffen sind (s. u.). Zum
Zeitpunkt der Bestäubung betrug die maximale Öffnung des inneren Perigonkreises
2,95 + 1,05 cm (n: 27).

Durch den geringen Öffnungswinkel wird femer erreicht, daß die Antheren dicht zusammenge-
drängt bleiben; so können die Blütenbesucher in der Regel nicht in die Staubblattgarbe eindringön,
um an die an deren Basis liegenden Nektarien zu gelangen. Bei 2 d alten Blüten gelingt es
Lasioglossum lineare-Arbeiterinnen (Halictidae, s. u.) nicht, die Nektarien zu erreichen. Erst bei
3 d alten Blüten konnte beobachtet werden, wie sie in die Staubblattgarbe ,,eintauchen". Auch die
größere Andrena bicolor (Andrenidae, s. u.) läuft zunächst auf der Staubblattgarbe um die Styli.
Bei einem A. bicolor-Weibchen konnte ebenfalls beobachtet werden, daß das Tier bei 2 d alten
Blüten die Nektarien nicht erreicht. So beschränkt sich die Bewegungsaktivität der Blütenbesucher
bei einer jungen Blüte völlig auf die oberen Antheren der Staubblattgarbe. Hierdurch wird die
Wahrscheinlichkeit einer Bestäubung durch die nahe Lage zu den Narben erhöht. Hinzu kommt,
daß zu diesem Zeitpunkt auch die Styli weit auseinandergefächert sind. Nur ein Bereich von ca.
I cm steht den Insekten um die Styli herum maximal zur Verfügung. Diese beiden wichtigsten
Bestäuber im Untersuchungsgebiet,,Kaiserstuhl" (Lasioglossum lineare, Andrena bicolor)iaben
eine durchschnittliche Größe von 0,8 und l,2cm. L. lineare-Arbeiterinnen haben Längen von
0,81cm (n:25), A. bicolor-weibchen von l,l3cm (n:25) und Männchen uon ö,90"-
(n:25). Beide Arten variieren hinsichtlich ihrer Körpergröße kaum (Standardabweichung:
0,04-0,05 cm).

Bis zum 7. d wächst mit abnehmendem Einfluß des Involucrums die Entfaltungsmöglichkeit der
Perigonblätter und damit kontinuierlich der Bereich zwischen minimaler und maximaler Blütenöff-
nung (Abb. 1 l). Obgleich nach dem 8. d die Perigonblätter nicht mehr von dem Involucrum erreicht
werden, läißt die Perigonblatt-Bewegung dann mit zunehmendem Alter der Blüte immer mehr nach
(Abb. ll).
Zu b): Der Einfluß des tageszeitlichen Witterungsganges auf die Öffnungs- und Schließbewegun-

gen der Blüte
Die tageszeitlichen Öffnungs- und Schließbewegungen werden in hohem Maße vom tageszeitli-

chen Witterungsverlauf beeinflußt (s. dazu auch BüNNTNG 1953). In Abb. 12 sind die öffnongs-
und Schließbewegungen von 4 verschiedenen repräsentativen Pflanzen mit ihren Einzelblüten vom
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Abb. 10. Das Streckungswachstum von Blütenstiel (Pedunculus) und Blütenschaft (Scapus) während des Knospen-,
Blüten- und zu Beginn des Welkestadiums.

30. März zwischen 9.00 und 15.00 Uhr aufgetragen. An diesem Tag stieg die Temperatur von 9.00
bis 10.00Uhr auf 15"C an, fiel dann aber bis ll.00Uhr auf 1l oC ab. Danach erhöhte sie sich
wieder bis 12.00 Uhr auf l4'C und erreichte nach einem kurzen Abfallen auf 13'C ihr
Tagesmaximum um 14.00Uhr mit 18'C.

Am ähnlichsten reagieren auf diesen Temperaturverlauf Blüten gleichen Alters von ein und
derselben Pflanze (Abb. 12, I). Man erkennt einen fast völlig gleichen Kurvenverlauf in den
einzelnen steigenden und fallenden Kurvenbereichen (zur endogenen Tagesrhyhmik s. BüNNrr.rc
1953). Blüten gleichen Alters, jedoch verschiedener Individuen zeigen einen unterschiedlichen
Kurvenverlauf (9 d alte Blüten Abb. 12, I-N). Blüten ein und derselben Pflanze mit unterschiedli-
chem Alter besitzen zwar einen ähnlichen Kurvenverlauf (Abb. 12, II-IV), jedoch reagierten
jüngere Blüten viel stärker mit einem Blütenschluß auf die Temperaturerniedrigung um 11.00 Uhr
als ältere. Besonders deutlich zeigt dies das Beispiel IV (Abb. l2). Eine Erhöhung der Temperatur
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5 6 7 8 I 10 11 't2 13'lt 15 ,16

ALTER DER BLÜTEN IN TAGEN

Abb. I l. Differenz der minimalen und maximalen Blütenöffnung von 9 bis 15 Uhr in Abhängigkeit vom Alter der
Blüte (Standardabweichung und in Klammer Angabe der Anzahl getesteter Blüten).

um 12.00 Uhr führt bei den älteren Blüten (Pfeil Abb. 12) sofort wieder zu einer öffnungsbewe-
gung, bei den jüngeren hingegen nicht. Während bei letzteren das Involucrum die Perigonblätter
berührt und das Schließen der Blüte nach Temperaturemiedrigung sehr wahrscheinlich mitbeein-
flußt, verzögert es als ,,Widerlager" ein schnelles Öffnen nach wieder eintretender Erhöhung der
Temperatur. Bei äteren Blüten hingegen, deren Öffnungs- und Schließbewegungen nicht mehr
durch das Involucrum beeinflußt werden können, öffnen sich die Perigonblätter sofort wieder (Pfeil
Abb. l 2). Erst bei einer länger einwirkenden Temperaturerhöhung öffnen junge Blüten ihr Perigon
wieder. Auch dies erscheint biologisch sinnvoll. Fürjüngere Blüten ist es wichtig, daß über den Tag
konstant günstige Witterungsbedingungen herrschen; dies erhöht die Bestäubungswahrscheinlich-
keit. Auch nur eine kurze vorübergehende Witterungsverschlechterung indiziert eine höhere
Wahrscheinlichkeit weiterer ungünstiger Bedingungen. Junge Blüten, die noch nicht bestäubt sind,
öffnen sich nicht mehr. Hierdurch vermindert sich u. a. die Gefahr, daß Pollen durch plötzlich
einsetzenden Regen naß oder gar ausgeschwemmt wird. Für iiltere Blüten, die in der Regel bereits
bestäubt sind und große Pollenmengen abgegeben haben, ist das Risiko nicht mehr so groß. Als
Nektarquelle haben sie jedoch nach wie vor eine Bedeutung.

Auch bei den witterungsbedingten tageszeitlichen Öffnungs- und Schließbewegungen zeigt es
sich, daß der 12 "C-Temperaturgrenze eine große Bedeutung zukommt. Unter 12 

oC werden die
Blüten geschlossen, oberhalb von 12 oC geöffnet.

6. Heliotropismus

Die Blüten von Pulsatilla vulgaris orientieren sich in einem günstigen Winkel zur Sonne.
Besonders eindrucksvoll ist dieser Heliotropismus am Strangenberg bei Westhalten (Elsaß) zu
beobachten, wo sich Hunderte von Küchenschellen zur Sonne wenden.

Eine recht auffällige Erscheinung kann man an Knospen kurz vor ihrer Öffnung beobachten: Während alle anderen
Tepalen nach oben gerichtet sind, bis zur Häfte ihrer Länge von dem Involucrum umgeben, steht ein äußeres
Perigonblatt rechtwinklig ab. Es handelte sich hierbei in allen beobachteten Fällen um das genau nach Südost zur
Sonne hin gerichtete Perigonblatt.

Sehr junge Blüten sind im allgemeinen aufrecht orientiert, erst später krümmt sich der
Blütenstiel, und die geöffnete Blüte nimmt einen Winkel von etwa 45o z:ur Bodenoberfläche ein.
Auch die meisten älteren Blüten sind im Untersuchungsgebiet (SO-Hang) in einem Winkel von 45"
nach Süd-Südost orientiert. Durch die über einen langen Zeitraum der Anthese vorherrschende
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Abb. 12. Die Ötlnungs- und SchlielJbewegungen von Blüten unterschiedlichen Alters (4 verschiedene Pflanzen) am
30. März 1985 (nähere Erläuterungen s. Text).
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parabolspiegelartige Form der Blüte und dadurch, daß sie sich in einem günstigen Winkel zur Sonne
hin ausrichtet, konzentrieren sich die Wärmestrahlen in ihrem Zentrum. Die Bedeutung solcher
Heliotropismen für Pflanzenarten, die besonders bei niedrigen Temperaturen blühen, haben
Hocrrnc & Snnnprrx (1961) und KsvA,N (1975) herausgestellt. Sie fanden, daß die höheren
Temperaturen einerseits das Wachstum im Blütenzentrum und dabei besonders innerhalb der
Samenanlagen beschleunigen, andererseits die Blütenbesucher in der Blüte, die sich dort auch
aufwärmen, stärker aktivieren. Irider liegen für die Küchenschelle diesbezüglich noch keine
Messungen von Temperaturen innerhalb und außerhalb der Blüte vor.

7. Androeceum

- Antherenzahl, Form der Staubblattgarbe
Die Staubblattkreise bestehen nach Zählungen im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl" aus l4l

Stamina (i. : l4l + 18,6; n : 10), die zu einer Staubblattgarbe vereinigt sind. Wnus & BnnuNc
(1971) geben aus Großbritannien 50-120 Stamina, Atcnrrr & ScnwEcrsR (1957) für den
Kontinent 150-2ü) an.

Die Form dieser Garbe ändert sich mit zunehmendem Alter der Blüte: In einem frühen Stadium
(Abb. l3a) schließen sich die einzelnen Staubblätter sehr dicht aneinander. Die Garbe hat die
Gestalt eines mit der Spitze nach unten orientierten Kegels, wobei die dicht gedrängten Antheren
der oberen Staubblattkreise nahe den Styli eine mehr oder weniger ebene Fläche bilden. In einem
späteren Stadium, mit zunehmendem Öffnungsgrad der Perigonblätter und geringerem Einfluß des
Involucrums auf die Blüte, können die Antheren aus ihrer gedrängten Stellung nach außen
überhängen; die Staubblattgarbe bekomrnt eine annähernd ovale, eiförmige Gestalt (Abb. 13b). In
einem noch späteren Stadium (Abb. l3c) sind zwischen den Antheren noch größere Abstände
festzustellen. Sie kommen u. a. auch durch fortschreitende Wachstumsprozesse im Fruchtblatt- und
Receptaculum-Bereich (konische Form) zustande. Wahrscheinlich verlängern sich dabei auch die
Filamente etwas.

Die meisten Stamina krtimmen sich in einem späten Stadium von den Styli ab, im Mittel am 9. d
nach der Blütenöffnung (X : 0,9 + 2,2;n: 23).In diesem Stadium sind im Durchschnitt noch 17
Antheren geschlossen bzw. offen und mit Pollen behaftet. Bei früh innerhalb der Population
erscheinenden Blüten liegt der Zeitpunkt des Abwinkelns aufgrund der längeren Blühdauer der
Einzelblüte signihkant später als bei spät erscheinenden (Abb. l4). Auch besitzen Blüten, die erst
zu einem späten Zeitpunkt innerhalb der Population aufblühen eine signifikant größere Anzahl noch
geschlossener bzw. mit Pollen belegter Antheren als solche, die früh erscheinen (Abb. l5).

Es handelt sich bei der Abwärtskrümmung einzelner Staubblattkreise nicht um eine aktive epinastische Bewegung
(Beispiele Tnolt 1922), sondern um einen passiven Vorgang, der durch das Welken der Staubblätter bewirkt wird.
Der oberste Kreis ist zu diesem Zeitpunkt nicht mehr mit Pollen beladen. Aus diesem Grunde kann diese Erscheinung
auch nicht als eine Anpassung zur Verhinderung einer Selbstbestäubung angesehen werden. Keine Blüte war im
Untersuchungsgebiet in diesem Stadium noch unbestäubt, die zuvor auseinandergespreitzten Griffel lagen eng
aneinander. Kleinbienen laufen häufig in der zwischen Staubblattkreis und Styli entstandenen Höhlung (s. u.). An die
Narben können sie nicht mehrgelangen. Ein ähnliches Phänomen beschreibt MorrEx (1982) fü Hepatica americana,
wo zu Ende der Blühzeit die Filamente schrumpfen. Nach Auffassung des Autors kann eine Selbstbestäubung bei
dieser Art dadurch stattfinden, daß sich die Sepalen nach innen krümmen und die Antheren auf die Stigmen drücken.

- Antheren-Morphologie, Übergangsformen zu Nektarien, Nektarien
Innerhalb der Staubblattgarbe lassen sich von oben nach unten 6 verschiedene Zonen abgrenzen

(Abb. 16): In den Bereichen A-D (Abb. 13, 16) handelt es sich um typische Staubblätter
(Abb. l7A), im Bereich E finden sich Staubblätter, die Übergangsformen zu Nektarien zeigen
(Abb. l7 C) und im Bereich F liegen die Nektarien (Abb. l7 D), die den Staubblättern homolog sipd
(KNurH 1894). Morphologisch unterscheiden sich die Nektarien deutlich von den Staubblättern:
Sie haben eine gedrungene eiförmige Gestalt und ein kurzes, dafür aber im Vergleich zu den
Staubblättern wesentlich dickeres Filament, über das nach KrncnNnn et al. (1908ff.) die
Nektarabsonderung erfolgt. Eigene Beobachtungen deuten ebenfalls darauf hin. Die ehemaligen
Theken sind von außen nicht mehr erkennbar.
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Abb. 13. 3 verschiedene Altersstadien der Küchenschellen-Blüte (a, b, c). In einem frühen Stadium (a) umschließt
das Involucrum die Perigonblätter, nur die Staubblattkreise A und B (s. auch Abb. 16) sind für die Blütenbesucher
zugänglich. Die Staubblattgaöe hat eine umgekehrt kegelförmige Gestalt. Zu einem späteren Stadium (b) hat das
Involucrum nur noch einen geringen Einfluß auf die Blütenöffnung, die Staubblattkreise C und z. T. auch D sind
zusätzlich erreichbar. Die Staubblattgarbe hat eine ovale, eiförmige Gestalt. Zu einem noch späteren Stadium (c) hat
das Involucrum keinen Einfluß mehr, alle Staubblattheise liegen frei. Die Staubblätter beginnen zu verwelken und
krümmen sich ab.
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Abb. 14. Konelation zwischen Blühbeginn und Zeipunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises
(y:13,9-0,60 x, s2:1,46, p<0,01; n=23). Eine Zahl neben einem Meßpunkt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Blüten an.

20 Flora, Bd. l8l,5-6
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Abb. 15. Korrelation zwischen Blühbeginn und Anzahl noch geschlossener oder oflbner Antheren mit Pollen zum
Zeitpunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises (y = - 14,9 + 4 ,12 x, s2 :23,3, p < 0,01 ; n=23). Eine Zahl
neben einem Meßpunkt gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Blüten an.

Bei der untenuchten Population war die Nektarmenge/Blüte sehr gering. Eine Messung mit Mikokapillaren war
nicht möglich, jedoch verftirbten sich an die Nektarien gelegte Glucose-Testsüeifen (Methode in Anlehnung an
EnrnrE 1974) sehr deutlich.

Bei den Übergangsformen ist die Anthere länglich eiförmig und auch das Filament dünner und
länger. Sehr charakteristische und deutlich erkennbare Übergangsformen zwischen Staubblättern
und Nektarien traten im Durchschnitt nur bei jeder zweiten Blüte auf. Auf eine Blüte kommen
durchschnittlich 7 Übergänge StaubblatUNektarium und 16 Nektarien.

- Antherenöffnung
Die Antherenöffnung kann durch eine Temperaturerhöhung - wie auch das Experiment zeigte

- ausgelöst werden. Sie findet unternatürlichen Bedingungen meist zwischen 10.30 und 11.30 Uhr
statt, ein Zeitraum, der auch für viele andere Frühjahrsblüher charakteristisch ist (Pnncrv,rl 1965).
Die Antheren einer jungen Blüte öffnen sich nicht alle gleichzeitig (s. u.);dies deutet darauf hin,
daß auch andere Faktoren eine wesentliche Rolle spielen.

Zu Beginn des Öffnungsvorgangs reißt die Thekenwand an einer präformierten Stelle auf
(Abb. l8A). Die Innenseite wird nach außen umgeschlagen und eingerollt (Abb. l8B). So gelangt
der gesamte, durch Pollenkitt aneinander und an die Innenwände der Theken haftende Pollen auf
größtmöglichster Fläche nach außen und umgibt die gesamte Anthere. Nach fast vollständigem
Absammeln des Pollens durch Blütenbesucher sind die 4 eingerollten wulstförmigen Thekenwände
der Anthere gut erkennbar (Abb. 18C).

Der Öffnungsvorgang wurde in Anlehnung an die Methode von BRÄuNER & Rlu (1966) überprüft. Geöffnete
Antheren mit aufgerollten Thekenwänden schließen sich in Wasser; unter Zugabe von Saccharose-Iäsung (5 %) wird
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Abb. 16. Anzahl Pollenkömer/Staubblau in der obersten (A), oberen mittleren (B), unteren mittleren (C), unteren
(D) Zone der Staubblattgarbe, im Übergangsbereich Staubblatt/Nektarium (E) und im Bereich der Nektarien (F) (mit
Angabe der Standardabweichung). Die Bereiche A, C und E wurden an 2 venchiedenen Blüten getestet.

der Vorgang wieder rückgängig gemacht. Bei Wasserverlust ziehen sich die Zellen der Faserschicht zusammen,
wobei nur die Außenwand verkürzt wird. Dies ftihrt zur Öffnung, ein Vorgang der analog dem des Famanulus ist.

- Pollengröße
Der Pollen von Pulsatilla vulgaris ist oval, tricolpat und hat nach 150 Messungen von

Pollenkörnern aus dem Untersuchungsgebiet eine durchschnittliche Länge von 42,5-pm und
Breite von 35 pm (Photo l). Nach den Literaturangaben (wonnNLE ß50; BöqrEn 1954;
AtcHsI-n & Scnweclrn 1957; HuvNH 1970) schwanken die Werte zwischen 28 und 48 pm.

- Zeitpunkte der Antherenöffnung, Pollenzahl und Pollen-Keimverhalten in Abhängigkeit zur
Lage der Antheren innerhalb der Staubblattgarbe
Die einzelnen Staubblattzonen unterscheiden sich hinsichtlich der Zeitpunkte der Antherenöff-

nung voneinander. Zuerst öffnen sich die Staubblätter der ZoneB, später erst greift sie auf die
benachbarten ZnnenC, A und D über (Abb. 13, l6). Diejenigen Antheren, die sich zuerst öffnen,
liegen direkt am Übergang der Staubblattzonen B und C, an der Stelle, an welcher die Tepalen
und die Staubblattgarbe zusarnmentreffen. Die Antheren, die sich zuletzt öffnen, befinden sich
einerseits in direkter umgebung der styli, andererseits in der Nähe der Nektarien.

Eine gestaffelte Öffnungsfolge beschreibt auch Zruurnulr.rN (1935, 1952). Er erwähnt (Zrnrurnruexr 1935),
daß sie für alle Pulsatilla-A(en gilt und verweist u. a. auf Brvm (1888), der eine Beschreibung f'üt p. vernalis
liefert.

Daß sich die Staubblattzone A mit ihren den Styli am nächsten stehenden Staubblättern erst
spät öffnet, liegt wahrscheinlich daran, daß es sich hier um diejüngsten Staubblätter innerhalb der
Staubblattgarbe handelt. Eine Selbstbestäubung wird dadurch weitgehend verhindert (s. Kap.
12.); so entwickelten sich im Untersuchungsgebiet bei mit Gaze abgedeckten Blüten nie Früchte.
Die zuerst erfolgende Öffnung der Antheren der Staubblattzone B bewirkt, daß bereits in einem
frühen Blütenstadium Pollen offen dargeboten und von Insekten aufgenommen werden kann; die
Bereiche C und D sind durch den engen Schluß von Perigon ünd Involucrum noch nicht
zugänglich. Ferner wird erreicht, daß ein bestimmter nicht zu weiter Abstand zwischen dem
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Abb. 17. Staubblatt-Vorderseite (A), Staubblatt-Rückseite (B), Übergang StaubblatUNektarium (C), Nektarium
(D), Narbe (E).

Bereich, wo die Biene Pollen sammelt, und den Narben vorhanden ist. Er darf nicht so groß sein,
daß für solche mit Fremdpollen beladene ankommende Bienen eine Berührung der Narben
unmöglich wäre (s. o.).

Das gestaffelte Öffnen hat auch in einer anderen Hinsicht eine große Bedeutung. So bleibt
dadurch, daß die Blüte über einen größeren Zeitraum Pollen anbietet, ihre Attraktivität lang
erhalten. Dies vergrößert eine Bestäubungswahrscheinlichkeit der Narben erheblich. Unter
populationsgenetischen Gesichtspunkten ist eine lang andauernde Attraktivität für die Küchen-
schelle mit einer hohen Zahl an Narben von Vorteil. Die Wahrscheinlichkeit, daß Besucher die
Narben berühren, die jeweils Pollen verschiedener Pflanzen mitbringen, vergrößert sich ebenfalls.
Somit erhöht sich auch die genetische Variabilität der Nachkommen einer Blüte um ein vielfaches.
Femer wird durch das gestaffelte Öffnen der Antheren erreicht, daß Pollen über einen möglichst
großen 7*itraum für die Bestäubung anderer Blüten zur Verfügung steht. Auch dies erhöht die
genetische Variabilität der Nachkommen einer Population.

Da die Anzahl von Pollen die der Samenanlagen im Falle der Küchenschelle um den Faktor
3 570 : I übersteigt, wird eine starke Konkurrenz der Pollenkömer um die Samenanlagen herrschen;
die Staffelung der Öffnung der Antheren führt zu einem ausgeglicheneren Verhältnis.

Die verschiedenen Staubblattzonen unterscheiden sich in der Pollenzahl ihrer Antheren.
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Abb. 18. Beginn der Staubblattöffnung (A); durch Aufrollen der Thekenwand wird die Innenseite nach außen
geschlagen und der gesamte Pollen offengelegt (B); Staubblatt nach fast vollständiger Entnahme des Pollens durch
Blütenbesucher mit den 4 eingerollten, wulstförmigen Thekenwänden (C).

Während Staubblätter der Zonen A und B im Durchschnitt etwa 2700 Pollenkörner/Staubblatt
enthalten (n: 150), finden sich inZone C nur noch etwa 1800, inZone D sogar nur noch etwa
1250 Pollenkörner/Staubblatt (Abb. 16). Während im Übergangsstadium Staubblatt/Nektarium
noch ca. 760 Pollenkörner enthalten sind, fehlen sie in den Nektarien völlig. Errechnet man den
durchschnittlichen Pollengehalt aller Staubblätter, so kornmen auf ein Staubblatt etwa 2100
Pollenkömer, auf eine Blüte mit 141 Staubblättern somit annähernd 300000 Pollenkömer.

Die je nach Lage der Antheren in der Staubblattgarbe differierenden Pollenzahlen und der
unterschiedliche Zeitpunkt der Antherenöffnung können in folgender Weise blütenökologisch
interpretiert werden: Die Staubblattzonen A und B (Abb. 13, 16) sind im frühen Öffnungsstadium
die einzigen Bereiche, die den Blütenbesuchern zugänglich sind, wobei sich die TnneB als erste
öffnet. Beide bieten in diesem frtihen Stadium eine weitgehend ebene, waagerechte Oberftäche. Ein
,,optimal foraging" durch die pollensammelnden Bienen ist somit besonders bei den oberen

281



282 A. KnlrocswrL

Photo 1. Pollenkom von Pulsatilla vulgaris (Photo : Tn. EscnE).

Staubblattzonen möglich. Eine höhere Pollenzahl der Antheren dieser beiden Zonen könnte als
Anpassung an die bevorzugte Lage fürdie Pollenentnahme durch Insekten interpretiert werden bzw.
die Pollenabnahme in den unteren Staubblattzonen als Reduktionserscheinung. So können einerseits
die weiter unten liegenden Antheren weniger gut besammelt werden, andererseits liegen sie in einer
zunehmendgrößerenEntfernungvonden Styli, wodurch dieWahrscheinlichkeiteinerBerührungdes
mit Fremdpollen beladenen Insekts reduziert wird.

Innerhalb der Staubblattgarbe geht mit dieser Staffelung in den Pollenzahlen der Staubblätterkein
Abfallen der Pollenkeimrate von innen nach außen einher, so wie es Dn uueNN & SuvxovÄ ( 1968)
anClematis-Arten nachweisen konnten. Zur Überprüfung der Keimrate von Küchenschellen-Pollen
erwies sich eine 57oige Rohrzuckerlösung nach lv2-2h Einwirkung am günstigsten. Unabhängig
von der Lage innerhalb der Staubblattgarbe bildeten über 90% der Pollenkörner deutliche
Pollenschläuche aus (Tab. 3). Die Konzentration und die Einwirkungszeit liegen damit in einem
Bereich, den auch D,cuIuaI.IN & SuvrxovÄ (1968) an den Untersuchungen an Clematis als am
geeignetsten festgestellt haben. Die Keimung von Trientalis europaea-Pollen erfolgte bei 6%iger
Zuckerlösung am besten (HrIns,truI 1969). Dennoch reagieren viele Arten sehr unterschiedlich auf
einzelne Konzentrationen, wie die Zusammenstellung von DlnrrNcroN & L,c, Coun (1960) zeigt.

Der Küchenschellen-Pollen erwies sich als empfindlich gegenüber einer Behandlung mit
destilliertem Wasser. Bereits nach lYzh platzten in der Regel über 90% der Pollenkörner.
HarLnrutrrEn (1922) erwiütnt hingegen, daß Anemone-Arten einen Pollen besitzen, der in
destilliertem Wassernur sporadisch platze, zu einem kleinen Prozentsatz Pollenschläuche bilde und
im ganzen von der Witterung wenig abhängig sei. Da die Blüten bei der Küchenschelle mehr oder
weniger aufrecht orientiert sind, kann durch plötzlich einsetzenden Regen der dargebotene Pollen
platzen. Sowohl durch die von der Witterung stark beeinflußten Blütenschließbewegungen als auch
durch die gestaffelte Antherenöffnung wird die Wahrscheinlichkeit eines Pollenverlustes herabge-
setzt.

Bereits 5 h nach erfolgter Öffnung des Staubblattes verringert sich die Keimrate merklich
(Tab. 4). Dies ist verständlich, stehen doch für eine Bestäubung am selben Tag nur wenige Stunden
günstige Witterungsbedingungen und hohe Blütenbesucher-Aktivität der Insekten zur Verfügung.
Da das Fluggebiet der Bienen um die Nistplätze nicht allzu groß ist, werden nur wenige, eng
beieinanderstehende Populationen aufgesucht, der Pollen also in der Regel auf recht kleinen
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Tabelle 3. Die Keimrate des Küchenschellen-Pollens in Abhängigkeit von seiner Herkunft aus verschiedenen Zonen
der Staubblattgarbe, vom Medium und von der Zeitspanne, in der der Pollen den vorgegebenen Versuchsbedingungen
ausgesetzt ist.

o= mit Poltenschtouch Iin%]
b= ohne Pottenschlouch

c = Po[lenkörner geptotzt
l*.h-
lstuno.n

Hzo-
dest

Socch arose- Lösu ng

1% t s%t10%
o b c o b c o b c q b c

oberste Stoubblottzone
f/\ 0 36 \7 t7 \7 16 51 t5 1 0 )'1 3

1 1/2 0 5 )5 r0 2\ 6 't7 l0 3 0 65 l5

2V| 6 3 1 t? 0 t8 )0 I 2 25 56 19

3 2 I )0 ;7 5 28 l1 l+ 7 49 z4

mittlere Stoubbtottzone
3/4 0 I t2 3:l 38 t7 't1 2 ? 11 t7

1V2 0 11 l9 l8 35 27 t7 I 5 0 I )2

2 1/+ 0 1l t'l i3 16 41 t8 1 1 0 22 t8

3 0 5 t5 a4 15 61 96 2 2 0 7 3

ttnlorcla Slnrrhhln|l 3/l+ 0 /0 30 5 28 57 ;9 t0 11 1 18 t1

1 1/2 0 t9 21 0 12 l8 54 31 6 4 l9 t7

2V4 0 t9 t1 9 t0 )3 6 1 2 1 ,7

3 0 73 t7 0 17 l3 71 12 17 9 15 t6

Tabelle 4. Die Keimrate des Küchenschellen-Pollens in 5prozentiger Saccharose-Ltisung sofort nach der Staubblatt-
öffnung und nach 5h.

o=nit Pollenschtouch ( in%)
b=ohne Potlenschlouch

c= Pollenkörner geptotzt
Zöhtunq noch 1 1/2 Stunden

Socchorose- LE.59(

;ofotmrh noch

iloubbtöff.l 5 Stunder

o b c o b C

oberste Stoubblottzone t7 20 3 21 t6 23

m i tttere Stoubbl ottzone 3l 8 5 t2 23 6

unterste Stou bbtottzone SI. t1 6 1.2 t+l 't7

Distanzen zwischen den Blüten verteilt. Es ist sehr unwahrscheinlich, daß von einer Biene
aufgenommener Pollen erst am folgenden Tag eine Narbe erreicht, zumal der größte Prozentsatz
ausgekämmt und im Nest als Brutproviant deponiert wird. Die starke Verringerung der Keimrate
spricht für eine nur geringe Zeitspanne, bei der Pollen in der Regel auf eine Narbe einer anderen
Pflanze übertragen wird. Eine solche Verringerung der Keimrate des Pollens mit der Zeit wurde
auch an zahlreichen anderen Fflanzenarten festgestellt (s. z. B. die Untersuchungen von DAUMANN
1963,1967,196711968). Auch ist zu berücksichtigen, daß die Pollenkeimrate jährlichen und
lokalen Variationen unterliegen kann (Hnnsllrral 1969).

Pollen von Küchenschellen-Antheren, die sich noch nicht geöffnet hatten, keimte genauso
wenig wie solcher welker Antheren; das beste Ergebnis erbrachte Pollen von Antheren, die gerade
aufgeplatzt waren.

- Verringerung der Pollenmengen während der Anthese durch blütenbesuchende Insekten
Im Durchschnitt ist die Hälfte des Pollens nach 5-6 d (i : 5,5 + 1,3; n :29), die gesamte

Pollenmenge nach 9-l0d (i:9,5 +2,3; n:29) aus den Antheren von Blütenbesuchern
abgesammelt. Auch hier ergeben sich wieder signifikante Korrelationen mit dem Blühzeitbeginn
der einzelnen Blüten und dem Witterungsverlauf. Je später die Blüten erscheinen, um so schneller
erfolgt die Pollenabnahme pro Blüte (Abb. 19, 2O). Zwar muß man Pulsatilla vulgaris zu den
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Abb. 19. Korrelation zwischen Blühbeginn und Tag, an welchem 507o der gesamten pollenmenge entnommen ist
(y=6'7-0,17 x, s2=2,23, p<0,05; n:29). Eine Zahl neben einem Mißpunkt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Blüten an.
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Abb. 20. Korrelation zwischen Blühbeginn und'Zeitpunkt, an welchem aller Pollen vollständig entfemt war
(y=13,4-0,5 x, s2=4,50, p<0,01 ; n:29). Eine Zahl neben einem Meßpunlt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Blüten an.

,,Pollenblumen" rechnen, dennoch bietet sie Pollen nicht im Übermaß, sondern staffelt die
Staubblattöffnung, so daß zumindest an Tagen günstiger Witterungsbedingungen und dadurch
bedingt auch höherer Blütenbesucher-Aktivität der Pollen von den Biänen immeivöllig abgesam-
melt und dadurch auch zum Minimum-Faktor wird. Im Durchschnitt sind nur etwa 15 Antheren mit
Pollen behaftet. Dies gewährleistet auch ein häufiges Wechseln der Blütenbesucher von Blüte zu
Blüte und erhöht die Wahrscheinlichkeit der Pollenüberhagung auf möglichst viele Blüten.

r = 0,3859
p< 0,05

a
3oa

r = 0,654 l
p < 0,01



Pulsatillavulgaris Mtrr.: Bestäubungssfiategie 285

8. Pollenphänologie

Die Tatsache, daß die Einzelblüte eine zeitlich gestaffelte Staubblattöffnung durchführt,
abhtingig vom Alter der Blüte, Blühzeitbeginn und Witterungsverlauf, läßt eine einfache, direkte
Umrechnung: Anzahl vorhandener Blüten/Pollenmenge nicht zu. In Abb. 21 ist die Öffnung der
Antheren von 29 Blüten über die Blühzeit von 1985 dargestellt. Die Population zeigt eine
weitgehend gleichmäßige Verteilung hinsichtlich der Staubblattöffnungen der Einzelblüten wäh-
rend der gesamten Blühzeit, nur zu Beginn und zum Ende liegen die Kurven weiter auseinander.

20 21 22 23 2t 25 26 27 28 29 30 31 1 2 3 4 5
APRIL

Abb. 21. Die StaubblattötTnung von 29 Blüten im Jahr 1985 ; zugrunde gelegt wurde eine durchschnittliche Anzahl
von 140 Antheren/Blüte.
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Die Ph?inologie der Blüten, bestäubten Blüten, geschlossenen und leeren Antheren im Jahr 1985.

In Abb. 22sind die Phänologiekurven: Anzahl geschlossene und leere Antheren gegenüberge-
stellt. Die größte Anzahl geschlossener Antheren war 1985 am 25. März vorhanden, 9 d nach dem
Aufblühen der ersten Blüte. Bereits am 6. d waren schon 95 7o der maximalen Anzahl geschlossener
Antheren erreicht. Die Blühphänologie-Kurve zeigt hingegen erst am l. April ihr Maximum, zu
diesem Zeitpunkt sindnurnoch20o/o derAntheren derPopulation geschlossen, derübrige Anteil ist
bereits geöffnet, der Pollen von den Bienen abgesammelt.
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Im Falle der Küchenschelle koinzidiert die höchste Blütenbesucher-Aktivität nicht mit der
maximalen Anzahl vorhandener Blüten, sondern mit der maximalen Anzahl vorhandener geschlos-
sener Antheren (s. u.). Dieser Zcitpunkt liegt etwa eine Woche vor dem Blühmaximum der
Population. Der Fruchtansatz ist unabhängig vom Zeitpunkt des Erscheinens der Blüte innerhalb
der Population gleich groß (s. u.).

9. Gynoeceum

In der Mitte der Staubblattgarbe ragen pinselförmig die Styli mit ihren Stigmen hervor. Bei 28
überprüften Blüten ergab sich eine durchschnittliche Anzahl von 84 Styli/Blüte (*. = 84,1 + 18,3).
Nach zlnrrsRMnNN (1952) sind es pro Blüte 70-100, nach wrlrs & Benuxc (1971) 30-90
Styli.

Die Styli sind mit dem nur auf der Innenseite liegenden Stigma (Abb. l7E) in einem frühen
Blütenstadium so weit auseinandergefächert, daß die papillösen Stigmenflächen nach oben
orientiert sind und von den Blütenbesuchem gut mit Pollen belegt werden können. Der Vorgang der
Pollenübertragung wird im Rahmen der Beschreibung des Blütenbesucher-Verhaltens (s. u.)
ausführlicher dargestellt. Diese zunächst auseinandergespreitzten Griffel schließen sich erst nach
einer erfolgreichen Bestäubung (s. u.), danach ist eine weitere Pollenübertragung auf die Stigmen
nicht mehr möglich.

Die Abgrenzung der zur Pollenaufnahme bereiten Narbenfläche erfolgte nach dem H2O2-Test nach Lopmonn
(1928) und Zrlsrpn (1938). Nur der stark papillöse Bereich ist in der tage, durch Peroxidase H2O2 zu spalten
(Abb. l7E).

Die Blüten werden in der Literatur (2. B. KNurH 1898; ScnorNrcHEN 1940; ZruuEnunNn
1952, Welrs & Bnnrnc l97l) als proterogyn bezeichnet. KNurH (1894) wies jedoch bereits
darauf hin, daß im Falle von Pulsatilla vulgaris die Narben während der Reife der Staubblätter
weiterhin aufnahmefähig bleiben. KnnNEn (1891) spricht in einem solchen Fall von einer
unvollkommenen Dichogamie. Um den Grad der Proterogynie bei P. vulgaris zu überprüfen,
wurden je l0 Styli verschiedener Pflanzen mit dem H2O2-Test auf den Reifezustand hin gätestet.
Bei geschlossenen Knospen, die noch etwa einen Tag bis zur Öffnung benötigen, unterblieb eine
enzymatische Reaktion, ebenso bei Blüten, die einen Tag alt waren und noch keine Staubblätter
geöffnet hatten. Eine deutliche Reaktion zeigten hingegen alle älteren Blüten, unabhängig davon,
ob die Staubblätter der mittleren oberen Staubblattzone oder die der gesamten mittleren und unteren
Zone bereits geöffnet waren oder nicht. Selbst bei Blüten mit völlig leeren Antheren und Tepalen
kurz vor dem Verwelken war der H2O2-Test noch positiv.

Blüten, die sehr früh im Jahr innerhalb der Population erscheinen, sind deutlicher proterogyn als
solche, die später aufueten, da bei ersteren die niedrigen Temperaturen die Öffnung der Antheren
hinauszögem. Blüten, die spät erscheinen, sind in der Regel nur noch schwach proterogyn. In
Einzelfüllen kann eine Dichogamie auch völlig unterbleiben; dies tritt nur bei beionderJhohen
Temperaturen auf, wobei die Blüten in der Regel kaum älter als maximal 2-3 d werden.

Da bei der Küchenschelle, wie Experimente mit abgedeckten Blüten im Untersuchungsgebiet
gezeigt haben, eine spontane Selbstbestäubung nicht erfolgt, wohl aber eine solche äurch
Handbestäubung erfolgreich durchgeführt werden kann, ist unter Freilandbedingungen die Mög-
lichkeit gegeben, daß Blütenbesucher, insbesondere größere Arten, eine Bestäubung mit pollen där
eigenen Blüte bewirken können. Die Wahrscheinlichkeit eines solchen Ereignisses wächst
innerhalb der Population mit dem Erscheinen der Blüte zu einem möglichst späten Termin. Unter
diesem Gesichtspunkt ist bei früh blühenden Individuen durch eine gesicherte übertragung von
Fremdpollen eine genetisch höhere Variabilität der Nachkommen zu erwarten, für spät blühende
eine eingeschränkte, wobei einzelne Individuen mit den von Zruurnue,NN (1935, 1952) festge-
stellten Anomalien in der Fl-Generation auftreten können. Man kann die durch Insekien
hervorgerufene Übertragung von blüteneigenem Pollen als die letzte Möglichkeit einer Küchen-
schellen-Blüte ansehen, überhaupt noch bestäubt zu werden. Die Schließreaktion der Griffel
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verhindertjedoch bei einer bereits zu einem früheren Zeitpunkt in der Anthese bestäubten Blüte eine
nachträgliche Übertragung von blüteneigenem Pollen auf noch nicht belegte Stigmen.

10. Blütenbesucher und Bestäuber

Eine Überprüfung der Literatur zeigt, daß nur einige Beobachtungen über Blütenbesucher bzw.
Bestäuber vorliegen, z. B. bei KNUIH (1898), der neben Gartenbeobachtungen im wesentlichen die
Angaben von Münnn (1878) übernimmt sowie bei Werrs & BARLTNG (1971) und NnssoN (1980,
1983). Dennoch liegen den meisten Angaben nur wenige Beobachtungen zugrunde, auch wird
oftmals nicht zwischen Besuchern und Bestäubern unterschieden.

Bei Hect (1965) ist das Blütenbesucher-Spektrum'sehr grob charakterisiert: ,,honigsaugende
und pollensammelnde Bienen, ferner als Honigräuber Ameisen". KNurn (1898) nennt als
Besucher Honigbienen und Hummeln, ScnoeNrcHrN (1940) Honigbienen, Hummeln und kleine
Bienenarten, ZruunnulNN (1935) sieht in Apis melliferal. den Hauptbestäuber, gelegentlich auch
in Bombus terrestris (L.). Pnocron & YEo (1975) führen u. a. als Hauptbestäuber ebenfalls
Hummeln und Honigbienen an.

Weit wichtiger im Gebiet sind nach den eigenen Untersuchungen die von Pnocron & Yeo
(1975) als Besucher erwlihnten Solitärbienen, besonders die Vertreter der Gattungen Lasioglossum
und Andrena, die mit Sicherheit Hauptbestäuber sind. Eine nur geringe oder überhaupt keine
Bestäubungsfunktion haben Dipteren, Formiciden, Coleopteren, Dermapteren, Heteropteren und
Thysanopteren, die jedoch immer wieder an den Blüten auftreten. Zahlreiche von ihnen sind
lediglich Nektardiebe.

DIPTERA 5% C0LEOPTERA (N=111

HYMENOPTERA
Broconidoe (N=1)

Chotcididoe ( N=3)

Formicidoe (N=5)

HETEROPTERA (N=2)

LEPIDOPTERA [N=1 )

Eornöus (N=15) -r
Nomodo (N=6) \,
osrnio (N=5) --"' 

I

3o/o

I

9 % übrige Arten (N=78)

I

Abb.23. ProzentualeAnteilederamBlütenbesuchvonP.vulgarisindenUntersuchungsgebieten,,scheibenbuck'7
,,Ohrberg" (Kaiserstuhl) in den Jahren 1979, 1980, 1985-1987 beteiligten Insektengruppen; N:Anzahl der
beobachteten Blütenbesuche.

HYMENOPTERA
APOIDEA

92%
(N=818 )

losioglossurn
68o/o Losioglossum
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Tabelle 5. Übenicht der in den Untenuchungsjahren 1979, 1980, 1985-198? erfaßten Blütenbesucher von
P.vulgaris (N:Anzahl der beobachteten Tiere) und ergänzende Angaben aus der Literatur. 1)2 Beobachtungen
,,Laibfelsen"/Fridingen, Donau; eine Beobachtung,,Badberg'TKaiserstuhl;2;s. Rlrr (1938);3)eine Beobachtung
,,Laibfelsen"/Fridingen, Donau.

N KA I SERSTUHL

scserrer- I otngene
BUCK I

STRANGEN-

grne/
ELSASS

ZttlMenN/
I lt'tEt{-
DI t{6EN

KttUTH

1 898
WELLS !
BARLING

1971

NILSSON

1 983

HYMENOPTERA APOIDEA
Anallena
bi.eolor FABRlctua 1l

faledfiaa PERKaNS

f,Latipee PANZER

fulod MIILLER

g?aodd.a IMHOFF

ninutu1.a KIRB\
nitid.a a'JLLER

potentiT,Lae PAnzER

attohneLLa STOBCKtrERT

Apis
nelLifera LIIXAEUS

Bonbus

ho?to?un (LItrIAEUS)

lapiaarius (LrrNAEUs)

,!co"rn (f,rlNAEUs)

paacxo?un(ScoPoLr I

pratorun (LlNnaEUs)

aAloatun (LIItrAEUS)

teuteatris ( LTNNAEUS )

Hall,ctus
trnulorun (LrlnaEus)
Lasioglossu
arrip€s (FABBrcIus)

calceatun (SCOPOLI )

f,uT,oicorne (K7RB\)
g!i.aeoltn (üonAf,ITZ)
Latieepe (scnxacxl2l
Leucopus (KrRBrl
Lineare (scHENcK,

nalachu?un (KIRBT)

ninuti,sinun (KIRB\)
uorio ( FABRIcIUS )

paurill,un (scHEncK)

rufitaPse (zETTERSTEDT)

aub fasci,atun (IMH]FN )

Nomaala

fabticiana (LriltrAEUs)

P4zEeri LEPELETIER

osnla
au"ulenta (PANZER].

ödcoZor (scHnmx) 3)

cornuta ILATREILLEI
Tlfa (LINilAEUS)

140

2

4

3

2

8

1

217

2

1

13

1

1',!

12

13
,l

528

53

1

5

1

4

3

6

1

I
t2

1

118

2

1

6

2

t

97

2

1

I

4

7

1

477

5

1

5

1

2

6

3

1

I

1

1

18

2

2

1

1

8

120

2

1

4

I

3

45

4

1

10

x

x

In den Jahre 1979,1980,1985, 1986 und 1987 wurden im Kaiserstuhl in den Untersuchungsge-
bieten,,Scheibenbuck" und,,Ohrberg" insgesamt 888 Blütenbesuchsbeobachtungen an Pulsatilla
vulgaris gemacht. Hinzu kommen aus den Jahren 1986 und 1987 211 Beobachtungen vom
,,Strangenberg" bei Westhalten (Elsaß), 37 Beobachtungen von Zimmem/Immendingen und 4
weitere Beobachtungen von 2 anderen Lokalitäten (Badberg/Kaiserstuhl; Laibfelsen/Fridingen,
Donau). Es liegen also insgesamt I l39 Beobachtungen fär eine Auswertung vor.
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N KAISERSTUHL

scHEIBEil- I oHRBERG

BucK I

STRAIIGEN.

rene/
ELSASS

zrr.ruenil/
lwEt{-
DII{GEN

KNUTH

1 898

WELLS t
BARLIT{G

19 71

Nr LSSoI{

1 983

HYI'TENOPTERA NON APOIDEA
Foml,clalae

Eonica sanguinea IATnEILLE
Lasius alienus ForRSIER

Lep to tho tar i nt ettup tua S 0EEN CK

MVrniad LeoiioaLis nYf,ANDER

MArni.ca tuginodia trI[aNDER

MAtniaL scabtinodis nYLAilDER

Pl agd oL epi 3 pA gnae d \a8REl LLE

lap'inone etratiaun LATREILIE

chalcldldae
chryslAidae
B!aconlalae
Ichneudldae

I

4

3

2

1

1

1

4

3

1

x
x
x
x

:
I

DI PTERA

Sy4>h1dae

Br\chvpalpLs oalgul lP AnzER)

Epie!"phuo baLtedtue (DE0EERI

MeLdngAna Laadophthalnd (ZETTARSTEDT

PLatachei?u. albinanue (FABRrcrus )

Pldtu cheitue nanicatua (MErcEN )

PlatAched?ua ü4164Lis (SCEUMMEL)

Rhingia canpeettis UxICEN

Bombyllidae
BonbaLiuo adjor LInilAEUS

?achlnldae
Brdchvchdetd a t?igatd uEIGE\

eoaia picea ROBInEAU-DESV0IDY

Itqacl,da6
Lueilda apec.3\
CaIllpho!talae
Pho!idae
Sa!@phagldae
Seosldae

1

5

4

11

1

4

3

I
6

4

1

6

,l

4

4

11

4

3

6

4

1

6

3

COLEOPTERA

NltialuLldae
Meligethsa spe..
Mel,oidae

11 11 x

x

x

LEPIDOPTERA

Plerlalae
Goneptervt rlranui LIfnAEUS I

HETEROPTERA
MLrldae
Lvgue apec,
Lygaelde
Aphanue uuloaris SCHILLE

2 2

x

DERMAPTERA

Forflcullalae
Forficula auri.cularia (LIIIAEUS) x
IHYSANOPTERA

thripldae
lhripe sgec. x

Bei der überwiegenden Mehrzahl (92 %) handelt es sich um apoide Hymenopteren, alle anderen

Ordnungen (Dipteren, Coleopteren, nicht-apoide Hymenopteren, Heteropteren und Lepidopteren)
waren nur in geringem Umfang am Blütenbesucher-Spektrum beteiligt (Abb. 23). Die Tab. 5 stellt
eine Übersicht allerbeobachteten Arten dar, ergänzt durch Angaben von KNurn (1898), Wnlrs &
BrnrrNc (1971) und NrrssoN (1980, 1983) über Blütenbesucher von anderen Lokalitäten. Im
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folgenden werden die einzelnen Blütenbesucher nach der in Tab.5 vorgegebenen Reihenfolge
charakterisiert.

- Apoide Hymenopteren
Unter den apoiden Hymenopteren wurden insgesamt 29 Artenbeim Blütenbesuch angetroffen,

darunter 9 Andrena-, l0 Lasioglossurn-, 4 Bombus-, 3 osmia- und2 Nomada-Arten, fimer Apis
mellifera (Tab.5).

- - Andrena
Die Gattung Andrena stellt im Kaiserstuhl mit insgesamt 138 Blütenbesuchsbeobachtungen

(:17"/") nach der Gattung Lasioglossum (s.u.) die meisten Besucher der Küchenscheile.
lnsgesamt wurden 9 Andrena-Arien festgestellt (Tab. 5), von denen jedoch nur eine Art, Andrena
bicolor, mit über 80% an der Gesamtindividuenzahl aller Andrena-Individuen dominiert.

Andrena bicolor
A. bicolor ist eine häufige und weit verbreitete Art. Im Untersuchungsgebiet ,,scheibenbuck"

übertrifft sie über das gesamte Jahr gerechnet alle anderen Andrena-Arten deutlich an Individuen
(Kne'rocHwL 1984). Sie tritt in 2 Generationen auf, eine erste fliegt im Gebiet von März bis Mai,
eine zweite (hier individuenärmere) Generation von Juni bis Ende Juli. Unter allen Andrena-Arten
erscheint sie im Jahr als erste (zur Jahresphänologie s. Knnrocnwt 1984).

Ihre Gesamtverbreitung reicht vom 60. nördlichen Breitengrad bis Nordafrika und ostwärts bis weit nach Asien
hinein (Wlnxcxl 1981). Die Art ist innerhalb des Gesamtverbreitungsgebietes sehr variabel, so daß für den
Formenkreis bicolor zahlreiche Unterarten beschrieben wurden, wobei die des Untersuchungsgebietes zur Nominat-
rasse gehört (s. dazu WlnrcxE 1967). PIrrroNr & Scnrvrror (1943) und WEsrntc}r (1980) charakterisiercnA. bicolor
als euryök-hylophil; eine Auswertung der Literatur (KRATocHML 1984) ergab einen Schwerpunkt des Vorkommens
in Ackerunkrautgesellschaften, Trespenrasen, Wirtschaftsgrünland, Saum- und Mantelgesellschaften frischerer
Standorte und Ruderalgesellschaften.

Das Blütenbesuchsverhalten läßt sich mit Einschränkung als euryanth einstufen. Wie auch zahlreiche Literaturan-
gabenbestätigen(2.B. KNUIH 1898;ArrxEN l9l2;Y. D. Vecsr 1928;SroEcrnrnr 1954;Aenrs 1960)sind
jedoch einige Schwerpunkte in der Auswahl der Nahrungspflanzen zu erkennen: Der ersten Generation steht, b€dingt
durch ihre frühe Flugzeit, zunächst nur ein geringes Nahrungspflanzen-Spektrum zur Verfügung, das in der Regel die
meisten ersten Frühjahrsblüher umfaßt (Bunxnrrl 1897). Im Untersuchungsgebiet und deren unmittelbarer
Umgebung wurden neben Pulsatilla vulgaris auch Salix caprea, Stellaria media, Veronica persica tnd primula veris
besucht. Die zweite Generation verhält sich spezifischer. Zahlreiche Autoren erwähnen eine Vorliebe für Campanula-
ceen. Die Erscheinung, daß die erste Generation weitgehend euryanth, die zweite Generation hingegen sten:tnth ist,
tritt bei zahlreichen Andrena-Arlen besonders ausgeprägt auf, so z. B. bei Ä. rosae pz., A.minutula (K.) und
A. minutuloides Pnm. Im Untersuchungsgebiet besucht die zweite Generation von A. bicolor häufiger Geranium
sanguineum und Linum tenuifolium. Geranium-Blüten werden oft von sonst Campanula-spezifischen Bienenarten
aufgesucht (Kurocxwrr 1984).

Die hohen Blütenbesuchszahlen von A. bicolor an Pulsatilla vulgaris beruhen sicherlich nicht
aufeiner spezifischen Präferenz für diese Art, sondern haben ihre Ursache in der frühen Blühzeit der
Küchenschelle, dem sonst noch geringen übrigen Blütenangebot und den im Vergleich zu den
anderen Arten besonders hohen Pollenmengen. Bis zum Blühmaximum von P. vulgaris sind in der
Regel in der näheren Umgebung nur noch Stellaria media, Veronica persica und Tussilago farfara
in Blüte, erst wenn die Küchenschellen.Blüte abklingt, stehen nektar- und/oder pollenreiche
Pflanzenarten A. bicolor zur Verfügung. Anfang bis Mitte April erreicht sie ihr Abundanz- und
Aktivitätsmaximum. In besonders hohen Individuenzahlen w.r:d Salix caprea beflogen, ebenfalls
(aber nur von Weibchen) diejenigen der heterostylen Primula veris-Blüten, bei denen sich die
Staubgefüße oben befinden.

DaA.bicolor,wieeinigeandereAndrena-Artena:uch[z.B.A. curvungulnTxs.,A.nitida(Mrttr.),A.subopaca
Nvr.l proterandrisch ist, erscheinen die Männchen in der Regel vor dem Zeitpunkt des Blühmaximu.i de.
Küchenschelle. So erreichen die bicolor-Männchen z. B. 1985 ihre höchste Aktivitäisdichte bereits am 21. und23.
März. Da zu diesem Zeitpunkt besonders viele l-2d alte Blüten vorherrschten, und bei diesen, bedingt durch die
Lage des Involucrums, die Tepalen die Antheren dicht zusammendrängen, konnten die Männchen in diesem
Blütenstadium noch nicht an die Nektarien gelangen.
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Es gibt zahlreiche Beispiele dafür, daß sich Bienenarten, sei es angeboren oder erlemt, auf
bestimmte Tageszeiten spezialisieren können, an denen sie Blüten besuchen (Lntslrv 1978). Das
Tagesspektrum der Blütenbesuchsaktivität zeigt (Abb. 24), daß Blütenbesuche von Ä. bicolor an
der Küchenschelle zwischen 9.30 und 13.30 Uhr stattfinden. Männchen und Weibchen unterschei-
den sich in der Tagesaktivität hinsichtlich des Blütenbesuchs nicht. Einen ersten Aktivitätsgipfel hat
A. bicolor zwischen 9.30 und 10.00Uhr, die maximale Blütenbesuchsaktivität wird zwischen
10.30 und 11.00 LJhr erreicht, danach nimmt sie bis 13.30 Uhr wieder ab.

9.00 9.3r 10.0r ro31 n.o'r lr.3r 12.01 12.31 l30l t33t 14.01 l13t
9.30 -1000 -r030 -ll.@ -il30 -um -1230 -1300 -13.30 -14.00 -11.30 -t5.00

UHRZEIT

Abb. 24. Die tageszeitliche Blütenbesuchsaktivität von Andrena bicolor :und, Iasioglossum lineare. Die maximale
Anzahl der in einem Intervall festgestellten Beobachtungen wurde 1007o gesetzt (Pfeil).

Welche Bedeutung hat nunA . bicolor als Bestäuber von P,vulgaris? In Abb.22 ist für 1985 die
vorhandene Anzahl Blüten, bestäubte Blüten und Ieere Antheren angegeben. Ein Vergleich mit der
Blütenbesuchshäuflrgkeit von A. bicolor (Abb. 25) zeigt, daß zu einemZnitpunkt, an welchem erst
Vq aller Andrena-Weibchen die Blüten besucht hatten, bereits die Hiilfte der Blüten bestäubt waren.
Vt aller Andrena-Besuche erfolgte erst zu einem Zeitpunkt, an welchem bereits alle Blüten bestäubt
und fast 90 7o aller Antheren leer waren. Dieses Ergebnis zeigt, daß A. bicolor durch ihr zumindest
unter quantitativen Gesichtspunkten recht spätes Erscheinen, was auch für die anderen Jahre
nachweisbar ist, nur eine eingeschreinkte Bedeutung als Bestäuber hat. Umgekehrt ist auch die
Küchenschelle durch ihr frühes Erscheinen trotz hoher Pollenzahlen nur zu einem Bruchteil für
A. bicolor Pollenlieferant. Zwischen beiden Arten besteht also keine völlige Synchronisation.

A. bicolorkann zwar in der Kulturlandschaft nach den Beobachtungen aus dem Kaiserstuhl und
Elsaß (einschließlich der Angaben von KNUIH 1898) in Einzelftillen die Küchenschelle bestäuben,
häufiger jedoch nur in Jahren mit einer späten Blüte. Die Verbreitung, die bevorzugten
Lebensräume, das insgesamt genutzte Nahrungspflanzen-Spektrum, die Phänologie und auch die
Proterandrie sprechen jedoch eher dafür, daß dieser Art an den ursprünglichen Standorten der
Küchenschelle in der Naturlandschaft als Bestäuber keine Bedeutung zukam.

An den Küchenschellen-Blüten waren auch Männchen von Nomada fabriciatn häufiger anzutreffen. Die
Weibchen dieser Art sind Kuckucksbienen bei Ä . bicolor ; jedoch war kein einziges Weibchen an den Blüten gefunden
worden. Nach derLiteraturtreten sie jedoch anSalr*-Arten, PotentillataberruemontaniundTussilngofarfaraauf ,wo
ja auch ihr Wirt häufig zu finden ist (ALFKEN 1912; Sroncxnnnr 1933). N. fabriciana-Männchen wurden im Gebiet
al.rch an Salix caprea in der Nähe gefirnden.

Als weitere Kuckucksbiene konnte an P.vulgaris, jedoch nur bei Zmmern/Immendingen, die Wespenbiene
Nomada panzeri festgestellt werden. Nach Sroncxnnnr (1933) kommen als Wirtstiere zahlreiche Frühjahrsbienen
der Gatung Andrena in Frage.

ÜUrige Andretn-Arten
Mit einer Ausnahme (A. minutula) handelt es sich bei den anderen Andrena-Arten um solche,

die in der Regel erst Anfang April erscheinen und ihr Abundanz-Maximum weit außerhalb der
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Küchenschellen-Blühzeit besitzen. Dennoch können sie alljährlich, wenn auch in geringer Zahl, an
den Blüten festgestellt werden. Ä. minutulaerscheint bereits Mitte März; Berln{Ogn> hat sie in
Baden sogar schon im Februar beobachten können. Alle diese Arten haben aufgrund ihrer geringen
Häufigkeit als BestäuberkaumeineBedeutung. InJahren, in denen dieBlühzeitderKüchenschellen-
PopulationaufgrundderWitterungspätereinsetzt,istihrAnteilgrößer. 1985traten%dieserArtenzu
einem Zeitpunkt anden Pulsaril/a-Blüten auf, an welchem alle Blüten bereits bestäubt und 95 % des
Pollensabgesammeltwaren.DieseAndrena-ArteplassensichmiteinerAusnahme (A.futva)in3
Gruppen einordnen:

l. Charakteristische Trockenrasen-Arten, die mit großer Wahrscheinlichkeit auch den Küchen-
schellen-Standorten der Naturlandschaft angehören ;

2. Arten mit einem Schwerpunktvorkommen in Ackerunkrautgesellschaften, extensiv genutztem
Wirtschaftsgrünland, Saum- und Mantelgesellschaften ;

3. Arten mit großer Standortsamplitude.

In die erste Gruppe gehören die beiden Potentilla-Spezialisten A. falsifica und A. potentillae;
beide Arten kommen auch in kontinentalen Trockenrasen vor.

A. falsificabesucht im Naturschutzgebiet,,Taubergießen" (Südliche Oberrheinebene) im Xerobrometum in hoher
Individuenzahl Potentilla heptaphylla und P. tabernaemontani, in einem Xerobrometum am ,,Strangenberg',
(Westhalten/Elsaß) konnte sie auch an P. aretaria beobachtet werden. Aus Ungarn berichtenM&,zA* & Wantcrr
(1972) den Besuchan PotentillaheptaphyllaimFestucetum vaginatae, Osvöxrux (1977) fand sie besonders häufig in
der Ukraine an Potentilla sordidaf . humifusainsedo-Scleranthetea-Gesellschaften. Im Untersuchungsgebiet besuiht
sie auch Euphorbia cyparissias undTaraxacum laevigatum. A. potentiltnekommtinder BRD nur im Süden vor, recht
häufigwarsie am,,Strangenberg"imElsaß, wo sie vorwiegendPotentillaarenariaatfsuchte. Neben Blütenbesuchen an
Potentilla tabernaemontani aus Süddeutschland (Srorcrnrnr 1933) liegen von OsyöNrux (1977) aus der Ukraine
Beobachtungen in großer Zahl an Potentilla sordida f . humifusa vor.

Die zweite Gruppe setzt sich aus den Arten zusammen, die als euryök-hylophil einzustufen sind.
Hierzu gehörenA. gravida, A. nitida, A. strohmellaundA. minutula (1. Gen.).

InihremBlütenbesuchsverhaltenähnelnsiesichindembevorzugtenBesuchu.a.vonSalrr, Potentilln,Taraxacum
undTussilago.WährendA. strohmellainiltrerVeöreitungaufMifteleuropabeschränktist(WAnNcrElgSl),kommen
die übrigen Arten in großen Teilen Europas, z. T. auch weit nach Asien reichend, vor.

In die dritte Gruppe gehörtA. flavipes, eine ausgesprochen euryanthe Art (SrorcxHrnr 1933),
die die gesamte Palaearktis besiedelt (GnüNwu.n 1976).

Außer den genannten Arten trat nur noch A. fulva an den Pulsatilla-Blüten auf. Diese Art bevorzugt lichte Wälder
und besucht mit VorliebeRräes ava-crispa (Sroecxurnr 1933; Arnrs 1949), wodurch sie häufig zum Kulturfolger
wird. Im Untersuchungsgebietnat sieatchanPotentillatabernaemontaniwdEuphorbia cyparissias auf; ihren Haupt-
Sammelhabitat hat sie wahrscheinlich in Mantelgesellschaften (KRArocHwrL 1984).

- - Apis mellifera
Die Honigbiene kann zwar in einzelnen Jahren in höheren Individuenzahlen an Küchenschellen-

Standorten auftreten, eine Voraussetzung für den Blütenbesuch bei Küchenschellen istjedoch, daß
deren Blühzeit verhältnismäßig spät im Jahr liegen muß und höhere Temperaturen vorherrschen. In
DurchschnittsjahrenliegendieTemperaturenzurHaupt-Blühzeitfürdie Honigbienenoch zuniedrig.

1979 traten die ersten Honigbienen im ,,Scheibenbuck"-Gebiet gehäuft arn2. 4. und mit einer
maximalen Besucherzahl am 9.4. auf. Zu diesem Zeitpunkt war das Blühmaximum der
Küchenschellenbereitsüberschritten. 1980lag diehöchsteBesucherzahl am 19. 3. vor, zudieserZeit
hatte die Population ihr Blühmaximum gerade erreicht. Geht man davon aus, daß - wie 1985
festgestellt werden konnte - in einem solchen Durchschnittsjahr zum Zeitpunkt des Blühmaximums
bereitsüber90 7o derBlütenbestäubtundüber80 7o derAntherenleersind ,dirtteApismelliferakeine
große Bedeutung für die Bestäubung der Küchenschellen haben. 1985 traten überhaupt keine
Honigbienen im Gebiet an den Blüten auf . Zum selben Zeitpunkt wie die Küchenschell enblühtCarex
humilis in größerer Zahl zwischen den Küchenschellen-Pflanzen. 1979 und 1980 besammelten die
Honigbienen bevorzugt Carex humilis und beflogen die nicht mehr genügend Pollen anbietenden
Pulsatilla-Bluten nur noch selten.
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Ein besonders hoher Anteil von Honigbienen am Besucherspektrum war 1987 am,,Strangenberg" (Elsaß) zu
verzeichnen. Am 1.4. eneichtehierA.melliftramitTlyo (l20Beobachtungen)denhöchstenWert. 1987 lagdie
Blühzeit von P. vulgaris später als in Durchschnittsjahren.

Als sernidomestizierte und anthropogen stark geförderte Art istA. mellifera sicherlich nicht der
natürliche Bestäuber von P. vulgaris. Als ein ursprüngliches Waldtier besiedelte sie die in
Mitteleuropa einst großflächigen Waldgebiete, wo sie besonders in hohlen Bäumen nistete
(Z,tNoEn 1916; SrorcxtrEnr 1933). Die Angaben von ZruruEnuANN (1935), SorosNrcHetr
(1940) und Pnocron & Yno (1975), nach denen die Honigbiene Hauptbestäuber von P. vulgaris
sein soll, können nicht aufrechterhalten werden.

- - Bombus
Auch Hummeln sind sicherlich nicht, wie häufig in der Literatur erwähnt wird (u. a.

ZIuurnuaNN 1935; ScnoeNIcHEN 1940; PRocroR & YEo 1975), häufige Besucher und Bestäuber
von Pulsatilla vulgaris. Eine Ausnahme machen wahrscheinlich nördliche Vorkommensorte am
Rande des Verbreitungsgebietes, wo die sonst fiir die Küchenschelle'typischen Bestäuber nicht
vorkommen (NIrssoN 1983) oder manche Sekundärstandorte (s. u.). Die zu dem Zeitpunkt der
Küchenschellen-Blüte erst kurze Zeit aus dem Winterlager entflogenen Königinnen nehmen zwar
reichlich Nektar auf, von dem die Küchenschelle jedoch nur wenig anbieten kann, aber nur kleine
Pollenmengen für die Ovarentwicklung (Rtcnlnos 1977). Auch treten sie im Gebiet erst zu einem
Zeitpunkt auf, wo bereits über 75o/o der Gesamtpollenmenge der Population von anderen Insekten
abgesammelt ist. P.vulgaris allgemein als Hummelblume zu charakterisieren, ist sicher nicht
gerechtfertigt.

Von den 7 Hummelarten, die bisher nach der Literatur an der Küchenschelle nachgewiesen
wurden, konnten 4 auch in den Untersuchungsgebieten beobachtet werden. Am häufigsten wuuen
Bombus terrestris-Königinnen. Nach Beobachtungen von MüLLER (1878) liegt B. terrestrisbeim
Besuch der Küchenschelle mit der Bauchseite auf den Staubblättern und Narben und dreht sich
während der Nektaraufnahme in der Blüte. Wie auch im Untersuchungsgebiet ,,scheibenbuck"
mehrfach beobachtet werden konnte, berührt dabei meist nur die Thorax-Unterseite die Narben, die
jedoch in der Regel kaum mit Pollen behaftet werden. Die Größe der Hummel-Königinnen und der
enge Perigonschluß verhindern eine größere Bewegungsfreiheit und einen flächigen Körperkontakt
mit den geöffneten Antheren; eine Übertragung mit Pollen ist demnabh weniger gewährleistet als
bei den besonders im Bereich des Flocculus oder der Femurbehaarung gut mit Pollen behafteten
Andr e na- urrd Läs io g lo s s um- Arten.

Ein besonders hoher Anteil von Hummeln am Gesamtspektrum (8. pascuorum) war 198? bei Zimmem/
Immendingen zu beobachten (39o/o, Tab.5'). P. vulgaris kommt hier auf einem Sekundärstandort am Rand eines
Cytiso-Pinetum vor. B. pascuorum ist ein häufiger Bewohner lichter Wäder, daher tritt diese Art hier häufiger an den
Küchenschellen-Blüten auf. Die Zusammensetzung der übrigen Blütenbesucher dokumentiert ebenfatls Abweichun-
gen gegenüber anderen Standorten (2. B. Lasioglossum rufitarse, Osmia bicolor; s. u.). Auch in klimatischer Hinsicht
weicht dieses Untersuchungsgebiet von den anderen (Strangenberg/Elsaß, Kaiserstuhl, Laibfelssen/Fridingen) ab.
Während 1987 in allen anderen Untersuchungsgebieten die Küchenschellen-Populationen um den 1.4. bereits ihr
Blühmaximum erreicht hatten, war diese Fläche noch schneebedeckt. Die Population hatte hier erst Ende April ihr
Blühmaximum.

- - LasioglossumlHalictus
Die Gattung Lasioglossum besitzt am gesamten Blütenbesucher-Spektrum unter den apoiden

Hymenopteren mit 68% den größten Anteil. Insgesamt wurden bisher - unter Einschluß der
Ergebnisse dieser Untersuchung - 13 Lasioglossum-Artet sowie eine Halictus-Arl an Pulsatilla
vulgaris-Bliten nachgewiesen. Im Untersuchungsgebiet,,scheibenbuck" waren es davon allein 9
Arten. Insgesamt wurden im Kaiserstuhl-Gebiet an der Küchenschelle 557 Individuen der Gattung
Lasioglossum beobachtet, allein 95 7o davon waren Z. lineare-Arbeiterinnen (Photo 2), der
Hauptbestäuber dieser Populationen. Die übrigen 5 7o verteilen sich auf 8 Arten. Am Strangenberg
(Elsaß) ist Lasioglossum malachurum die häufigste Furchenbienen-Art (68% der Lasioglossum-
Besuche), L. lineare hingegen seltener.

2l Flon, Bd. 181.5-6
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Lasioglossum lineare
L. lineare ist eine kontinentale Art, die in Mitteleuropa nur vereinzelt an sehr warmen

Standorten auftritt. Im Süden kommt sie nur im ostmediterranen Raum vor (Balkan, Griechenland,
Kreta, Kleinasien, Kaukasus, Palästina); nach Norden reicht ihr Verbreitungsgebiet bis nach Polen
(Enurn l97l). Im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl" fliegt Z. lineare von Mitte März bis Anfang
September (zur Phänologie s. KnarocHwn 1984)

L. lineare ist eine soziale Art. Nach EBMER (1971) überwintern die Weibchen in Gemeinschaften und erscheinen
bereits früh im März, wobei sich eines der Weibchen zum,,Eileger" entwickelt, die anderen zu Frühjahrsarbeiterin-
nen. Die Verproviantierungsphase der ersten Brut äußert sich deutlich in einem Gipfel der Blütenbesuchsaktivität von
Ende MZirz bis Ende April. Mit dem eingetragenen Pollen wird die Generation der Sommerarbeiterinnen versorgt, die
im Untersuchungsgebiet,,Kaiserstuhl" Mitte Juni schlüpfen. Der zweite Aktivitätsgipfel in der Phänologiekurve liegt
dann im Juni.

Photo 2. Lasioglossutn litrcure-Arbeiterin auf dcn Perigonblättern eincr ältercn Pulsatill+tslite. Die Styli sind
bereits zusammengeschlossen und die Antheren des obersten Staubblattkreises z. T. gekrümmt (Photo: A. KRA-
rocnwrl).

Im Untersuchungsgebiet hat der Küchenschellen-Pollen für die Verproviantierung der Brut durch die Frühjahrsar-
beiterinnen zunächst die größte Bedeutung. Nach Erlöschen dieses Pollenangebotes verlassen die Arbeiterinnen den
Halbtrockenrasen und wechseln zu einem nahen Salix caprea-Bestand über, der sich inzwischen in voller Blüte
befindet. Auch Stellaria media :und Veronica persica werden besucht, jedoch in geringerer Zahl. Auf dem
Halbtrockenrasen haben zu dieser Zeit Potentilla tabernaemontani-, Taraxacum Inevigatum- und Primula veris-
Blüten L. lineare-Besuch, dies jedoch in geringerem Umfang. Anfang Mai erhöht sich die Aktivität der Arbeiterinnen
im Halbtrockenrasen wieder merklich, sie sammeln häufig an Euphorbia cyparissias, Globularia punctata, und
vereinzelt sind sie sogar an den Blüten von Orchis simia anntrreffen. Die Sommerarbeiterinnen treten an

Helianthemum nummularium, Linum tenuifoliun, in geringerer Anzahl auch an Anthericum ramosum und Knautia
arvensis auf. Die 3. Generation war nur an Origanum vulgare und an Pimpinella saxifraga zu beobachten; die
Weibchen dieser Generation sind im allgemeinen nur selten anzutreffen, da sie sich nach der Begattung sofort in ihre
Bauten zurückziehen und diese nicht mehr verlassen (EBMER 1971). Wie alle sozialen Bienenarten, so zeichnet sich
auch L. lineare durch ein euryanthes Verhalten aus.

Das Tagesspektrum der Blütenbesucher-Aktivität zeigt (Abb. 24), daß Blütenbesuche an der
Küchenschelle von 9.00 bis 15.00 Uhr stattfinden. Im Gegensatz ztt Andrena bicolor ist die Kurve
deutlich zweigipfelig, wobei das erste Aktivitätsmaximum zwischen 10.30 und ll.00Uhr, das
zweite zwischen 12.30 und l3.00Uhr liegt. Die Tatsache, daß sowohl A.bicolor als auch
L. lineare, obwohl nur halb so groß, zum selben Zeitpunkt am Vormittag ihr Aktivitätsmaximum
erreichen, steht im Gegensatz zu der häufigen Beobachtung von LINSLEv (1978), daß eine
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tageszeitliche Staffelung zunächst größerer, dann kleinerer Arten erfolgt. Während A. bicolor Ihre
Blütenbesuche gegen 12.00 Uhr langsam einstellt, danach nur noch vereinzelt Blüten besucht und
sich in dieser Zeitbevorzugt den Nestarbeiten widmet, fliegen die Arbeiterinnen von L. lineare
dagegen gegen Spätmittag nochmals zum Pollensammeln aus. Ihr zweiter Gipfel erreicht jedoch
nicht die Höhe des ersten. Es ist sehr wahrscheinlich, daß sich L. Iineare einen solchen weiteren
Sammelflug gut ,,leisten" kann, da sie als soziale Art eine Arbeitsteilung bei den Arbeiterinnen
(Nestarbeiten/Pollensammeln) durchführt. Hierzu fehlen jedoch noch genaue Untersuchungen an
den Nestern.

L. lineare hat seinen Verbreitungsschwerpunkt in Trockenrasen. Seine Habitatpräferenzen
decken sich gut mit den Standorten der Küchenschelle, und es besteht eine arealgeögraphische
Koinzidenz mit den Verbreitungsgebieten von Pulsatilla vulgaris und, P. grandis. nnrtrEn lteZt;
beobachtete L. lineare an P. grandis im Linzer Raum.

Einen ersten Aktivitätsgipfel erreichte L. lineare 1985 bereits am 22. März, die höchste
Aktivität am 25. März (Abb.25). Am 22.Mwz waren erst 13"/o, am 25.Marz 4oo/o der
Küchenschellen bestäubt, von den Antheren zum ersten Zeitpunkt sogar nur 3o/o, zumzweiten nur
14"/o leet (Abb.22). Mit dem Blühmaximum, an dem bereits 95% der Blüten der population
bestäubt und zu fast 90% ihre Antheren leer waren, erloschen die Küchenschellen-Besuihe von
L. lineare fast völlig. Das phänologisch frühere Auftreten von L. lineare vor A. bicolor konnte auch
in allen anderen Jahren festgestellt werden.

Im Gegensatz zu den Verhältnissen bei A. bicolor zeigt L. Iineare eine deutliche Synchronisa-
tion mit P. vulgaris, die für diese Art im,,Kaiserstuhl"-Gebiet zu dieser Zeit die wichtigste Funktion
als Pollenquelle hat. Eine hohe Blütenbesucherrate koinzidiert bei L. lineare mit Tagin, an denen
die l2'C-Temperaturgrenze (maximale Temperatur-Werte s. Abb. 26) überschritten ist und eine
Gesamthimmelsstrahlung von über O,6callcm2 min im Untersuchungsgebiet vorherrscht. Unter
diesen Bedingungen führen ihre größere Häufigkeit, ihr aggressives Verhalten gegen A. bicolor
(s. u.) und ihr gegen Spätmittag ein zweites Mal erfolgender Sammelflug zu einem besonders
häufigen Auftreten an den Küchenschellen.

Die Bedeutung der I 2'C-Temperaturgrenze in Verbindung mit einer bestimmten Lichtintensität geht auch aus den
Untersuchungen von LtNsLsv et al. (1973; zit. in LrNslry 1978) an anderen Frühjahrsbienen hervor: Bei höheren
Temperaturen jedoch geringerer Lichtintensität waren z. B. die Individuen der Ende März auftretenden Andrenafoxi
nicht aktiv. Eine Korrelation zwischen Temperatur, Lichtintensität und Flugaktivität fanden auch Szeno & Surru
(1972) bei M e gachile pacifica (Par.rz. ).

AnTagen (2.8.28. März 1985;Abb. 25), anwelcheneinegeringemaximaleTagestemperatur
herrscht (9'C), ist A. bicolor L. lineare überlegen. An diesem Tag waren die Besuche von
A. bicolor häufiger. KApvL,c. (1974) wies darauf hin, daß größere Arten in der Regel bei noch
niedrigeren Temperaturen fliegen können als kleinere. Das Ergebnis aus dem Untersuchungsgebiet
deutet in diese Richtung. Hinzu kommt die starke Behaarung von A. bicolor gegenüber L. lineare.
In diesem Aktivitätsunterschied spiegeln sich auch gut die verschiedenen Verbreitungsschwer-
punkte und Habitatpräferenzen der beiden Arten wider: A. bicolor, die mit ihrer Hauptverbreitung
im gemäßigten eurosibirischen Bereich noch bei kühleren Tagestemperaturen aktiv ist, L. lineari,
die als kontinentale Art höhere Tagestemperaturen und Strahlungsintensitäten benötigt.

Las io glo s s um malachurum
Auf dem ,,Strangenberg" bei Westhalten ist mit großer Wahrscheinliclkeit Lasioglossum

malachurum der wichtigste Bestäuber. Die Beobachtungen stammen aus 2 Jahren ( 1985 , 1987) und
wurden im wesentlichen zum Zeitpunkt des Blühmaximums der Küchenschellen-Population
gemacht. L. lineare kommt dort zwar ebenfalls vor, jedoch in viel geringerer Individuenzahl.

L. malachurumistwie L. lineare auch eine soziale Art, die u. a. Küchenschellen-Standorte der
Naturlandschaft besiedelt. Esrlen (1971) beobachtete sie an Pa lsatilla grandLr im Linzer Raum. Im
Gegensatz zu L. lineare ist sie im südlichen Mitteleuropa weiter verbreitet, kommt jedoch auch
häufig im kontinentalen Raum vor. Im Vergleich zu L. lineare erreicht L. malachururn seinen
ersten Aktivitätsgipfel erst einige Tage später.
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Abb.25. Die tägliche Blütenbesuchsrate von Andrena bicolor-Weibchen (N=69) und Lttsioglossum lineare-
Arbeiterinnen (N : ll3) an P.vulgans im Untersuchungsgebiet,,Scheibenbuck" (Kaiserstuhl) in 7o. Die maximale an
einem Tag festgestellte Anzahl von Blütenbesuchern wurde 1007o gesetzt.

ÜUrige Lasio glo s suml H alictus- Arlen
Alle anderen Lasioglossum- bzw. Halictus-Arten fieten nur an den Blüten auf, wenn die

Küchenschellen - durch die Witterung des Frühjahres bedingt - erst spät blühen. So besuchten
L.fulvicorne wd L. calceatum hatptsächlich nur im Jahr 1979 (vgl. Abb. 1) die Blüten. Als
Bestäuber haben sie keine Bedeutung. Gleiches gilt auch fijrr L. morio und L. subfasciatum, die nur
in einem Jahr (1980) und hier auch nur in sehr geringer Zahl auftraten. Die an der Küchenschelle
beobachteten Lasioglossum-Arten lassen sich in 2 Gruppen einteilen:

l. Arten, die mit großer Wahrscheinlichkeit auch den Küchenschellen-Standorten der Naturland-
schaft angehören;

2. Arten mit einer größeren Standortamplitude.

In die erste Gruppe gehören L. subfasciatum und L. griseolum, wahrscheinlich aber auch
L. pauxillum.

L. subfasciaturn ist eine besonders wlirmeliebende Art, die nur im Süden der BRD vorkommt (WEsrmcH.1984);
Worr (1956) charakterisiert sie als submediterran-pannonisch. Sie erscheint im Untersuchungsgebiet bereits Mitte
März und ist neben der Küchenschelle auch an SaIb caprea anzutreffen. Yon L. griseolun sind bisher nur wenige
Tiere in der BRD gefunden worden (Sroncxnrnr 1954; Wrsrnror 1984; Wrsrnrcn schriftl. Mitt.); nach EsMsn
( I 97 I ) handelt es sich um eine circumrnediterrane Art , die nach Osten bis nach Zentralasien vordringt . L. pa uxillum ist
eine soziale Art (KNrnrn 1968), die im südlichen Mitteleuropa häufiger auftritt (s. ausführlicher EBMER l97l).

Die zweite Gruppe umfaßt Arten, die besonders weit verbreitet und auch hinsichtlich ihrer
Habitatansprüche nicht allzu wählerisch sind: L. calceatum, L. morio, L. fulvicorne, L. minutissi-
mum (ArYxnN l9l2; Sroscxnnnr 1933; EsMsn l97l). Die übrigen in der Literatur genannten
l,asioglossum-Arten (1. albipes, L. laticeps) lassen sich mit der Ausnahme von L. leucopus, einer
boreoalpinen Art, ebenfalls in diese zweite Gruppe einordnen, ebenso Halictus tumulorum (s. dazu
Enurn 1969).

L. rufitarse, die nur bei Zimmern/Immendingen als Besucher nachgewiesen werden konnte,
paßt gut in das übrige dort vorhandene Blütenbesucher-Spektrum (s. Anmerkung zu B. pas-
cuorum). Es handelt sich um eine boreoalpine Art mit holarktischer Verbreitung (Euoen l97l;
Wesrnrcn 1980), die nach AlrrEN (1912) und SrorcrHrnr (1933) z.B. Magerrasen in
Waldnähe, Waldlichtungen oder lichte Wälder besiedelt.

- - Osmia
Die Vertreter der Gattung Osmia waren im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl" mit nur 6"/" an

der Gesamtzahl aller Beobachtungen beteiligt. Mit Ausnahme von einem O. cornuta-Weibchen
handelte es sich ausschließlich um Männchen von O. aurulenta und O. bicolor. Sroecxnnnr
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Abb. 26. Die Globalstrahlung (caUcm2/min), die maximale, minimale und durchschnittliche Tagestemperatur ("C)
und die maximale, minimale und durchschnittliche Luffeuchte (%) vom 20. März bis zum 5. Aprit 1985.
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( 1933) bezeichnet O. aurulent@ sogar als Charakterart der pontisch getönten Juralagen; damit ist sie
gleichzeitig auch eine Art, die an natürlichen Küchenschellen-Standorten vorkommt. O. bicolor
besiedelt sehr häufig ähnliche Biotope wie O. aurulenra (Srorcruenr 1933), bevorzugt jedoch
wahrscheinlich häufiger Standorte in Waldrandnähe. Dies würde auch das gehäufte Vorkommen
bei Zimmern/Immendingen am Rand eines Cytiso-Pinetum erklären, wo O. bicolor 34"/o des
gesamten Blütenbesucher-Spektrums von P. vulgaris erreicht.

Sowohl O. aurulenta als auch O. bicolor besuchen bevorzugt Fabaceen. O. aurulenta ist im Untersuchungsgebiet

,,Scheibenbuck" der Hauptbestäuber von Hippocrepis comosa, die Flugzeit beginnt Anfang April und endet im Juli.
Männchen von O . bicolor erscheinen schon recht früh im Jahr, nach SrorcrHrnr (1933) bereits Anfang M?irz. Beide
Arten sind proterandrisch.

O. aurulenta hat kaum eine Bedeutung als Bestäuber von Pulsatilla vulgaris, zumal sie auch in
der Regel erst zu einem späten Zeitpunkt an den Blüten erscheint, an welchem das Blühmaximum
überschritten ist und die meisten Blüten bereits bestäubt sind. O. bicolor kann jedoch an

Sekundärstandorten, wenn sie dort in höherer Abundanz auftritt, durch ihre frühe Flugzeit im Jahr
zu einem wichtigen Bestäuber werden. Nach SroncrHERr (1933) erreicht diese Art in einzelnen
Jahren bereits Anfang März eine hohe Individuendichte. Ihre weitgehend mitteleuropäische
Verbreitung (SroEcrnrnr 1933; W.qnNcrn l98l) und ihr selteneres Vorkommen an Primärstand-
orten von P. vulgaris sprechen jedoch dagegen, O. bicolor als wichtigen Bestäuber einzustufen.
O. cornuta ist zu einem ausgesprochenen Kulturfolger geworden (WnsrnIcn 1983), das genutzte
Nahrungsspektrum ist recht groß und umfaßt Vertreter mehrerer Pflanzenfamilien. An der
Küchenschelle ist diese Art nur zufälliger Gast, gleiches gilt auch für die von KNUIH (1898)
erwähnte O. ,ufa.

- Formicidae
Häufig werden an den Blüten Ameisen angetroffen, KNurn (1898) beschreibt allein Beobach-

tungen von 6 verschiedenen Arten (Tab. 5). Hierbei handelt es sich ausschließlich um Nektardiebe
(Mürrnn 1878). Zwar gibt ZrrrrunnulNN (mündl., zit. in AtcnplE & ScHwEGLBn 1957) an, daß
sie Pulsatilla-Blüten besonders zu einem späten Zeitpunkt auch bestäuben können und interpretiert
das Nicken der Blüten von P. pratensls sogar als Anpassungserscheinung an eine Ameisenbestäu-
bung (ZttvIunnulNN 1965), Ameisen haben mit Sicherheit jedoch bei P. vulgaris, sehr wahrschein-
lich aber auch für die anderen Arten der Gattung, als Bestäuber keine Bedeutung.

- Diptera
Unter den Dipteren, die insgesamt nur 57o am gesamten Blütenbesucher-Spektrum der

Küchenschelle ausmachen, seien von den 8 Familien nur 2 hier näher charakterisiert: die
Bombyliiden und die Syrphiden. Unter den Bombyliiden wirdBombylius majorhäufrger durch die
optisch attraktiven Blüten angelockt. In der Regel ,,schwebt" die Art über der Blüte; nach
Beobachtungen von MorreN et al. (1981) und MorreN (1982) kann B.major im Schwebeflug
Pollen mit den Beinen und der Proboscis aufnehmen; dies konnte jedoch im Untersuchungsgebiet
nicht beobachtet werden. Seine Hauptnahrungspflanze ist hier Primulaveris, deren Hauptbestäuber
er im Gebiet auch ist. Im Naturschutzgebiet,,Taubergießen" (Südliche Oberrheinebene) konnte
B. major hingegen häufiger bei der Pollenaufnahme an Potentilla tabernaemontani beobachtet
werden. Unter den Syrphiden traten 3 Arten an der Küchenschelle auf: Von ihnen zähltEpisyrphus
balteatus zu einer der in Mitteleuropa häufigsten Arten, die über das ganze Jahr fliegt und das wohl
größte Pflanzenbesuchs-Spektrum aller bei uns vorkommenden Syrphiden besitzt. Bei Melangyna
lasiophthalma handelt es sich um eine im Jahr recht früh fliegende Art, die häufiger an Salix-Arten
vorkommt, Brachypalpus valgus hingegen ist eine seltenere Art, die eine größere Verbreitung nur
im Süden Mitteleuropas hat.
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ll. Zam Blütenbesuchsverhalten yon Andrena bicolor und Lasioglossum lineare

- Anflug und Landung
A. bicolor und L. lineare beachten Küchenschellen-Blüten, die sich gerade geöffnet haben,

noch nicht. Erst kurz vor dem Öffnen der ersten Antheren und dann gehäuft, wenn mehrere
Staubblätter Pollen bieten, werden die Blüten gezielt aufgesucht. Die Arbeiterinnen von L. lineare
und ebenso die Weibchen von A.bicolor fliegen in etwa 5-l0cm Höhe vom Erdboden (dies
entspricht zum Beobachtungszeitpunkt ungefiihr auch der durchschnittlichen Blütenhöhe) direkt die
Blüten an, und zwar in der Regel immer die Rückseite der im Gebiet nach Süd-Südost
ausgerichteten Blüten. Zwar liegen die meisten Nistplätze oberhalb der Küchenschellen-Population
an einer Abbruchkante des Bergkammes in entgegengösetzter Richtung der Öffnung der meisten
Blüten, woraus sich dieser bevorzugte Anflug von hinten an die Blüte erklären ließe, aber auch beim
Wechsel zwischen 2 benachbarten Blüten wird dieses Verhalten häufig beibehalten.

Der direkte, zielgerichtete Anflug weist auf eine ausschließlich optische Orientierung dieser
Bienen beim Blütenbesuch. Kucrrn (1940) konnte an Potentilla-Blüten und -Attrappen, die mit
Gläschen abgedeckt waren und somit Blütenduft nur an der unteren Gläschenöffnung entweichen
konnte, feststellen, daß der Anflug von Furchenbienen (Halictus, Lasioglossum) rein optisch
erfolgt. Erst im Nahbereich der Blüte kann der Besuch chemisch orientiert sein (Kuclen 1940).
Dennoch ist natürlich nicht auszuschließen, daß dem Blütenduft auch eine Bedeutung zukommen
kann. Experimente hierzu stehen noch aus.

In der Regel landen die Bienen im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck" an der Außenseite
eines Perigonblattes und kriechen dann zwischen 2 Perigonblättern in die Blüte (Photo 2). Dies ist
auch der kürzeste Weg zum Androeceum. Die Perigonblätter dienen dabei L. lineare immer als

,,Landeplatz", hierbei bevorzugt der Perigonblatt-Rand; die innere Perigonblatt-Fläche wird
seltener angeflogen. Die Experimente von MnNNrNc (1956a) an 5 verschiedenen Hummelarten
ergaben, daß nach Anflug radiärsymmetrischer Blütenattrappen von 12 cm Durchmesser die Tiere
immer auf deren Rand landeten. MlNNtNc (1. c.) erklärt dies dadurch, daß am Blütenrand ein
besonders starker Farbkontrast Blüte/Hintergrund vorhanden ist. Dies könnte den Hummeln eine
Orientierung beim Anflug erleichtern.

Die Angabe von ZulraEnrulNN (1935), daß die Insekten beim Anfliegen einer Küchenschellen-
Blüte immer zuerst die Narben berühren, gilt nur für wenige Arten, sicher nicht für die im
Untersuchungsgebiet festgestellten Bestäuber. Eine solche Berührung beim Anflug erfolgt nur bei
Arten, die eine Körpergröße von I cm deutlich überschreiten. Dies gilt z. B. unter den an der
Küchenschelle vorkommenden Lasioglossum-Arten bedingt fij,r L. calceatun, unter den Andrena-
Arten sicher fär A. fulva, A. nitida, teilweise auch für A. gravida, femer für Osmia cornuta und
besonders fiJrr B. pascuorum, B. terrestis, B. lapidarius und B. pratorum. Alle diese Arten sind
jedoch nur selten Besucher der Küchenschelle im Gebiet. Auch Apis melliferabenthrtbeim Anflug
als größere Art die Narben. ZrrrlurnuaNN (1935), der sie am häufigsten an der Küchenschelle
beobachtete, kam deshalb zum Schluß, sie sei der Hauptbestäuber. Nach seinen Beobachtungen
(ZIuurrureNN l. c.) landen Honigbienen erst bei älteren Blüten auf den ausgespreizten Perigon-
blättern. Alle anderen kleinen Bienenarten (2.8. Lasioglossum lineare, L.fulvicorne, L. morio,
L. malachurun, Andrena minutula) landen nach meinen Beobachtungen auf den Perigonblättern,
ohne die Narben zu berühren.

- Einfluß der Witterung auf die Aktivität der Besucher in der Blüte
Verdecken Wolken die Sonne und fallen die Temperaturen plötzlich ab oder kommt stdrkerer

Wind auf, so verharren die Arbeiterinnen von L. lineare, aber auch die Weibchen der größeren
A. bicolor meist auf den Perigonblättern, bis wieder günstige Witterungsbedingungen herrschen. In
welchem Umfang die Aktivität der Besucher in der Blüte witterungsabhängig ist, zeigt folgendes
Beispiel: Eine Arbeiterin von Z. Iineare flogbei 1 I 'C und Sonnenschein eine Küchenschelle-Blüte
an. Sie landete zunächst auf einem Perigonblatt, kroch dann auf die Staubblattgarbe und verharrte
dort in dem Moment, als Wolken aufzogen und die Temperaturen auf l0 "C sanken. Erst bei
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wiedereinsetzendem Sonnenschein und höheren Temperaturen bewegte sie sich wieder. In
Einzelf?illen, wenn am selben Tag keine Wetterbesserung mehr eintritt, lassen sie sich von den
Perigonblättern einschließen und übernachten ,,gezwungenermaßen" in der Blüte. Vor der
Blütenöffnung am nächsten Tag kann man einzelne Bienen-Weibchen, die in der Regel sonst nur in
ihren Nestern übernachten, noch in der Blüte antreffen.

- Pollensammeln auf der Staubblattgarbe, Berührung der Stigmen, übertragung von Fremdpollen
Bevor der Versuch unternommen wird, an die Nektarien zu gelangen, sammeln die Bienän auf

der Staubblattgarbe zunächst Pollen. Hierbei kann man beobachten, wie einzelne Antheren mit den
Antennen bestastet werden. Ahnliches beobachtete Mncron (1964) bei Halictiden, die Primulaceen
besuchten. Ma.cron (1. c.) interpretiert dieses Verhalten dahingehend, daß die Bienen den
Reifezustand der Antheren oder auch eine mögliche Pollen-Aufnahme prüfen.

Das Absammeln der Antheren geschieht sehr sorgfältig mit den Vorderbeinen, an deren Hinter-
und Vorderseite sich kürzere steile Haare (Bürstenhaare) befinden. Die Beinbewegungen bei der
Pollenaufnahme sind bei Ä. bicolor wesentlich schneller als bei L. lineare. Danach muß der Pollen
zu den Sammelhaaren der Hinterbeine transportiert werden. Wie BrscHorr (1927) bereits
beschreibt, streichen dabei die Mittelbeine, die den Pollen aufnehmen, mit ihrer Innenseite über die
Außenseite der Hinterbeine, wodurch der Pollen dort an den langgefiederten Sammelhaaren hängen
bleibt. Häufig konnte jedoch im Untersuchungsgebiet auch beobachtet werden, wie A. bicolor-
weibchen mit dem rechten vorderbein sammeln und mit dem linken auskämmen.

Beim Pollensammeln halten sich sowohl L. lineare als auch besonders A. bicolor mit einem
Hinterbein an den Styli fest und bewegen sich im Kreis um die Griffelgarbe (Photo 3). Dadurch, daß
zu einem frühen Blütenstadium die Blütenblätter noch nicht weit geöffnet sind, findet eine
Berührung der Narben in aller Regel statt. KNUrH ( 1898) gibt an, daß sowohl pollensammelnde als
auch zu den Nektarien vordringende Insekten die Narben berühren. Dies ist fiir die im Untersu-
chungsgebiet beobachteten Arten nur bedingt der Fall. Beide Arten, L. lineare und A. bicolor,
berühren zumeist nur in einem frühen Blütenstadium mit ausgebreiteten Styli die Narben, zu einem
späteren Zeitpunkt, wenn sie die Nektarien erreichen können, nicht mehr. Eine Berührung flrndet
bei der größeren A. bicolor iirber einen längeren Zeitraum statt als bei dem kleineren L. lineäre. Da
beide Arten an Coxa, Trochanter, Femur und Sterniten z. T. recht stark behaart sind, und sich dort
beträchtliche Pollenmengen auf kleinem Raum befinden können, kann Fremdpollen beim Festhal-
ten mit einem der Hinterbeine an der Griffelgarbe leicht auf die Narben übertragen werden. Eine
Bestäubung während des Festhaltens an den Styli mit einem der Hinterbeine schiint die Regel zu
sein, eine andere Form der Übertragung die Ausnahme. Eine frühzeitige Vermischun! von
mitgebrachtem Fremdpollen mit gerade gesammeltem Pollen an der Blüte und die Wahrscheinlich-
keit, daß die Narben Eigenpollen der Blüte empfangen, wird durch das erst späte Auskämmen des
mit den Vorderbeinen gesammelten Pollens, durch die nur geringe Pollenmönge, die jeweils von
derBlüte angeboten wird, und wahrscheinlich auch durch das bevorzugte Abstreifen desPollens auf
dem nicht zum Festhalten genutzten Hinterbein verhindert.

- Eindringen der Bienen in die Staubblattgarbe
Erst zu einem späteren Zeitpunkt der Blütenentwicklung gelingt es den Arbeiterinnen von

L. lineare, aberauchA. bicolorundanderenArten,indieStaubblattgarbeeinzudringen;zuerstnur
bis zum Hinterleib, dann ganz. Hierbei müssen einzelne Staubblätter zur Seite gedrückt werden,
was zumeist nur dann möglich ist, wenn die Staubblätter sich durch die weiter öffnende Krone
leichter auseinanderbiegen lassen. Bei dem Eindringen in die Staubblattgarbe werden die Narben
nur noch gelegentlich berührt, meistens mit der Hinterleibsunterseite, wodurch mitgeführter Pollen
abgestreift werden kann. ScHoeNtcHsN (1940) weist hingegen daraufhin, daß sich die Blütenbesu-
cher, bevor sie zu dem tiefim Blütengrund verborgenen Nektar vordringen, an der Staubblattgarbe
festhalten. Dies konnte im Untersuchungsgebiet nie beobachtet werden.

In der Regel schieben die Bienen den Kopfan der Grenze Staubblattgarbe/Perigonblätter in die
Blüte. Die Beine umklammern einzelne Staubblätter, Kopf-, Thorax- und Abdomenoberseite sind
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Photo 3. Pollensammelnde Lasioglossum lineare-Arbeiterin an einer nur wenige Tage alten Küchenschellen-Blüte,
bei der sich die ersten Antheren des oberen mittleren Staubblattkreises gerade öffnen. Die Arbeiterin hiilt sich mit dem
linken Mittel- und Hinterbein an den Styli fest und bewegt sich aufden Staubblättern um die Griffelgarbe. Die Styli der
Blüte sind noch auseinandergefächert (Photo: A. Knerocuwlr-).

den Perigonblättern zugewandt. Diese Grenzlinie hat besondes fiir die L. lineare-Arbeiterinnen
eine große optische Attraktivität. Dies gilt sowohl auf größere Entfernungen als auch ftir den
Nahbereich. Der Hauptblickwinkel der Augen ist beim ,,Eintauchen" in die Blüte meist auf ein
Perigonblatt gerichtet.

Sollte den im UV stärker absorbierenden Perigonblatt-Adern gleichzeitig auch die Bedeutung
von (sekundären) Nektarmalen zukommen, so wäre eine Orientierung an diesen ,,Wegweisern" in
dieser Körperhaltung gut möglich. Kucrrn (1940) bezeichnet diese Adern der Perigonblätter der
Küchenschelle auch als UV-Strichmale. Eine Beobachtung deutet in diese Richtung: Eine
L. lineare-Arbeiterin, die aufeinem Perigonblatt gelandet war, wurde beobachtet, wie sie genau auf
einer Ader in Richtung Staubblätter entlanglief. Eine solche Orientierung an einer Blütenblatt-Ader
hätte für die Biene den Vorteil, den kürzesten Weg in die Blüte zu finden. Um jedoch in die
Staubblattgarbe eindringen zu können, mußte sie sich an den Grenze PerigonblatVStaubblätter
umdrehen. Sie hielt sich an den Antheren fest und kroch dann, Kopf-, Thorax- und Abdomenober-
seite dem Perigonblatt zugewandt, in die Blüte.

Schwierig erscheint die Beantwortung der Frage, ob solche Male überhaupt,,richtungsweisend" für Blütenbesu-
cher sind. KucI-En (1930) geht davon aus, daß z. B. Hummeln angeborenermaßen immer in Richtung auf das Zentrum
der Blüte, aber auch bestimmter Blütenattrappen sich bewegen; nach Kucrpn (1. c.) haben solche Male auf
radiärsymmetrischen Blüten keine Funktion. Mnxxrxc (1956b) bestreitet dies, und konnte durch Experimente mit
Hummeln an Blütenattrappen die Wirkung künstlicher Strichmale nachweisen. MeNNrNc (1. c.) geht davon aus, daß
Bienen ein angeborenes Verhalten haben, Linien zu folgen. Die Beobachtungen an Z. Iineare und A. bicolor deuten
darauf hin, daß diese Male - wenn überhaupt - nur auf eine sehr kurze Entfernung auf die Bienen wirken.

Das Eindringen in die Staubblattgarbe gelingt anscheinend nur dann, wenn die Thoraxoberseite
einzelnen Perigonblättern zugewandt ist. Versuche, in einer anderen Richtung in die Blüte zu
gelangen, scheiterten. Es konnten mehrere Fehlversuche festgestellt werden. L. lineare und
A. bicolor verhalten sich hinsichtlich ihrer Körperstellung gleich, wenn sie die Nektarien zu
erreichen versuchen. In einem späteren Blütenstadium, wenn die Antheren nicht mehr so dicht
stehen, treten auch andere Körperstellungen beim Eindringen in die Blüte auf. Neben der
Nektaraufnahme kann aber auch innerhalb der Staubblattgarbe Pollen gesammelt werden, in der
Regel mit dem Kopf nach oben.
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- Verhalten vor dem Abflug
Nach Verlassen der Staubblattgarbe wird zumeist noch auf der Blüte der Körper mit den Vorder-

und Mittelbeinen ausgekämmt und auch die beiden Fühler mit Hilfe des tibiotarsalen Putzapparates
von Pollen gereinigt. Auch wenn die Bienen in eine Blüte eingedrungen sind, in der die StauUUtatter
noch nicht geöffnet waren und somit eine Pollenübertragung aufdas Insekt gar nicht stattgefunden
haben kann, wird dennoch ein ausgiebiges Putzverhalten gezeigt.

Abb.27. FiederhaarvonAndrenabicolor(A)undLasioglossumlineare(B)a:usdemFlocculus-bzw.Femur-Bereich
mil P ul sat illa-P ollenkom.

Häufig kann man beobachten, daß L. Iineare-Arbeiterinnen, die gerade an einer Blüte pollen
gesammelt haben, auf einem Perigonblatt oder einem Laubblatt sitzend, Pollen, den sie am Körper
haben, abkämmen, so daß sich direkt unter ihrem Körper ein Pollenhäufchen bildet. PlOtzlich
fliegen sie auf und ohne, daß man es bemerkt, haben sie das Pollenhäufchen wieder aufgenommen.
Eine Analyse in der Morphologie und Anordnung der Fiederhaare am Femur gibt einJErklärung.
Bei L. lineare-Arbeiterinnen befinden sich an Coxa, Trochanter und besonders Femur langä,
gefiederte Haare. Die auf der Vorderseite des Femurs inserierenden Haare krümmen sich nich
hinten, die auf der Hinterseite entspringenden entsprechend nach vorne, so daß ein von
Fiederhaaren umschlossener Hohlraum entsteht (Photo4). Die Aufnahme des Pollenhäufchens
geschieht dadurch, daß diese Fiederhaare des Femurs auf das Pollenhäufchen aufgedrückt werden,
sich dadurch auseinanderbiegen und den Pollen in den Hohlraum einschließen. Somit kann der
gesammelte Pollen in einer günstigen Transportlage in das Nest eingetragen werden. Dies geschieht
jedoch wohl erst, nachdem mehrere Blüten aufgesucht wurden.

Fiederhaare von A. bicolor (Flocculus) und L. Iineare (Bereich des Femur) unterscheiden sich in ihrer
Morphologie (Abb. 27). Sie sind bei A. bicolor etwa0,9 mm lang, allseits gefiedert, mit einer Länge der Fiederchen
von 0,09 mm an der Basis und 0,04 mm im oberen Bereich des Fiederhaares. Sie sind in einem Abstand von 0,05 mm
(Basis) bis 0,02 mm (oberer Bereich) angeordnet. Die Fiederhaare von L. Iineare sir,d kürzer (0,54 mm), nur einseitig
gefiedert, mit einer Länge der Fiederchen von 0,21 mm an der Basis und 0,16 mm im oberen Bereich (Photo 5). Sie
sind somit um über das 2fache länger als die von,4. bicolor. Die Abstände zwischen den Fiederchen betragen an der
Basis 0,05 mm, im oberen Bereich 0,04 mm. KucI-En (1940) beschreibt ein ähnlich einseitig langgefiedertes Haar des
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Photo 4. Femur einer Lasioglossum lineare-Arbeiterin. Die an der Vorder- und Hinterseite entspringenden
Fiederhaare bilden einen Hohlraum, in der der gesammelte Pollen aufgenommen werden kann (Photo: Tn. EscHE).

Photo 5. Fiederhaare am Femur einer Insioglossum lineare-Arbeiterin mit Pollen von Pulsatilla vulgaris (Photo:
TH. EscuE).

Femurdes3.BeinpaaresvonL.minutum. SowohlbeiZ. linearealsauchbeiÄ. bicolorsinddieFiederchenamEnde
gekniet. Im Vergleich hat der Pollen von Pulsatilla vulgaris eine durchschnittliche Länge von 0,042 mm und Breite
von 0,035 mm (Photo 5).

- Aggressives zwischenartliches Verhalten an der Blüte
Mehrfach wurden Angriffe yon L. Iineare-Arbeiterinnen, die sich entweder bereits auf einer

Blüte oder deren näheren Umgebung befanden, anf A. bicolor-Männchen beobachtet. Hierbei
stürzt sich die nur halb so große Arbeiterin im Flug auf das A. bicolor-Männchen und ,,boxt" es
dadurch weg. Das fliehende Männchen wird noch eine kurze Wegstrecke verfolgt, dann kehrt die
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Arbeiterin wieder auf die Blüte zurück. Ob auch A. bicolor-Weibchen erfolgreich von L. lineare-
Arbeiterinnen vertrieben werden können, bleibt offen. Ein solcher Fall konnte nie beobachtet
werden. Über ein ähnliches zwischenartliches aggressives Verhalten (,,knocking") von Bienen an
Blüten berichten auch LINsrEv & C.c.zlpn (1972). Im Unterschied zu den Beobachtungen an
L. lineare undA. bicolorwar bei dem dort erwähnten Beispiel - wie in derRegel ja auch ru er*art"n
ist - die kleinere Art der,,Verlierer".

12. Bestäubung

Im Durchschnitt wurde eine Blüte innerhalb ihrer gesamten Blühzeit von insgesamt 20 apoiden
Hymenopteren besucht (i:20,5 + l7,o; n:24), darunter von l7 L. lineare-Arbeiterinnen
(X: 16,5 + 15,0; n=24) und 3 Ä. bicolor-Männchen bzw. Weibchen (X:3,0 !2,9;n:24;
Tab. 6). Je früher eine Blüte innerhalb der Population erscheint, desto älter wird sie, und eine um so
größere Anzahl Bienen besuchen sie (Abb. 28).

Im Durchschnitt wurden die ersten Narben einer Einzelblüte am 4. d nach dem Aufblühen
bestäubt (i:4,0+ 1,6; n:29). Bis dahin hatten in der Regel 5 Besuche von L. lineare-

Tabelle 6. Blütenbesucher, Blütenbesucherhäufigkeit und Fruchtansatz (Samenanlagen befruchtet und nicht befruch-
tet) der 1985 im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck" (Kaiserstuhl) beobachteten Blüten (n = 26); vgl. auch Abb. 4.
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Abb. 28. Korrelation zwischen Blühbeginn und Anzahl der Blütenbesuche apoider Hymenopteren einzelner Blüten
(y:52,2-4,53 x, s2 :129,6, p < 0,01 ; n:24). Eine Zahl neben einem Meßpunkt gibt die Anzahl der sich gleich

verhaltenden Blüten an.
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Abb.29. KorrelationzwischenBlühbeginnundZeitpunkt,anwelchemdieBlütenbestäubtwaren(y=5,3-0,16x,
s2:2,17,p<O,05; n:29). Eine Zahl nebeneinem Meßpunkt gibt die Anzahl dersich gleich verhaltenden Blüten an.

Arbeiterinnen(i:5,3+5,7;n=19)undlBlütenbesuchvonA.bicolor(X:0,91 1,4;n:19)
stattgefunden. Der Zeitpunkt der Bestäubung hängt vom Blühzeitbeginn der Einzelblüte, dem

Witterungsverlauf und damit gleichzeitig auch von der Blütenbesucher-Aktivität ab: Früh erschei-

nende Blüten besaßen einen signifikant späteren Bestäubungszeitpunkt der ersten Narben als spät

innerhalb der Population erscheinende Blüten (Abb. 29).
Eine signifikante Korrelation zwischen dem Zeitpunkt des Aufblühens und der Anzahl der

Blütenbesuche bis zum Zeitpunkt der ersten bestäubten Narben besteht nicht (y : O,27 * 0,89x,
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Abb. 30. Der Zeitpunkt des Zusammenschließens der Styli (gemessen vom Blühbeginn der Blüte) in Korrelation zum
Zeitpunkt der Bestäubung (y: 3,2 + 0,81 x, s2 = 1,90, p < 0,01 ; n= 23). Eine Zahl neben einem Meßpunkt gibt die
Anzahl der sich gleich verhaltenden Blüten an.

Abb.3l. Der Zeitpunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises (gemessen vom Blühbeginn der Blüte) in
Korrelation zum Zeitpunkt der Bestäubung (y:6,2+O,66 x, s2:3,70, p<0,05; n=23). Eine Zahl neben einem
Meßpunkt gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Blüten an.

s2:40,5,r=0,3575;n: l9).Blüten,diefrühinnerhalbderPopulationsentwicklungerscheinen,
haben, obwohl sie einen signifikant späteren Bestäubungszeitpunkt besitzen, nicht mehr Blütenbe-
suche bis dahin, als solche, die erst spät aufblühen. Hier spiegelt sich die geringe Blütenbesucher-
Aktivität zu Beginn der Entwicklung der Küchenschellen-Population wider. Die zunächst geringe
Anzahl an Besuchen einzelner trühblühender Blüten beruht im wesentlichen auch aufden kurzen
Zeiten günstiger Tagestemperaturen für blütenbesuchende Insekten. Während einer durchschnittli-
chen Gesamtblühdauer der Population von 32d (Durchschnittswerte aus 3 Jahren) waren an nur
etwa der Hälfte (15 d) Temperaturen über 12"C, an einem Drittel (9 d) Temperaturen über 15 

oC

und an nur einem bzw. 2 d Temperaturen über 20.C erreicht worden.
2-3d nach erfolgreicher Bestäubung, wobei die Pollenkörner, die in die Narbe bereits

Pollenschläuche gebildet haben, durch die bräunliche Farbe ihrer Exine auffallen (s. auch BRAUNER
& BurArscn 1964), schließen sich die zunächst auseinandergespreizten Griffel zusammen(i: 2,5 + 1,6; n : 23). Danach können die Narben nicht mehr mit Folen belegt werden. Bis zu
diesem Zeitpunkt besuchten durchschnittlich l5 apoide HymenopterLn eine Blüte(x: 14,7 + 15,l; n = 2O) und konnten Pollen an die Narben bringen. Dabei handelte es sich um
durchschnittlich 13 Arbeiterinnen von L. lineare (i: 12,8 + 13,4; n:20) und 2 A. bicolor-
Individuen (i: 1,9 + 2,2; n: l8). In der Regel wird bei den meisten Narben mehr pollen
abgelegt als für die Befruchtung der einen Samenanlage notwendig ist.

Eine signifikante Korrelation besteht zwischen dem Bestäubungszeitpunkt und dem Zusam-
menschluß der Griffel (Abb. 30) und zwischen dem Bestäubungszeitpunkt und dem Abwinkeln des
obersten Staubblattkeises (Abb. 3l). Nun ist erstaunlich, daß das Zusammenlegen der Griffel und
auch das Abwinkeln des obersten Staubblattkreises, nicht wie zu erwarten gewesen wäre, bei später

17 .. 20 25
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r = 0,7087

p < 0,01

r=0,5206
p<0,05



Pul satilla vulgaris Mtlr. : Bestäubungsstrategie 307

MARZ
25 30

ZEITPUNKT BLÜHBEGINN

Abb. 32. Korrelation zwischen Blühbeginn und Anzahl der Blütenbesuche apoider Hymenopteren einzelner Blüten

bis zum Zusammenschluß der Styli (y=53,2-6,22 x, s2:89,01, p<0,01 ; n:20). Eine Zahl neben einem

Meßpunkt gibt die Anzahl der sich gleich verhaltenden Blüten an.

0102030to50607080
ANZAHL LEERER ANTHEREN ZUM ZEITPUNKT DER

BESTAUBU NG

Abb. 33. Die einzelnen Blüten und die Anzahl leerer Antheren zum Zeitpunkt der Bestäubung.

blühenden Pflanzen - analog vielen anderen Erscheinungen - früher erfolgt, sondern signifikant
zu einem späteren Zeitpunkt. Wenn es sich hierbei um einen Vorgang handelt, der mit einer
erfolgreichen Bestäubung möglichst vieler Narben korreliert, dann werden zwar spät erscheinende
Blüten zu einem früheren Zeitpunkt bestäubt, jedoch erfolgt eine quantitative Pollenübertragung,
die ein Zusammenlegen der Griffel bewirkt, erst innerhalb einer größeren Zeitspanne. Die Anzahl
geglückter Befruchtungen ist zwar über die gesamte Blühzeit der Population gleich, und Blüten, die
früh erscheinen, haben keinen größeren Fruchtansatz als die, die spät aufblühen (s. u.), dennoch
deuten diese Zusammenhänge darauf hin, daß die Bestäubungseffektivität zu einem frühen
Zeitpunkt wahrscheinlich günstiger ist. Zum einen werden die Blüten älter, zum anderen sind zu
einem frühen Zeitpunkt besonders die Arbeiterinnen von L. lineare aktiv. Zu einem späteren

Zeitpunkt macht sich einerseits die Zunahme synchron blühender Küchenschellen, andererseits
aber auch die Wirkung anderer um den gleichen Bestäuberkreis konkurrierender Pflanzenarten
bemerkbar. In diesen Zusammenhang weist auch das folgende Ergebnis: Bis zum Zeitpunkt des
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Zusammenschlusses der Griffel hat eine Blüte, die früh erscheint, signifikant mehr Besucher als
eine spät aufblühende (Abb. 32). Keine signifikante Korrelation ließ iich zwischen Bestäubungs-
zeitpunktundAnzahlleererAntheren(y:6,q+2x,s2:404,4,r:0,3420;n:29)findJn.
Zum Zeitpunkt der Bestäubung waren im Durchschnitt erst 22 Antheren 115,5;/o) leer(x:21,7 +25,4; n:29). Eine Verteilung der Anzahl leerer Antheren zum Zeitpunict der
Bestäubung, dokumentiert an 21 Blüten, zeigt die Abb.33. Ahnlich wie ZruupnunpN (1935)
erwähnt, fanden sich in deruntersuchten Population auch bestäubte Narben bei Blüten, Oie noctr alle
Antheren geschlossen hatten.

Im Durchschnitt welkte eine Blüte 1985 etwa 8 d nach der Bestäubun g(i: g,2 + 2,1;n: 27)
bzw. 5 Tage nach Zusammenschluß der Styli (i : 5,4 + 1,3; n: 25).

13. Fruchtansatz

Von 26 der 30 im Jahr 1985 untersuchten Blüten wurde der Fruchtansatz ermittelt (Tab. 6).
Während es nach einer erfolgreichen Befruchtung zu einer deutlichen postfloralen Verlängerung
der Griffel kommt (im Durchschnitt 3-4 cm; Minimum: 2,9 cm, Maximum: 5,0 cm), behalien siä
bei ausbleibender Befruchtung etwa die Länge bei, die sie während des Blühstadiums vor der
Bestäubung besitzen (0,7-1,2 cm) (Photo6). wnlls & BnnuNc (1971) geben eine Länge von
3,0-3,6 cm, Mürrnn-ScnNerpnn (1986) von 3-6 cm an.

Wsrrs & B,c,nuNc (1971), die Blüten von einer Bestäubung geschützt hatten, konnten keine
Ausbildung von Samen feststellen. KrnNen (1891) gibt eine ausführliche Beschreibung von
Autogamie bei Pulsatilla und auch die Versuche von ZruurnulNN (1935) zeigen, daÄ eine
Selbstbestäubung, die künstlich hervorgerufen wurde, zu einem Fruchtansatz führen kann.
ZMIunruranN (1952) erwähnt, daß aber auch unter natürlichen Bedingungen, wenn eine Fremdbe-
stäubung ausgeblieben ist, eine spontane Selbstbestäubung stattfinden kann. Gleiches erwähnt auch
KNUTH (1894)' Dabei sollen die sich erst spät öffnenden, den Narben nächstbenachbarten Antheren
beteiligt sein.

Eine Autogamie findet bei den Vertretem der untersuchten Population nicht statt. Mit Gaze im
Untersuchungsgebiet abgedeckte Blüten (n: ll) erbrachten in keinem einzigen Fall einen
Fruchtansatz. Eine Überprüfung auf Selbst-Kompatibilität ergab folgendes Ergebnis: 8 handbe-
stäubte und dann durch Gaze von einem Besuch durch Insekten abgeschirmie Blüten, die im
Durchschnitt lo4 (i : 103,8 + 24) Samenanlager/Blüte ausbiläeten, hatten zv 20"/o(x:20,1 + 21,6) befruchtete Samenanlagen; 3 dieser 8 Blüten überhaupt keine. Auch fällt auf,
daß die Diasporen nur eine geringere Verlängerung der Griffel (um 3 cmj aufwiesen (photo 6).

Zusammenfassend läßt sich feststellen, daß die Blüten in einem gewissen Umfang r*- r"ibrr
kompatibel sind, aber allein die räumliche Trennung von Staubbläitern und Narben, die darüber
hinaus auch in einer den Antheren entgegengesetzten Richtung hin orientiert sind (Abb. l7), eine
Selbstbestäubung verhindern. Hinzu kommt die Erscheinung, daß bereits vor der öffnung der
ersten Staubblätter Fremdpollen auf den Narben keimen kann, der das Zusammenlegen der3tyh
induziert und dadurch einer noch folgenden möglichen Selbstbestäubung entgegenwirkt. pennotn
kann es in Einzelfällen wohl dazu komnien, daß Blütenbesucher pollen derselben Blüte auf die
Narbe der noch auseinandergespreizten Styli übertragen, wenn in einem frühen Stadium der
Anthese eine Fremdbestäubung unterblieben ist.

Da bereits abgedeckte Blüten überhaupt keinen Fruchtansatz erbrachten, war auch Agamospermie auszuschlie-
ßen. So wurde auf eine völlige Entnahme der Staubblätter bei den Versuchen mit abgedeckten Blüten verzichtet.

Die untersuchten Blüten hatten 1985 im Durchschnitt 6l (72"/") Samen gebildet
(x : 6l,3 + 28,7; n : 26). 6 Blüten besaßen nur befruchtete samenanlagen, 13 Blüten iu j5%
und 6 weitere unter 507o (Tab. 6). So wurden im Durchschnitt pro Blüte 73 % aller Samenanlagen
befruchtet, ein hoher Wert, wenn man die frühe Blühzeit der Art mit berücksichtigt und die zu dieser
Znit begrenzte Anzahl verfügbarer Bestäuber.
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Photo6. a) FruchtstandvonP.vulgaris.AlleSamenanlagenwurdenbefruchtet,dieStyliverlängertensichpostfloral
und erreichten nach wenigen Wochen eine Länge von durchschnittlich 4cm. b) Samenanlagen unbefruchtet. Die
Stylus-LängebeträgtimDurchschnitt0,6-l,2cm.c) Fruchtstandmitnureinigenwenigen,nuraufeinenperipheren
Bereieh beschränkten, befruchteten Samenanlagen. Die Styli der Samen haben sich postfloral auf ca. 3-3,5cm
verlängert. d) Samenanlagen unbefruchtet.

Der Fruchtansatz kann einerseits von der Verfügbarkeit bestimmter abiotischer Ressourcen, wie z. B. Nährstoffe,
Wasser, Licht u.a., begrenzt scin (Bnwn 1980; Lrr &BAzzAz 1982), andererseits durch den von seiten der
Bestäuber begrenzten Pollenfluß (BtEnzvcnuonx 1981). Auch wenn keine detaillierten Untersuchungen über den
Einfluß bestimmter abiotischer Faktoren auf den Fruchtansatz b€i der Küchenschelle vorliegen, ist als sicher
anzunehmen, daß den Bestäubem hier die größere Bedeutung zukommt. So führen auch Scnenlsxr et al. (1978),
Mrcron (1975, 1978) und LEE &Brzztz (1982) den geringeren Fruchtansatz von im zeitigen Frühjahr blühenden
obligat allogamen Pflanzenarten auf die zu dieser Zeit noch in geringer Zahl fliegenden Bestäuber und den zu dieser
Zeit stark wechselnden Witterungsbedingungen zurück.

22 Flora, Bd.181,5-6
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Es stellt sich die Frage, ob die Menge des Fruchtansatzes einer Einzelblüte von Pulsatilla
vulgaris mit dem Blühzeitbeginn korreliert (l) und mit der Anzahl der Besuche von apoiden
Hymenopteren (2); dies soll im folgenden diskutiert werden.

Zu l): Sowohl zwischen dem Zeitpunkt des Blühbeginns (a) als auch dem der Bestäubung (b)
existiert keine signifikante Korrelation mit dem prozentualen Anteil des Fruchtansatzes einer
Frinzelblüte (a: y-63,9-l,l4x, s2:6O7,6, r:0,1882; n:28; b: y:87,5-2,69x,
s2 : 583,8, r :0,3230; n: 24). Dieses Ergebnis zeigt, daß die Küchenscheilen-Population des
Untersuchungsgebietes in ihrer Blühphänologie zumindest in dem untersuchten Jahr gut an den
vorhandenen Bestäuberkreis zeitlich angepaßt ist, denn bei allen Blüten war unabhängig von der
Zeit ihres Blühbeginns ein hoher Fruchansatz gewährleistet.

Wenn die Blübzeit auf den Zeitpunkt maximaler Bestäubungsrate und höchsten Fruchtansatzes adaptiert ist,
müssen diejenigen Individuen, die im Blühmaximum blühen, den größten Fruchtansatz besitzen. Ist dies nicht der
Fall, und der Fruchtansatz über die gesamte Blühzeit der Population gleich hoch, wie das Beispiel der unterSuchten
Küchenschellen-Population zeigt, so ist eine weitgehend gleichm?ißige Syncbronisation erreicht. Wenn früh und spät
blühende Pflanzen einen reduzierten Fruchtansatz zeigen würden, wäre eine die Blühzeit stabilisierende Selektion zu
vermuten; dies ist bei der untersuchten Küchenschellen-Population nicht der Fall (s. dazu auch Pnrnrlcx 1980).

Zl 2): Der prozentuale Anteil des Fruchtansatzes korreliert mit der Anzahl der Besuche apoider
Hymenopteren. Dies gilt sowohl unter Berücksichtigung der gesamten Blütenbesucherzahl als auch
für die Anzahl der Besuche, die bis zum Zeitpunkt des Zusammenschlusses der Styli stattgefunden
haben(Abb.34,35).NurletztererFallseiimfolgendennäheranalysiert,daBesucher,dieerstnach
Griffelschluß die Blüten befliegen, kaum mehr eine Bedeutung als Bestäuber haben und äamit den
Fruchtansatz nicht mehr beeinflussen können.

Tabelle 7. Korrelation zwischen der Anzahl der Blütenbesuche (insgesamt und bis zum Zusammenschluß der Styli)
einer Blüte durch Lasioglossum lineare und Andrena bicolor und ihrem Fruchtansatz.

KORRE LATI ON:

ANZAHL BLÜTENBESUCHE : FRUCHTANSATZ

- tASlOGtOSSIJM LINEARE : y =56,27 + 0,91x; r=0,5444; s2=458,7; p<0,01; n=24

-ANDRENA BICOLjR: I= 58,05 +4,52x; r=0,5261; s2=411,1; p<0,05, n=21

KORRELATION:

ANZAHL BLÜTENBESUCHE BIS ZUSAMMENSCHLUSS STYLI: FRUCHTANSATZ

-IAS/OGLOSSUM LINEARE: y= 63,118*0,86x; r= 0,577t*,s2=283,0; p<0,01; n=19

-ANDRENA BTCOLOR: y= 59,10+ 6,52x; r= 0,7612; s2=150,7, p<0,01, n=13

In einem Bereich von 2- 15 Blütenbesuchen variiert die Rate des Fruchtansatzes stark. Zwar
können bereits 4 Blütenbesuche einen 100%igen Fruchtansatz bewirken, dennoch gab es auch
ebenso viele Fälle, bei denen 6-9 Blütenbesuche zu einem l5-25"/"igen Fruchtansatz führten. Bei
nur wenigen Besuchen ist die Wahrscheinlichkeit groß, daß die einzelnen Bienen auch wenig Pollen
übertragen. Mit zunehmender Anzahl von Besuchern wächst die Chance, daß unter ihnen besonders
gut ,,beladene" Individuen die Blüte befliegen. Auch führen wenige Besucher nur zu geringen
Bewegungsaktivitäten im Blütenbereich, wobei nicht immer eine ausgiebige Berührung der Narben
erreicht wird. Ab 20 Besuche ist ein über 90% iger Fruchtansatz mit Sicherheit immer gewährleistet.
Auch bei einer Differenzierung nach den beiden häufigsten Bestäubern, L. lineare wd A. bicolor,
lassen sich für bei{e getrennt die gleichen Korrelationen feststellen. Mit einer zunehmenden Anzahl
der Besuche einer Art nimmt der Fruchtansatz signihkant zu (Tab . 7).
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Abb. 34. Korrelation zwischen der Anzahl von Blütenbesuchen apoider Hymenopteren/Blüte und dem Fruchtansatz
(in%) (y:53,6+0,87 x, s2:425,8, p<0,01 ;n:24).
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Abb. 35. Korrclatron zwischcu dcr Anzahl von Blütcnbcsuehcn apoidcr Hymcnoptcren/Blüte bis zum Zeitpunkt des
Zusammenschlusses der Styli und dem Fruchtansatz (in %) (y :65,7 + 0,72 x, s2:308,4, p < 0,01 ; n : 20).

Die Beobachtung von Wrrls & BanI-rrc (1971), daß sich im Zentrum des Gynoeceums häufig keine Samen
befinden, kann bestätigt werden. Ein Grund liegt im Blütenbesuchsverhalten der Kleinbienen. Da sie mit ihren
Hinterbeinen bevorzugt den äußeren Bereich der Narbengarbe berühren und dort auch mehr Pollen ablegen, ist an
dieser Stelle der Fruchtansatz größer. Dasselbe Phänomen konnte auch an mehreren Blüten von Potentilla
taberna,emontani im Untersuchungsgebiet beobachtet werden.

Die einzelnen Blüten unterscheiden sich deutlich in ihrem Fruchtansatz (Tab.6). Folgende
Faktoren wirken sich positiv auf den Fruchtansatz aus:

a) günstige Witterungsbedingungen Mitte März;
b) Anwesenheit bestimmter Bestäuber;
c) große Abundanz der Bestäuber
d) eine bestimmte Populationsgröße von Pulsatilla vulgaris und eine kleinräumige Verteilung der

einzelnen Populationen.

Zu a): Es ist zu erwarten, daß sich Jahre mit recht unterschiedlichen Witterungsbedingungen zur
Blühzeit von Pulsatilla vulgaris eutsprechend auch auf den Umfang des Fruchansatzes auswirken.

22*

r= 0,5380
p< 0,01
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Während 1985 durchschnittlich frühjährliche Witterungsbedingungen zu einem Fruchtansatz von
73% führten, lag er 1986, wo das Frühjahr besonders kalt und regnerisch war, nur bei 48o/o.
Dennoch war der Fruchtansatz auch in diesem extrem ungünstigen Jahr 1986 recht hoch, was darauf
schließen läßt, daß die im Untersuchungsgebiet vorhandene Küchenschellen-Population und der
dort vorkommende Bestäuberkreis ein gut aufeinander abgestimmtes System bilden.
Zu b) und c): Die Bestäubung der Küchenschelle wird im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl" durch
Lasioglossum lineare gewährleistet. Folgende Eigenschaften des Bestäubers wirken sich positiv auf
eine hohe Bestäubungsrate und auf einen großen Fruchtansatz aus:

l. Synchronisation der Populationsentwicklung yon L. lineare mit der Blühzeit von P. vulgaris;
2. große Individuendichte des Bestäubers beruhend auf seiner sozialen Lebensweise;
3 . hohe Blumenstetigkeit von Z. lineare bedingt durch das noch geringe übrige Pflanzenangebot;
4. Nistplätze für den Bestäuber in umittelbarer Umgebung;
5. durch die große Ortsheue von im Boden nistenden apoiden Hymenopteren (Nistplätze werden

über viele Jahrzehnte beibehalten) eine über eine lange Z,eit hin gewährleistete Präsenz eines
zuverlässigen Bestäubers ;

6. bestimmte morphologische (Behaarung, Haartyp u. a.) und verhaltensbiologische Anpassungen
(Bewegungen auf der Staubblattgarbe, Festhalten mit den Hinterbeinen an den Styli).

Zu d): Die Küchenschellen-Population muß eine bestimmte Größe besitzen, um als ausreichender
Pollenlieferant zur frühen Jahreszeit dienen zu können. Darüber hinaus darf sie jedoch auch nicht zu
groß sein, da sonst die Bestäuber limitiert sein können und nicht alle Blüten bestäubt werden. An
Standorten der Naturlandschaft, z. B. in der Steppenheide, kommen aufgrund der dort vorhande-
nen, kleinräumig wechselnden Standortsfaktoren große Populationen nicht vor; kleinere Populatio-
nen und nicht allzu große Abstände voneinander sind die Regel. Eine andere Situation ist unter
bestimmten Voraussetzungen an Standorten der Kulturlandschaft gegeben, z. B. am ,,strangen-
berg" bei Westhalten (Elsaß), wo Tausende von Blüten vorhanden sind. Hier haben anthropo-
zoogene Faktoren, wie etwa die Beweidung solcher Flächen, eine besonders hohe Pflanzendichte
gefördert.

Da der Flugradius von Z. lineare nicht allzu groß ist, er dürfte im Untersuchungsgebiet 50 m um
die Nistplätze kaum überschreiten, kann man davon ausgehen, daß die von den Arbeiterinnen
besuchte Küchenschellen-Population die einzige ist, die sie im Gebiet in Nistnähe aufsuchen
können. Dies bedeutet, daß hier eine Pollenübertragung nur innerhalb dieser Population stattfindet.
An Standorten der Naturlandschaft ist eine Übertragung von Pollen zwischen Populationen
möglich, jedoch auch dort schränkt der geringe Flugradius der Bestäuber eine weiträumige
Pollenübertragung ein.

Untersuchungen von BElrrtr (1976) anViola-Arten und Pnrce & Wlsrn (1979) anDelphiniumnelsoniiergaben,
daß der Pollenaustausch von Blüten nur über sehr kurze Distanzen stattfindet, in der Regel weniger als l0 m. Wnsrn &
PrucB (1983) und Scnprrrsxr & PAUTLER (1984) konnten zeigen, daß ein bestimmter räumlicher Abstand zwischen
Pollen-Donator und Akzeptor existieren muß, um einerseits einen größtmöglichen Fruchtansatz, andererseits eine
besonders hohe ,,fitness" der Nachkommen zu eneichen. Auf die Bedeutung eines bestimmten räumliche Abstandes,
der in der Regel auch immer gleichzeitig ein ,,genetischer Abstand" darstellt, weisen LEvrN (1981) und BlNvrno &
J,lruns (1979) hin. Aber auch innerhalb einer Population können häufig nur bestimmte Pollenempfünger einen
maximalen Fruchtansatz erreichen (Gernrrr 1967). Analoge Untersuchungen an der Küchenschelle stehen noch aus.

14. Zur Bestäubungsstrategie unter besonderer Berücksichtigung
blühphänologischer und populationsbiologisch-blütenökologischer Gesichtspunkte

Im folgenden sollen die Besonderheiten der Blühphänologie von Pulsatilla vulgaris als einer
frühblühenden Art mit hohen Risiken der Bestäubung unter populationsbiologisch-blütenökologi-
schen Gesichtspunkten diskutiert werden. Folgende Merkmale kennzeichnen die Blühphänologie
dieser Art (s. Kap. 4):

l. die sehr frühe Blühzeit;
2. die starke Witterungsabhängigkeit im Blühbeginn der Population;
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3. die Bedeutung der l2oC-Temperaturgrenze bei der Knospenöffnung;
4. die Staffelung der Zeitpunkte der Öffnung der einzelnen Knospen, in der Mehrzahl auch bei

solchen derselben Fflanze;
5. die längere Blühdauer früh erscheinender, diie ktirzere spät erscheinender Blüten;
6. die kurze Blühzeit der Gesamtpopulation;
7. die annähemd symmetrische Form der Phänologiekurve;
8. die jährliche Variation in der Blütenzahl.
Zu l): die sehr frühe Blühzeit

Innerhalb des untersuchten Halbtrockenrasens ist Pulsatilla vulgaris mit .Abstand die erste
blühende entomogame Art (Kn,rrocHwrl 1984). Auch in der unmittelbaren Umgebung blühen zur
selben Zeit nurwenige Arten ,2. B. Tussilagofarfara, Stellaria media, Veronicapersica. Erst wenn
das Blühmaximum der Küchenschelle bereits überschritten ist, beginnen Salix caprea in der Nähe
am Rand einer Rebflur, im Halbtrocke wasen Potentilla tabernaemontani oder im Saum. Viola hirta
mit der Blüte. Es gibt 2 Denkmodelle, wie es zu diesem frühen Blühtermin bei P.vulgaris
gekommen sein könnte:

a) Verlegen des Blühzeitpunktes auf einen besonders frühen Zeitpunkt im Jahr als selektiver
Prozeß zur Konkurrenzverminderung bzw. -vermeidung um die Bestäuber anderer Pflanzenarten.

Zahlreiche Autoren (RonEnrsoN 1895,1924; Bunxnrlr 1897; Levn & ArornsoN 1970;
MosqurN l97l; HEnnrcn & R^q,vnN 1972;Hwrynvs 1974; Por,rn 1974; Renoen 1975b, u. a.)
vertreten die Ansicht, daß die Staffelung der Blühzeiten von Pflanzenarten gleichen Blühsyndroms
dazu dient, die Konkurrenz um die Bestäuber unter ihnen möglichst gering zu halten. Ein solches
,,Blühzeit-Displacement" führt einerseits zu einer Konzentration der Blütenbesucher auf einzelne
oder wenige Pflanzenarten (,,exploitation competition", ZrIvrtvmmr,tN 1980), andererseits verringert
es den intraspezifischen Pollenverlust und die Wahrscheinlichkeit, daß heterospezifischer Pollen
auf die Narben gelangt (,,interference competition", ZruuenuaN 1980). Das Belegen der Narben
mit artfremdem Pollen kann die Pollenschlauchbildung arteigenen Pollens erschweren und zu einer
Verringerung des Fruchtansatzes führen (Lrvn & ANonnsoN 1970; Wmnn 1978; BnowN &
Koonrc-BnowN 1979).

P. vulgaris entgeht durch ihren frühen Blühtermin fast vollständig der Konkurrenz anderer
entomophiler Pflanzenarten. Dennoch darf ein solcher Zeitpunkt im Frühjahr wegen noch geringer
Zahl zur Verfügung stehender Bestäuber nicht zu früh ,,gewählt" werden. In den gemäßigten
Breiten sind extreme Frühblüher wie z . B . die nektarlo se H epatica americana , die bereits im Januar
Blüten ausbilden kann, autogam (MorrnN 1982).

b) der frühe Blühzeitpunkt als ,,phylogenetisches Erbe" der stammesgeschichtlich älteren Gebirgs-
sippen.

MorrsN (1982) betont, daß für die Interpretation der Blühzeit einer Art die Stammesgeschichte
der Gattung Berücksichtigung finden muß. Ein Vergleich mit den Verhiiltnissen bei den Pulsatilla-
Arten und deren phylogenetischer Verwandtschaft legt nahe, daß der frühe Blühtermin von
P. vulgaris primär mit ihrer Abstammung von Gebirgssippen zusammenhängt.

ArcnBre & ScnwrcrBn (1957) und Scnenmrnn (1953) weisen darauf hin, daß die Vorfahren der Gattung
Pulsatilla Gebirgspflanzen waren. Von den 5 Sektionen innerhalb der Gattung mit ihren etwa 30 Arten besitzen 3
Sektionen (Preonanthus, Preonanthopsis, Iostemon) rrur Gebirgsarten; zu ihnen gehören auch die stammesgeschicht-
lich ursprünglichsten Vertreter. Auch die artenreiche Sektion Pulsatillaenthdltz hlreiche alpine Arten. Aufgrund der
kurzen Vegetationsperiode fällt die Blühzeit dieser alpinen Arten auf die Monate Juni bis Juli. Die terminale
Blütenknospe wird noch im selben Jahr gebildet und hat im Herbst bereits eine Größe von etwa 2 cm; die Antheren und
Styli erreichen schon eine Länge von 1-2mm (HuMMEL 1943). W?ihrend des Winters ist die Knospe von
schuppenförmigen Blättern umgeben. Nach der Schneeschmelze blühen die Pflanzen sofort, die Blattentwicklung
geschieht entweder w?ihrend oder nach dem Blühen.

Die Anpassung der stammesgeschichlich älteren Pulsatiila-Arten an Standorte der alpinen Stufe
könnte eine Präadaptation für einen Entwicklungsrhythmus gewesen sein, der ein Überleben an
kontinentalen Trockenstandorten ermöglichte, denn analog zu den Verhältnissen im Gebirge ist
auch die Vegetationperiode im kontinentalen Bereich durch den kalten Winter und den heißen
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Sommer auf eine nur kurze Zeitspanne in der ersten und zweiten Jahreshälfte eingeengt. Alle
Tieflandarten der Gattung Pulsatilla (im wesentlichen die Vertreter der Sektion Pilsaiilla mit
Ausnahme der Untersektion Albanae; s. Alcnrre & ScHwrcrrn 1957), stammesgeschichtlich
jüngere Sippen, besiedeln ausschließlich Trockenstandorte und sind ausgesprochene Frühjahrs-
blüher (Mlirz, April). Ihr Entwicklungsrhythmus entspricht dem der Gebirgssippen. Der frühe
Blühtermin, die kurze Entwicklungszeit, der Schutz der neuangelegten Knospen im Rhizom
ermöglicht es den Arten, in kontinentalen Trockengebieten auch der Sommerdürre zu entge-
hen. So zeigen die ausgesprochenen Xerophyten unter den Pulsatilla-Arten (P. vulgaris,
P. grandis, P. halleri, P. patens, P. montana, P. pratensis) eine deutliche Tunica-Bildung.
Gelegentlich kann nach der Aestivation im Herbst nochmals eine Blüte entwickelt werden
(2. B. für P. grandis im oktober; RosrNrneNz 1954). Bei diesen sog. ,,sommerblüten" han-
delt es sich um Blüten von terminalen Knospen, die im Frühjahr gebildet wurden, aber nicht
bis zum nächsten Jahr überdauerten.

Modellartig können die Versuche von McMIlrlN (1967) an Gramineen zeigen, daß ohne die Wirkung der
Selektion allein eine Verpflanzung von Vertretern eines Klons einer Art 2800m NN auf l60m NN zu einer bis
zu lOwöchigen Vorverlagerung des Blühtermins führen kann.

Zu2) und 3): die starke Witterungsabhängigkeit im Blühbeginn der Population und die Bedeu-
tung der l2oC-Temperaturgrcnze bei der Knospenöffnung

Der Einfluß bestimmter Temperaturen und Temperatursummen auf den Blühbeginn von im
Frühjahr blühenden Pflanzenarten wird durch zahlreiche Untersuchungen belegt (2. B. LrNosrv
& NpwI,lc'N 1956; Jackson 1966; Reader 1975a). ScnnusrE et al. (1978), die 7 verschiedene
frühblühende Wald-Pflanzenarten in Illinois (USA) beobachteten, geben das Blühmaximum
l7-20d nach einer 5tägigen Periode wärmerer Temperaturen an. Bei der Küchenschelle
liegen die Zeiträume ktirzer, was seinen Grund in den gegenüber dem Waldinnenklima höhe-
ren Temperaturen an solchen Offenstandorten haben könnte.

Die an Waldstandorten vorkommende entomogame Claytonia virginica (Portulacaceae), die Ende März bis
Anfang April in den östlichen USA und im südöstlichen Kanada blüht, besitzt mit 11 t eine der Küchenschelle
recht ähnliche Temperaturgrenze für die beginnende Knospenöffnung (ScHEnrsxE 1977),beiTaraxacum liegt sie
nach JrNNIsruNs et al. (1984) an sonnigen Frühlingstagen zwischen 9 und 14.C.

Welche Gründe lassen sich anführen, warum gerade die 12 oC-Temperaturgrenze bei
P. vulgaris als Auslöser zur Knospenöffnung und Blütenentfaltung angesehen werden kann?
Bei Temperaturen unter l3-16'C ist die Aktivität der apoiden Hymenopteren, die auch
Bestäuber von P. vulgans sind, bereits wesentlich eingeschränkt (LrNsrny 1958).

Die Temperaturgrenze liegt bei den im Frühjahr fliegenden Bienenarten bei ll-13'C, bei Dipteren z.T.
noch darunter (Hlrsrlnn 1972; Scurusxr et al. 1978). Ausnahmen treten z. B. bei einigen Hummelarten auf,
die noch bei 2-5 'C an Blüten beobachtet werden konnten (RErNrc 1970; HsrNnrcH & RevrN 1972; HrrNnrcH
1975). In der Regel sammeln sie jedoch auch erst bei l0-13"C Pollen. Arten, die erst später im Jahr
erscheinen, besitzen weitaus höhere Temperaturschwellen, ab welchen sie flugaktiv werden und Blüten besuchen
können. Die von Scsnusxr (1977) untersuchte Claytonia virginica, deren Blüten sich erst öffnen, wenn die
Temperaturgrenze von ll'C überschritten ist, wird in der Regel von der oligolectischen Sandbiene Andrena
eriginiae bestäubt, deren Temperaturschwelle für das Einsetzen größerer Flugaktivität um 13'C liegt (ScHEMSKE
et al. 1978).

Da Insekten auch sehr kurze Zeitspannen günstiger Witterungsbedingungen nutzen können,
müssen solche nicht über den gesamten Blühzeitraum der Population vorhanden sein. Dies
verdeutlicht auch das Ergebnis, daß Temperaturen von über 12 oC an nur etwa der Hälfte aller
Tage (15 d), solche über 15 oC sogar an nur einem Drittel (9 d) erreicht wurden. Diese
Temperaturen waren an jenen Tagen auch nur über kurze Zeitspannen vorhanden. trgt man
den Zeitraum zugrunde, an dem 1985 die erste und die letzte Blüte der Population bestäubt
wurden, so waren innerhalb dieser 13 d während der Öffnung der Blüten von 9.00 bis
t5.00Uhr an insgesamt 23h Temperaturen von über 12oC, an 6,5h Temperaturen über 15'C
vorhanden. Zu einem Zeipunkt, an dem die Häfte aller Blüten der Population bereits bestäubt
war, standen den Blütenbesuchern nur 8,5 h mit Temperaturen über 12 

oC zur Verfügung,
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Temperaturen über 15 
oC wurden in dieser Zeit überhaupt nicht überschritten. Im Falle der

Küchenschelle liegt eine Synchronisation von Blühzeit und Blütenbesucher-Aktivität nur dann vor,
wenn innerhalb der Gesamtblühzeit der Population eine genügend große Zeitspanne von Tempera-
turen über l2"C vorhanden ist, die den Pflanzen eine Bestäubung (s. o.) ermöglicht.

Zu 4): die Staffelung der Zeitpunkte der Öffnung der einzelnen Knospen
Die Staffelung im Blühbeginn einzelner Blüten belegt eine Intrapopulationsvariabilität in der

Reaktion auf einen bestimmten Zeitgeber. Sehr wahrscheinlich uriterscheiden sich die einzelnen
Blüten in der Höhe bestimmterWärmesummen, die eine Blütenöffnung induzieren. Blüten, die sich
innerhalb der Population früh öffnen, blühen zunächst mit wenigen, dann mit vielen anderen Blüten
synchron, Blüten, die sich erst spät innerhalb der Populationentwicklung öffnen, nur synchron mit
anderen Blüten. Dies ist nur deshalb möglich, da früh sich öffnende Blüten älter werden als spät
erscheinende. Innerhalb der Population nimmt somit der Anteil synchron blühender Blüten im
Laufe der Zeit kontinuierlich zu. Er erreicht etwa im letzten Viertel der Gesamtentwicklung der
Population sein Maximum.

Über die Frage, ob es für eine Pflanzenpopulation günstiger ist, wenn die einzelnen Blüten möglichst synchon
blühen oder eine zeitliche Staffelung vorhanden ist, liegen bisher nach der Literatur recht unterschiedliche Ergebnisse
vor: Während Aucspuncen (1980) an Hybanthus prunifolius (Violaceae) experimentell zeigen konnte, daß
synchrones Blühen die Blütenbesucher-Zahl erhöht und einen größeren Fruchtansatz bewirkt, deuten die Ergebnisse

z. B. von ZIuuEnulr (1980) in die entgegengesetzte Richtung: je größer die Blütendichte von Polemonium

foliosissimum (Polemoniaceae), desto geringer die Blütenbesucher-Zahl der Einzelblüte und damit auch der
Fruchtansatz. Diese unterschiedlichen Ergebnisse zeigen verschiedene Populationsstrategien auf, die bei verschiede-
nen Umweltbedingungen einen unterschiedlichen Selektionswert besitzen: Eine hohe Zahl synchron blühender
Pflanzen scheint dort selektiv begünstigt zu sein, wo eine Umwelt mit einem hohen Reichtum von ,,opportunistischen"
Bestäubem existiert (Aucsruncnn 1980), die darüber hinaus auch ein größeres Sammelgebiet benötigen. Ein
synchrones Blühen erhöht dabei die Anzahl miteinander in Genaustausch tretender Individuen (AucseuncEn 1981).

Eine zeitliche Staffelung der Blühfolge der Einzelblüten hingegen charakterisiert häufig eine Umwelt mit stärker an

die Pflanzenart angepaßten und in der Regel spezialisierten Bestäubern mit einem oft auch kleinen Sammelgebiet. In
Tab. 8 sind bestimmte Vor- und Nachteile beider Strategien einander gegenübergestellt.

Eine Staffelung der Blühzeiten der Individuen einer Population hat für sie bestimmte
bestäubungsbiologische und genetische Konsequenzen. Sie kann dann von Vorteil sein, wenn eine
Bestäubung mit Unsicherheiten verbunden ist (RnrucKE & LACEv 1985). Durch eine Streuung der
Blühzeiten wird das Risiko einer nicht vollständigen Synchronisation mit den Bestäubern
verringert. Asynchronie in den Blühzeiten der Pflanzen einer Population reduziert aber auch den
intraspezifischen Wettbewerb der pflanzlichen Individuen um die Bestäuber (Bnwn 1977) und
erreicht eine Konkurrenzverminderung der Narben der einzelnen Blüten um die vorhandenen
Pollenmengen. Auch fördert die Asynchronie durch ein zeitlich limitiertes Pollen- und/oder
Nektarangebot den häufigen Wechsel der Besucher zwischen den Blüten (PnIurcx 1980). Da
jedoch immer nur wenige andere Blüten vorhanden sind, ist die Panmixie innerhalb der Population
eingeschränkt.

Da mit der zunehmenden blühphänologischen Entwicklung der Küchenschellen-Population
zum Ende hin eine größere Anzahl unterschiedlicher Pollenspender zur Verfügung steht, sollten
Blüten, die zu einem späteren Zeitpunkt erscheinen und reife Narben besitzen, auch eine größere
Variabilität von genetisch unterschiedlichem Pollen erhalten, als solche, die früh blühen. Die
Proterogynie wirkt bei spätblühenden Pflanzen diesem Prozeß entgegen. Bei Arten mit Proterogy-
nie, aber auch solchen mit Proterandrie, ist eine Staffelung der Blühzeiten der Einzelpflanzenbzw.
Blüten unbedingt notwendig, da ein synchrones Blühen die Bestäubungswahrscheinlichkeit
herabsetzen würde. Der recht hohen genetischen Variabilität der Nachkommen spät erscheinender
Blüten steht eine geringe Variabilität früh erscheinender Blüten gegenüber. Dies hat zur Folge, daß
eine gerichtete Selektion auf frühblühende Individuen durch die bereits geringe Variabilität des
Pollenflusses bei frühblühenden Individuen leichter möglich wird. Die Proterogynie verstärkt hier
diesen Prozeß noch. Je früher Bestäuber für die Population zur Verfügung stehen, desto schneller
reagiert die Population mit einer Förderung frühblühender Nachkommen.

315
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Tabelle 8. Vor- und Nachteile von asynchronem und synchronem Blühen von Einzelblüten einer population.

SYNCIiRONES Blllhen der Elnzelblilten elner populatlon

gbglgElgrlgglcgh-Egf! - pflilzenarten nlt etnem uspezlflschen Btitrenbesucher-xrels,
_ pflilzenarten, deren Bl{ltenbesucher höhere populatlonsgröBen

ual große Fluggeblete haben.

ygllgllg: - hohes Maa ü pamlxle nögllchi
- hohe genetlsche varlabilltät der Nachkmeni
- hohe Blütenbesucher_Attraktivität, da vlele Blilten synchronvorhaden sind (nnass flowerlng',)

{39!99!19, - höheres Besräubwgsrl.slkoi
- ceset-Blllhzelt der populatlon kurz,
- höheres Nahrugsangebot ftthrt häuflg nur zu einem kLetnräwlgenViechsel der Bliltenbeaucher von- S1ütä zu gfUte, äaauicn rfnscf,iintrugder Pannixte nöqrlch (Ausql.elch rn aer nejei-ä"iJn--iJ.tr.g.rung atesNektardgeboles ) ,
_ durch stablllslerende Selekt_1on der phänologlschen Reakttonsty!ren nurgerlnge Flexlbi.Iltät, den Blühzeltpui.ft 

"" 
ü..a"ä""i-

Die genetische Variabilität einzelner Pflanzen kann in bezug auf die Blühzeit in einer population aber auch
zwischen Populationen recht hoch sein, wie Untersuchungen an Wildpopulationen von Melandrium album und
M. rubrum zeigen (LAwRENCE 1963). Auch sind früh- und spätblühende Genotypen in einzelnen populationen
nachgewiesen (WnsrrnunN l97l; Mclr.rrvnr & Bnsr 1975), wobei es sich bei den Nachkommen frühbltihender
Genotypen immer wieder um Frühblüher, bei denen spätblühender um Spät- und Frühblüher handelte (Besr &
Mclrryne 1972, nach Untersuchungen an Thlaspi arvense).

Huuuer (1943), der die Nachkommen von Küchenschellen-Pflanzen blühphänologisch
untersuchte, konnte zeigen, daß im Mittel die Nachkommen einer Pflanze gleichzeitig wiede-r mit
dieser aufblühen. Dennoch gab es auch immer wieder Pflanzen, bei denen äies nicht äer Fall war.
Nach den Ergebnissen von BESr & MclNrvnr (1972) (s. o.) ist auch frtr P. vulgaris anzunehmen,
daß sich die Nachkommen frühblühender Genotypen anders verhalten als die äer spätblühenden.
HuutvtnI- (1943) hat solche Zusammenhänge nicht berücksichtigt.

Schwierig wird die Interpretation der Ergebnisse dann, wenn einzelne Individuen hinsichtlich ihres Blühzeitpunk-
tes von Jahr zu Jahr so stark variieren, daß sich auch die jährliche Staffelung der Blühtermine der einzelnen pflanzen
immer wieder verändern. Die Möglichkeit einer sich unterschiedlich auswirkenden Temperaturmodifikation ist nach
den Experimenten von McMttLltt & Plcnr (1958) mit zu berücksichtigen: kühle Temperaturen verlängerten die

ASYNCHRONES Bltlhen der Elnzelbl.ltten lnnerhalb elner populatlon

gEgItL! Ilqtlggh_fut - Pflanzenarten mlt etnq oft speztflschen BlürenbeEucher-Krels;

Vortelle !

- Pflanzenarten, deren BLlltenbesucher gerlnge popuLatlonsgröBen
ud klelne Fluggeblete haben.

- Streuung des Rislkos elner ausblelbenden Bestäubwg bet nlcht voll-
ständlger Synchronlsatlon nlt den Beatäubernt

- I(onkurrenzvernlnderug der Narben m dle zur Verfttgung stehenalen
Pollemengeni

- Vertellung dea PoIIens auf zwar wenlge. aber bllthphänologlsch
uterschLedllch reaglerende Blilten;

- häuflger Wechsel der Blütenbesucher durch eln stärker zeltltch
Llmitlertea Nahrsgsügeboti

- schnelle Förderug elnzelner selekllonsbevorzugter phänologl-scher
Reaktlon6typen.

- El.nschränksg der Pamlxle, da nur eLn Tell der populatlon jsells
ln Bl-tite lstt

- gerlngere genetlsche Varlabllltät aler Nachkoment
- geringere Atlraktlvltät tler Populallon ftlr Bliltenbesucher, da lmer

nur wenlge Blllten slmchron vorhilalen slnd.

Nacbtelle:
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Knospenöffnung wirksamer bei spätblühenden Klonen als bei frühblühenden (Untersuchungen an Symphoricarpus
oc cide ntali s, C apr ifol iac eae).

Ein und dieselbe Küchenschellen-Pflanze kann nun dadurch, daß sie früh und spät erscheinende
Blüten ausbildet, 2 Strategien in sich vereinen:

l. Förderung frühblühender Nachkommen,
2. Erhaltung hoher genetischer Variabilität.

Eine Staffelung der Blühzeiten ein und derselben manze ist jedoch nur dann genetisch sinnvoll,
wenn Geitonogamie verhindert wird. Hierfür sorgt im Falle der Küchenschelle u. a. die Proterogy-
nie. Schwierig ist die Beantwortung der Frage, wie es möglich sein kann, daß bei einem
Individuum, dessen Blühzeit das Ergebnis selektiver Prozesse ist, innerhalb der gebildeten Blüten
trotz gleicher genetischer Basis unterschiedliche Zeiten im Blühbeginn auftreten können. Denkbar
wäre eine zusätzliche altersbedingte Variation, da mit dem Alter der Pflanze die Anzahl der
gebildeten Blüten ebenfalls zunehmen kann. Eine Überprüfung solcher möglichen Zusammen-
hänge steht noch aus. HunMsI- (1943) wies jedoch darauf hin, daß die terminale Knospe der
Küchenschelle, die den Hauptsproß abschließt, immer größer ist als die Seitenknospen und
gegenüber diesen früher aufblüht.

Das Phänomen, daß Blüten, die im Frühjahr früh innerhalb der Population erscheinen, eine
wesentlich längere Blühdauer besitzen als später erscheinende, wird durch zahlreiche Untersuchun-
gen an anderen Frühjahrsblühern belegt. Als Ursache sind die unterschiedlichen Temperaturen und
ihre verzögernde bzw. beschleunigende Wirkung auf die Anthese anzusehen (ScHervrsxe 1977;
MecIon 1978; MorrrN 1982, 1983). Wie stark temperaturabhängig die Blühdauer einzelner
Blüten bzw. Blütenstände ist, zeigen auch Experimente von JeNNrsrrNs et al. (1984) an
Taraxacum.

In der Literatur werden zahlreiche Beispiele angeführt, wo bei einzelnen Pflanzenarten der
Zeitpunkt der Bestäubung die Blühdauer der Einzelblüte beeinflußt (KrnNnn l89l; Scnnusrn et
al. 1978; MorrnN 1982; Nn ssoN 1983; Klv et al. 1984). Im folgenden soll die Frage diskutiert
werden, warum Küchenschellen-Blüten, auch wenn sie bereits bestäubt sind und keinen Pollen
mehr besitzen, nicht sofort welken. Erstaunlicherweise erhalten diese Blüten auch häufig noch
Blütenbesuche. Denkbar wäre, daß solche Blüten auf weitere Entfernungen noch eine wichtige
,,Anlockfunktion" besitzen. Diese Maßnahme ist besonders für solche Arten sinvoll, die nur kleine
Populationen an den natürlichen Standorten ausbilden oder wo durch die Staffelung im Blühbeginn
der Einzelblüten die Zahl synchron vorkommender Blüten reduziert ist. Es ist anzunehmen, daß
eine solche auch nach einer Bestäubung noch.anhaltende Anthese erst eine sekundär entstandene
Anpassung darstellt, der besonders unter den erwähnten populationsbiologischen Gesichtspunkten
eine Bedeutung zukommt.

Zu 6): die kurze Blühzeit der Gesamtpopulation
Die Blühdauer der Population einer Pflanzenart, aber auch die der Einzelblüte steht in direkter

Korrelation zu ihrer Bestäubungswahrscheinlichkeit. Je größer diese ist, um so kürzer fällt die
Blühdauer aus (Kru,rocnwn 1984). Die Bestäubungswahrscheinlichkeit ist wiederum abhängig
von der Anzahl und von der Qualität der zur Verfügung stehenden Bestäuber und der Anzahl der
zum selben Zeitpunkt blühenden Pflanzenarten gleichen oder ähnlichen Blühsyndroms. Je geringer
die Anzahl der um den gleichen Blütenbesucher-Kreis konkurrierenden Pflanzenarten ist und je
spezifischer und häufiger die Blütenbesucher einer Pflanzenart sind, desto kürzer darf die
Blühdauer einer Population sein. Die zur Blühzeit der Küchenschelle fast völlig fehlende
Konkurrenz durch andere Pflanzenarten und ihr spezifischer Blütenbesucher-Kreis ermöglichen
eine kurze Gesamtblühdauer der Population. Einen Vergleich mit 71 anderen Pflanzenarten des
Untersuchungsgebietes zeigt Abb. 7.

Zu 7): die annähernd symmetrische Form der Phänologiekurve
Die Form von Blütenphänologie-Kurven kann unter gewissen Voraussetzungen die Wettbe-

werbssituation der betreffenden Pflanzenart um die Bestäuber widerspiegeln (TuorvrsoN 1980).
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Zahlreiche Phänologiekurven zeigen eine asymmetrische Form mit einem in der ersten Hälfte der
Phänophase liegenden Gipfel. Alleinz/z der 70 im Untersuchungsgebiet blühphänologisch erfaßten
Pflanzenarten besitzt einen solchen Kurvenverlauf (Knerocnwn l9Saj. Der 

-Grund 
dieser

phänologischen Erscheinung wird darin gesehen, daß Pflanzenarten, die den Bestäuberkreis einer
in der Blühzeit vorangegangenen Pflanzenart übernehmen wollen, dies nur dann eneichen können,
wenn sie sofort eine hohe Blütenzahl entwickeln (THorr,rsoN 1980). Voraussetzung ist, daß sich die
Blühzeiten beider Arten überlappen. Dies ist jedoch nur notwendig für Arten, die sich in Grenzen in
ihrer Blütenmorphologie unterscheiden, nicht für solche, die ein völlig konvergentes Blühsyndrom
entwickelt haben (Hewrucn 1975). Für eine Art, die gleich zu Beginn des Jahres blüht, iit diese
Situation nicht gegeben. Die Selektion stabilisiert auf einen weitgehend symmetrischen Verlauf in
der Blütenentwicklung; dies belegen auch die Phänologie-Kurven von zeitig im Frühjahr blühenden
Waldpflanzen (Scneusrn et al. 1978).

Zu 8): die jährliche Variation der Blütenzahl
Ahnliche, z. T. beträchtliche jährliche Schwankungen in der Blütenzahl, wie sie bei der

untersuchten Küchenschellen-Population, aber auch andernorts (WEu-s & Bnx.rrNc l97l) auftra-
ten, sind bei zahlreichen anderen Pflanzenarten ebenfalls häufig beobachtet worden (2. B. Teurvr
1948, 1956, 1972a, b; S,lnuxruN 1974; ScHeusrs 1977, l97g). Nach rrpeprNo & sr.qNroN
(1980) ist die jährliche Blütenzahl-Variation bei Pflanzenarten eher die Regel als die Ausnahme.
Frühblüher unterscheiden sich dabei nicht signifikant von Spätblühern (Tnrnono & Sr.qNroN
l. c.).

Welcher Faktor fiir die variierende Blütenzahl bei P. vulgaris im Untersuchungsgebiet
verantwortlich ist, kann nicht beantwortet werden. Als mitentscheidend wird nach den Üttt".tu-
chungen in Großbritannien (Wrrrs & B,c,nI-INc l. c.) die Konkurrenz mit anderen pflanzen und
dabei besonders die Beschattung durch höhere Gräser angesehen. Hierdurch wird die für eine
Blütenbildung notwendige photoperiodische Induktion wahrscheinlich verhindert. Ab einer Gras-
höhe von l0- 15 cm nimmt die Anzahl blühender Pflanzen rapid ab (Wnlrs & Banr-rNc l. c.).
Auch nach K,cppneN (1957) bleiben Pflanzen an Standorten geringerer Lichtintensität stets sterii;
als Grenze für ein normales Fruchten und Gedeihen gibt sie den 10. Teil der vollen Lichtintensität
an. WpLrs & BanuNc (1. c.) weisen auch darauf hin, daß durch Tritt die Bildung von
Seitenknospen induziert werden kann.

In Großbritannien war bereits 3 Jahre nach Auftrören der Beweidung der Prozentsatz blühender pflanzen von 65
auf 9 7" zurückgegangen. Die Verhältnisse in Großbritannien, wo die Küchenschellen auf beweideten Trockenrasen
vorkommen und ihre Häufigkeit und Blütendichte sehr von der Weideintensität abhängt, sind nicht vergleichbar mit
denen im Kaiserstuhl. Hier wachsen sie bevorzugt im Xerobrometum sanguisorbetosum und im Mesobrometum
globularietosum, welches - wenn überhaupt - nur in Abständen gemäht, jedoch nie beweidet wird. Schaf-beweidete
Halbtrockenrasen (Gentiano vernae-Brometum) mit reichhaltigen Pulsatilla-Vorkommen finden sich z. B. in der
Schwäbischen Alb. Das Mesobrometum globularietosum ist im Kaisersruhl und andernorts sehr lückig und auch bei
Ausbleiben der Mahd ver?indert sich die Vegetation qualitativ und quantitativ nur sehr langsam.

Nach den Ergebnissen von 4 Jahren fällt auf, daß mit späterem Blühtermin der Population die
Anzahl der gebildeten Blüten zunimmt.

15. Arealgeographische, floren- und faunengeschichtliche Aspekte

Die Sippen der SubsektionVulgares, die heute Mitteleuropa bewohnen, sind aus östlichen und
westlichen Gebieten nacheiszeitlich eingewandert.

Nach ZttvttrrrnueNr (1952) hat sich die Vulgares-Gruo,pe im südöstlichen Teil Europas herausgebildet. Als
Ursprungsraum sieht er das Gebiet Niederösterreich/Ungarn an. Ein entscheidender Schritt war die Verdoppelung der
Chromosomenzahl. WrH<lEn (1962) nimmt an, daß es im Norden der jugoslawischen Gebirge, m iUyrlscfr-
pannonischen Raum, voreiszeitlich zu dieser Polyploidisierung gekommen ist. Auf die Entstehungsgeschichte von
P. vulgaris und, P. grandis (tetraploide West- und Ostform) weist u. a.Vorrrsn-HBoxr (1955) hin. Interessant ist in
diesem Zusammenhang, daß P. grandis nochheute im pannonischen Becken vorkommt, das von der Vereisung nicht
erfaßt wurde und während der Eiszeit einen wichtigen Refugialraum darstellte. Nach der Eiszeit erfolgte eine
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Ausbreitung dieser granlrs-?ihnlichen Pulsatillen nach Westen. Femer war an der Bildung von P. vulgaris die von

Westen einströmende P. rubra beteiligt. Diese A( ist nach VoELTEn-Hnoxe (1955) wahrscheinlich erst postglazial

durchVerdoppelungderChromosomenzahlausP.montanaentslanden.SowirdP. vulgarisalseineinseitigerBastard

von einet grandis-ähnlichen ,,lJr-Pulsatilla" mit der postglazial entstandenen P. rubra betrachtet.

Trotz weiterer Sippenentfaltung und großer Arealerweiterung im Postglazial spiegeln sich bei

vielen dieser Sippen auch heute noch die Verhältnisse ihrer kontinentalen Urheimat wider, dies

auch in blütenökologischer Hinsicht: Eine Fremdbestäubung und eine sehr frühe Blühzeit sind im

kontinentalen Bereich aufgrund der dort besonders hohen Bienendiversität im Frühjahr gut

miteinander vereinbar.
Im Kaiserstuhl ist nach den vorliegenden Untersuchungen eine subkontinentale Bienenart

(Lasioglossum lineare) der Hauptbestäuber. Sie karm gleichzeitig auch dem ursprünglichen

Lebensraum von P. vulgaris s. l. zugeordnet werden. Auf elsässischer Seite, am Ostrand der

Vogesen, ist hingegen die submediterran-subkontinental verbreitete Art Lasioglossum malachurum

nach den vorliegenden Beobachtungen der Hauptbestäuber. Zwar kommt L. lineare hier auch vor,

diese Art erreicht jedoch nicht die hohen Individuenzahlen von I. malachurum. Arealgeographisch
unterscheiden sich beide darin, daß t. malachurumim südlichen Europa auch im westmediterranen

Raum verbreitet ist, L. Iineare nur in der Ostmediterraneis vorkommt. Es ist wahrscheinlich, daß

die nacheiszeitliche Wiederbesiedlung Mitteleuropas von L. malachurumn. a. aus Eiszeitrefugien
des westmediterranen, die von L. lineare aus solchen des kontinentalen und ostmediterranen

Raumes erfolgte.
Außerhalb des Hauptverbreitungsgebietes von P. vulgaris nehmen auch weniger spezialisierte

und auch anderen Faunenelementen zugehörige Arten, soweit es möglich ist, die Bestäubungsfunk-

tion war, im Kaiserstuhl z.B. Andrena bicolor. In größerem Umfang gilt dies z. B. auch für die

Vorkommen von P. vulgaris in Großbritannien. Hier fehlen subkontinental verbreitete Bestäuber

völlig (s. Angaben von WELts & BlnuNc l97l und Tab. 5).

Obwohl die Küchenschellen-Blüte einen einfachen Blumentyp besitzt, ist sie, wie in dieser

Untersuchung gezeigt werden konnte, auf einen bestimmten Blütenbesucher-Kreis angewiesen,

dessen Hauptverbreitung im (sub)kontinentalen Raum liegt. Der Zusammenhang, der sich aus den

Untersuchungen im Kaiserstuhl ergibt, ist nur unter Berücksichtigung der postglazialen Floren- und

Faunengeschichte Mitteleuropas zu verstehen.

Zusammenfassung

Die entomogame Küchenschelle (Pulsatillavulgaris) besitzt zahlreiche Anpassungen, um als besonders früh im

Jahr blühende Art eine Fremdbestäubung zu sichem. Zur näheren Charakterisierung der Bestäubungsstrategie wurden

4jährige Untersuchungen an Populationen im Kaiserstuhl (BRD) durchgeführt, wobei auch individuell markierte

Blüten über ihre gesamte Blühzeit beobachtet wurden. Die Analyse umfaßt neben der Blütenmorphologie u. a.

tageszeitliche Öffnungs- und Schließbewegungen über die gesamte Anthese, Zeitpunkte der Staubblauöffnung und

Aufnahmebereitschaft der Narben, die dargebotene Pollenmenge und das Pollen-Keimverhalten. Alle untersuchten

Merkmale werden in Hinblick auf die Bedeutung ftir die Blütenbesucher diskutiert. Der Blütenbesucher-Anflug über

die gesamte Anthese der einzelnen Blüten, das Verhalten der Insekten aufder Blüte, der Zeitpunkt der Bestäubung und

der Fruchtansatz werden erfaßt.
Die vorherrschenden Temperaturbedingungen beeinflussen zahlreiche Prozesse im Blütenbereich. Eine große

Bedeutung kommt im Untersuchungsgebiet der l2-oC-Temperaturgrenze zu; sie beeinflußt die Knospenöffnung, das

tägliche Einsetzen der Öffnungs- und Schließbewegungen der Perigonblätter sowie das Aufplatzen der Antheren. Mit
ihrem Überschreiten setzt auch die Aktivität der Blütenbesucher, im wesentlichen Bienen (Andrenidae, Halictidae)

ein. Blüten, die sehr früh innerhalb der Population erscheinen, werden älter als solche, die erst spät aufblühen;

hierdurch nimmt der Anteil synchron blühender Pflanzen innerhalb der Entwicklung der Population zu. Die hieraus

resultierenden populationsbiologischen Konsequenzen werden diskutiert. Einen besonderen Einfluß auf die Blüten-

form, die Öffnungs- und Schließbewegungen des Perigoms, die Zugänglichkeit bestimmter Bereiche der Blüte fürdie
Blütenbesucher und die Wahrscheinlichkeit, daß Insekten Narben berühren, hat das Involucrum. Mit zunehmender

Verlängerung des Blütenstiels nimmt die Bedeutung des Involucrums ab. Die Staubblätter zeigen innerhalb der

Staubblattgarbe von oben nach unten eine abnehmende Pollenkornzahl. Ihre Öffnung innerhalb der Anthese ist zeitlich

gestaffelt; die Bedeutung dieser Anpassung für Blüte, Population und Blütenbesucher wird aügezeigt.
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Insgesamt wurden, basierend auf den Untersuchungen an mehrcrcn l,okalitäten des südwestlichen Raumes der
BRD, 37 apoide Hymenopteren-Arten als Besucher von P. vulgaris festgestellt, von denen im Untersuchungsgebiet

',Kaiserstuhl" 
(2 Lokalitäten) jedoch nur Zcsloglossurn lineare (Scncr.) (Halictidae), in geringerem Unfanjauctr

Andrena bicolor (F mn.) (Andren üae) als Bestäuber dienen. Alle anderen Besucher unter de; apoiden Hyrnenolte."n
(21 %) treten anderKüchenschelle nurinJahren häufigerauf, in denen die Blühzeitaufgrund derWitteruni spaterliegt.
Andere Insektengruppen (2. B. Diptera, Coleoptera, Lepidoptera, HymenopteranoiApoidea)haben als Bestäuber
keine Bedeutung. Der Untersuchung liegen insgesamt I 138 Blütenbesuchsbeobachtungen zugnrnde. Das Verhalten
von Lasioglossum lineare und Andreta bicolor (2. B. Ann?iherung an die Blüte, Landeverhalten, pollensammeln,
Besuch der Nektarien, tageszeitliche Präferenzen irn Blütenbesuch) wird näher analysiert.

Die Anzahl der Blütenbesucher pro Blüte, der Zeitpunkt der Bestäubung, derjeweilige Fruchtansatz u. a. werden
miteinander in Beziehung gesetzt. Es zeigt sich, daß die untersuchte Population, obwohl nur wenige Stunden günstige
Witterungsbedingungen zur Blühzeit zur Verfligung stehen, in Durchschnittsjahren einen hohen Fruchtansatz von über
70% besitzt. Die Höhe des Fruchtansatzes ist unabhängig vom Zeitpunkt des Erscheinens der Blüte innerhalb der
Population gleich hoch. Der Hauptbestäuberlzsioglossum lineare, der als soziale Art sich im Blütenbesuch euryanth
verhält, zeigt zahlreiche Anpassungen, die eine Bestäubung von P.vulgaris im Gebiet gewährleisten. Als
mitentscheidend ist seine (sub)kontinentale Herkunft anzusehen; dieser Art dürfte auch an den ursprünglichen
Standorten von P. vulgaris s. l. eine große Bedeutung zukommen. Beide, P. vulgaris s. l. und L. lineire, g"t O."n
demselben Geoelement an, In Westhalten (Elsaß) ist, abgesehen von Aprs meltifera L. in einzelnen lahren,
Lasioglossum malachurum (K.) der Hauptbestäuber. L. Iineare und A. bicolor eneichen dort nur geringe Individuen-
zahlen. Diese Unterschiede werden unter arealgeognphischen und floren- und faunengeschichtlichen Gesichtspunkten
diskutiert. L. malachurumbesitzt eine submediterrane/subkontinentale verbreitung.
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