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The Pollination Strategy of Pulsatilla vulgaris MiLL.

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 population 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 grains 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 of flower budding, invokes the opening and closing of perigon,
and influences the dehiscence of anthers. Also at 12 °C the activity of flower visitors, mainly bees (Andrenidae,
Halictidae) starts. Flowers appearing early 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 (ScHcK.) (Halictidae) and with
less importance, Andrena bicolor F. (Andrenidae). The remaining flower visitors of Hymenoptera Apoidea amount
only to 21% 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 (non-Apoidea) do not
contribute significantly to the pollination of P. vulgaris 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
parameters could be correlated. The results indicate that the fruit set of the studied population in the Kaiserstuhl
exceeds 70 %, although only a few hours of favourable weather conditions actually exist during the flowering 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 Lasioglossum 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.1. belong to the same geoelement. In Westhalten
(Alsace) the main pollinator other than Apis mellifera L. is Lasioglossum malachurum (K.). Lasioglossum lineare

1) Gefordert von der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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and Andrena bicolor do not reach a sufficient number of individuals at this site. These differences are discussed in the
light of areageographical and historical aspects. L. malachurum has a submediterranean/subcontinental distribution.

1. Einfithrung

Der Tiibinger Botaniker W. ZIMMERMANN und seine Schiiler haben sich in zahlreichen Arbeiten
sehr ausfiihrlich mit der Taxonomie, Chorologie, Morphologie und Phylogenie der Gattung
Pulsatilla auseinandergesetzt (u. a. ZIMMERMANN 1935, 1938, 1952; RATHFELDER 1954, 1956;
AICHELE & SCHWEGLER 1957). Besonders eindrucksvoll zeigten Kreuzungsexperimente an
Pulsatilla vulgaris, daB Allogamie bei dieser Art die Regel, Autogamie der seltenere Fall ist.
Kiinstliche Selbstbestaubung fiihrte nach Experimenten u.a. zu einer verringerten Anzahl
gegliickter Befruchtungen, zu einer geringeren Zahl lebensféhiger Nachkommen, zu Entwicklungs-
verzdgerungen, zu kleineren Proportionen der aus Selbstung entstandenen Nachkommen und zu
insgesamt 15 Anomalien im Bliitenbereich (ZIMMERMANN 1935, 1952). Auch waren F1-Pflanzen,
die aus Selbstung hervorgegangen sind, wesentlich kleinwiichsiger und auch anflliger (z. B. gegen
Pilzbefall und Erdnematoden) als solche, die einer Fremdbestdubung entstammten. Wenn nun der
Allogamie ein arterhaltender Wert zukommt, dann ist auch zu erwarten, daB ein groBer
Selektionsdruck besteht, iiber spezielle Anpassungen eine Fremdbestdubung zu sichern. Solche
Anpassungen sind besonders bei Pflanzenarten mit zygomorphen Bliiten in mannigfaltiger Weise
ausgebildet, weniger bekannt jedoch sind sie bei jenen mit Radidrsymmetrie. Arten der Gattung
Pulsatilla wurden — abgesehen von einigen Arbeiten mit sehr detaillierter bliitenmorphologischer
Fragestellung aus der Schule von ZIMMERMANN (s. 0.) — bliitenokologisch noch nicht eingehend
untersucht.

Bestdubungsbiologisch interessant ist die Tatsache, daB die Kiichenschelle bereits sehr frith im
Jahr blitht (Mitte Mérz), ein Zeitpunkt, wo erst wenige Bestduber zur Verfiigung stehen. Auch
schrankt die noch ungiinstige Witterung die Bliitenbesuchs-Aktivitit der Insekten stark ein;
insofern ist die Bestdubung mit zahlreichen Risiken verbunden. Mit welcher Strategie gelingt es
dieser Art, im zeitigen Frithjahr eine Bestaubung zu sichern, und ist eine solche in der Regel
alljahrlich gewahrleistet?

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

— Bliihphénologie einer Population iiber mehrere Jahre, Zusammenhinge mit den jihrlichen
Witterungsbedingungen;

— tageszeitliche Offnungs- und SchlieBbewegungen der Bliite, Verlauf wihrend der Anthese;

— Einfluf des Involucrums auf die Bliitenoffnungsbewegungen;

— Pollenangebot einer Einzelbliite und ihr Pollen/Ovula-Verhiltnis;

— Verteilung der Pollenmenge innerhalb der Staubblatt-Garbe einer Bliite und zeitliche Staffelung
der Staubblattoffnung;

— Pollenphénologie einer Population;

— Bliitenbesucher-Spektrum, Verhalten der Bliitenbesucher, Bestiuber;

— Bestdubung und Fruchtansatz in einer Population;

— Korrelationen zwischen Fruchtansatz, Bliitenbesucher-Haufigkeit und Phénologie;

— arealgeographische, floren- und faunengeschichtliche Gesichtspunkte.

2. Untersuchungsgebiet und Untersuchungszeitraum

Die untersuchte Population wichst in einem Mesobrometum globularietosum im oberen, sehr flachgriindigen
Bereich eines SO-exponierten Hanges des Naturschutzgebietes ,,Scheibenbuck® (Schelingen/Kaiserstuhl, 400 m NN).
Die Bliitenbesucher-Gemeinschaften dieses Halbtrockenrasens wurden bereits eingehend in den Jahren 1979—1981
erfat (KRATOCHWIL 1984). Die Untersuchungen fanden nach Vorarbeiten in den Jahren 1979 und 1980 im
wesentlichen in den Jahren 1985 und 1986 statt. Die wihrend der gesamten Blithperiode 1985 genau mit
Tagesprotokollen dokumentierte Population hatte 30 Bliiten und 14 blithende Individuen. Ergéinzende Bliitenbesuchs-
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beobachtungen wurden 1987 in dem ca. 1 km Luftlinie davon entfernten Naturschutzgebiet ,,Ohrberg* (Schelingen/
Kaiserstuhl, 400 m NN) gemacht, wo P. vulgraris sowohl Primir- (Xerobrometum) als auch Sekundirstandorte
(Mesobrometum globularietosum) besiedelt. In den Jahren 1985 und 1987 konnte ferner das Bliitenbesucher-
Spektrum am , Strangenberg* (Westhalten/Elsa8, 397 m NN) erfaBt werden; auch hier finden sich Primir- und
Sekundérstandorte von P. vulgaris in direkter Verzahnung. Weitere Beobachtungen stammen aus dem Jahre 1987
vom , Laibfelsen* (Naturschutzgebiet ,,Stiegelesfels*, 780 m NN) bei Fridingen (Donautal), einem Steppenheide-
Standort, ferner von einem Sekundirstandort am Rande eines Cytiso-Pinetum bei Zimmern/Immendingen
(700 m NN). Letzterer stellt eine einst durch Schafe beweidete Fliche dar, die sich nach Aufgabe der Bewirtschaftung
wieder durch natiirlichen Samenanflug bewaldete.

3. Methoden

— Messung des Mesoklimas

Als MeBgerite dienten 2 Thermo-Hygrographen, mit welchen Tages- und Wochenginge von Temperatur und
Luftfeuchte erfaBt wurden. Sie waren in einem Wetterhaus 15cm iiber der Bodenoberfliche aufgestellt. Dies
entspricht der durchschnittlichen Hohe der Kiichenschellen-Bliiten und der Flughohe der Bliitenbesucher. Diese
MeBhdhe wurde auch von JACKSON (1966) verwendet, um phénologische Erscheinungen bei Friihjahrsblithern zu
interpretieren. Die Messung der Globalstrahlung erfolgte mit einem Aktinographen nach RoBITZ; seine MeBelemente
befanden sich in 1 m Héhe vom Erdboden.

— Bliihphinologie

Die innerhalb eines Bereiches von 10 X 10 m vorkommenden Bliiten wurden in Abstinden von weniger als 3 d
gezahlt. Im Jahr 1985 fanden tigliche Uberpriifungen iiber den gesamten Blithzeitraum der Population statt. Insgesamt
liegen der Erfassung der Blithphinologie Daten aus 3 Jahren zugrunde.

— Offnungs- und SchlieBbewegungen der Bliiten

Der Offnungsdurchmesser des inneren und des duBeren Perigonblatt-Kreises wurde iiber die gesamte Bliihzeit an
den individuell markierten Bliiten von 9—15 Uhr in halbstiindigem Abstand mit einer Schublehre festgestellt
(MeBbereich s. Abb. 8).

— Antheren-Offnung und Pollenangebot der Einzelbliiten

Eine Zahlung der geschlossenen, geoffneten und leeren Antheren pro Bliite erfolgte 2mal tiglich; bei giinstiger
Witterung und dadurch bedingt auch hoherer Bliitenbesucher-Aktivitit waren zusitzliche Uberpriifungen notwendig.
Fiir die Erfassung der Pollenphiinologie (Anzahl der jeweils noch vorhandenen Pollenmengen pro Bliite, Tag und
Tageszeit) muBte als Ausgangsmenge die durchschnittliche Pollenkorn-Zahl einer Anthere und Bliite zugrunde gelegt
werden.

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

— Pollen-Keimfahigkeit

Pollenkorner gerade gedffneter Antheren wurden in verschiedenen Tropfenkulturen (H,O dest.; Saccharose-
Losung 1%, 5 %, 10 %) gehalten (Methode nach DAUMANN 1963, 1967, 1967/1968; GERLACH 1977). In ¥stiindigem
Abstand fand eine Uberpriifung von jeweils 100 Pollenkérnern auf die Anzahl gekeimter (deutliche Pollenschlauchbil-
dung), nicht gekeimter und geplatzter Pollen statt. Eine Bevorzugung von Saccharose als Medium erliutern
HRABETOVA & Tupy (1964).

— Narben-Reaktion

Die Abgrenzung der Narbenfliche und die Bestimmung des Zeitraumes, in dem das Stigma zur Pollenaufnahme
bereit ist, erfolgte nach dem H,O,-Test nach LOPRIORE (1928) und ZEISLER (1938) unter Verwendung einer 3% igen
Lésung. In diese wurden die Narben verschieden alter Bliiten und aus unterschiedlichen Bereichen des Gynoeceums
gegeben.

— Statistische Berechnungen

Allen Mittelwert-Angaben ist die Standardabweichung der Stichprobe beigefiigt. Die Zusammenhiinge zwischen
den einzelnen gemessenen variablen GroBen wurden im Rahmen der Korrelations- bzw. Regressionsanalyse
iiberpriift; angegeben sind jeweils die Regressionsgerade (y=a + byx), ihre Streuung (Restvarianz s?), der
Korrelationskoeffizient (r) und das Signifikanzniveau (o = 0,01; a = 0,05 bei 2seitiger Fragestellung).

Die Nomenklatur der Pflanzennamen folgt OBERDORFER (1983).

19*
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4. Blithphéanologie

Im folgenden werden zunéchst blithphénologische Beobachtungen an Pulsatilla vulgaris
vorgestellt. Sie bilden die Grundlage fiir die in Kap. 14 gefiihrte Diskussion, in welcher bestimmte
blithphénologische Merkmale unter bliitenokologisch-populationsbiologischen Gesichtspunkten
analysiert werden.

P. vulgaris bliiht in Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck* in der Regel von Mitte Mirz bis Mitte
April. Die Phanologie-Kurven der Jahre 1979, 1980 und 1985 &hneln sich in ihrem Verlauf
(Abb. 1): Nach dem Auftreten der ersten Bliiten erreicht die Population nach 14—18d ihr
Blithmaximum. Die Gesamtbliihzeit betrdgt 4—5 Wochen, wobei iiber den Zeitraum von 3 Wochen
mehr als die Halfte der maximal erreichten Bliitenzahl vorhanden ist. Die Phianologie-Kurven sind
anndhernd symmetrisch. Schon zum Zeitpunkt des Aufblithens der ersten Bliite waren 1979 %,
1980 fast die Hélfte und 1985 45 aller spiter erscheinenden Bliiten bereits als Knospen deutlich
sichtbar (Abb. 1). Im Vergleich mehrerer Jahre treten Unterschiede im Bliihbeginn und -ende, im
Zeitpunkt des Bliithmaximums der Population und in der Anzahl der entwickelten Bliiten auf
(Abb. 1).
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Abb. 1. Bliihphinologie von P. vulgaris in den Jahren 1979, 1980 und 1985 (x = Blithbeginn 1986) ; K = Knospen;
1986 K =59. g-Wert: gesamte Bliihdauer der Population ; h-Werte : Zeitspanne, in der iiber die Halfte der maximalen
Bliitenzahl vorliegt (KRATOCHWIL 1984).

In Tab. 1 sind die Durchschnittswerte der maximalen, minimalen und durchschnittlichen
Tagestemperaturen fiir die Monate Mérz und April der Jahre 1979 und 1980 aus dem Untersu-
chungsgebiet angegeben. Die kiihleren Witterungsverhéltnisse von 1979 fiihrten zu einem spateren
Einsetzen der Bliite im Vergleich zu den klimatisch warmeren Bedingungen von 1980. Im Jahr 1986
war der Mérz besonders kiihl und regnerisch mit Temperaturen von z. T. weit unter 10 °C. Die erste
Bliite erschien zu einem Zeitpunkt, an welchem 1980 die Population ihr Blithmaximum bereits
iiberschritten hatte (Abb. 1).
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Tabelle 1. Durchschnittswerte der maximalen, mi-
nimalen und durchschnittlichen Tagestemperaturen
im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck” (Kaiser-
stuhl) fiir die Monate Marz und April der Jahre 1979
und 1980 (°C).

MARZ °C APRIL °C

Max. [Min. ¢ |Max. [Min. ]
1979 (101 |37 |69 |127 | 4,3 | 8,5
1980 (12,0 [ 3,7 | 7.8 [13,6 | 3,4 | 8,5
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Tabelle 2. Anzahl Tage mit einer maxima-
len Tagestemperatur von iiber 12, 15 und
20 °C in den Jahren 1979, 1980 und 1985.

1979 ® 1 & 70
1980 2 | 12 | 3
1985 13 9 2

¢ 153 | 96 | 16

Ein Vergleich mit den maximalen, minimalen und durchschnittlichen Tagestemperaturen ergibt
folgende Koinzidenz (Abb. 2): Die ersten Bliiten erschienen 1979 etwa 6 d nach einem rapiden
Ansteigen der Temperaturen. Dies gilt sowohl fiir die Temperatur-Maxima (von + 8 auf + 14 °C) als
auch fiir die Minima (von —3 auf +10,5°C). 1980 lagen die Verhiltnisse dhnlich: Eine noch
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Abb. 2. Blithphénologie von P. vulgaris im Jahr 1979 (a) und 1980 (b) (oberes Diagramm). Maximale, durchschnitt-
liche und minimale Tagestemperaturen wihrend des Untersuchungszeitraumes (unteres Diagramm). Der Pfeil im
Phinologiediagramm kennzeichnet eine reduzierte weitere Offnung von Knospen, bedingt durch einen stirkeren

Temperaturabfall zum selben Zeitpunkt (s. unterer Pfeil).
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deutlichere Temperatur-Erhéhung der Maxima von +5 auf +16 °C, der Minima von —5 auf +5 °C
korreliert bereits mit einer nach 3 d rasch einsetzenden Offnung von vorher noch geschlossenen
Knospen. Beide Phénologie-Kurven zeigen vor Erreichen des Bliihmaximums eine kurzzeitige
Verzogerung des Anstiegs (Pfeile Abb. 2). Diese koinzidiert in beiden Jahren mit einer etwa 8 d
dauernden Periode von Tagesdurchschnittstemperaturen unter 12 °C.

Wie stark temperaturabhingig der Blithverlauf der Population ist, zeigt die Abb. 3. Die Kurven
der Bliiten-Zunahme stimmen bis zum Welken der ersten Bliiten (2. April) mit dem Ansteigen der
Temperatur-Kurve iiberein. Fallen die maximalen Tagestemperaturen unter 10— 12 °C, unterbleibt
ein weiteres Offnen der Knospen (s. Pfeile Abb. 3). Nach diesen Beobachtungen ist im Untersu-
chungsgebiet fiir P. vulgaris anzunehmen, daB die Temperaturen von etwa 12 °C und dariiber das
Offnen der Knospen mit hervorrufen.

Bei einer durchschnittlichen Gesamtblithdauer der Population von 32 d (Durchschnittswerte aus
3 Jahren) waren an nur etwa der Halfte (15 d) Temperaturen iiber 12 °C, an ungefihr nur ' (9 d)
iiber 15 °C und nur an 1 bzw. 2 d iiber 20 °C erreicht worden (Tab. 2).

In Abb. 4 ist die Bliihphinologie der 30 im Jahre 1985 vorhandenen Bliiten angegeben. Ein
Vergleich der einzelnen Bliiten ergibt eine deutliche Staffelung im Bliihbeginn. 1985 lagen die
Zeitpunkte der Knospendffnung zwischen dem 17. und 31. Mérz (15 d); der Zeitpunkt des Welkens
beschrinkt sich hingegen auf einen kiirzeren Zeitraum vom 2. bis 6. April (5d). Auch bei den
Bliiten einer Pflanze ist in der Mehrzahl der Fille (7 Pflanzen) eine Staffelung im Bliihbeginn
erkennbar; nur bei 4 Pflanzen, die im iibrigen auch jeweils nur 2 Bliiten besaBen, lagen die
Zeitpunkte gleich.

Die untersuchten Pflanzen bildeten im Durchschnitt 2 Bliiten aus (X = 2,1 £+ 0,9; n = 14); WELLS & BARLING
(1971) geben als Durchschnittswert 1—3 Bliiten/Pflanze an, in seltenen Fillen sind es nach diesen Autoren sogar
10—12.

Die durchschnittliche Blithdauer einer Einzelbliite betrug 11 d (zur Verteilung der Bliihdauer
von 30 Einzelbliiten s. Abb. 5). Die Blithdauer einer Bliite korreliert signifikant mit dem Zeitpunkt
ihres Aufblithens (Abb. 6). So erreichte die am 17. Mirz 1985 als erste sich offnende Bliite eine
Bliihdauer von 16 d, die letzten beiden am 1. April aufblithenden nur noch von 6 d. Die zu einem
spiteren Zeitpunkt herrschenden hoheren Durchschnittstemperaturen beschleunigten die Entwick-
lungsgeschwindigkeit erheblich. Der Zeitpunkt des Welkens der Perigonblitter ist bei P. vulgaris
nicht vom Zeitpunkt der Bestdubung abhingig. So wurden Bliiten, die zum selben Zeitpunkt
aufbliihten, jedoch zu unterschiedlichen Zeitpunkten bestéubt wurden, dennoch gleich alt (Abb. 4:
Bliite 3b/6a, 4a/5a, 9b/10a).

Die Gesamtbliihdauer der Population ist mit durchschnittlich 32 d sehr gering. Einen Vergleich
mit 71 anderen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes zeigt die Abb. 7. Innerhalb von
durchschnittlich 17 d liegt iiber die Hilfte der maximal erreichten Bliitenzahl vor (Abb. 1). In
giinstigen Jahren (z. B. 1985) mit hoheren Temperaturen und nur geringen Temperaturschwankun-
gen ist die gesamte Bliihdauer der Population kiirzer (Abb. 1; Temperaturdiagramm Abb. 3); Jahre
mit ungiinstigen Bedingungen (1979, 1980) und Zeitpunkten stéirkeren Temperaturabfalls wihrend
der ersten Hélfte der Bliihzeit der Population fithren zu einer Verldngerung der gesamten Blithdauer
(Abb. 1, Abb. 2).

5. Tageszeitliche Offnungs- und SchlieBbewegungen der Bliiten

Die Bliiten von Pulsatilla vulgaris zeigen im Tagesverlauf Offnungs- und SchlieBbewegungen
(Abb. 8). Im Falle der Kiichenschelle handelt es sich um Thermonastien, dies konnte durch eigene
Untersuchungen experimentell nachgewiesen werden. Solche Nyctinastien sind auch fiir andere
Pulsatilla-Arten bekannt, so z. B. fiir P. vernalis, die nach MULLER (1881) ihre Bliitenblitter im
Durchschaitt auf 5—6.cm-6ffnet, oder auch fiir P. grandis (WINKLER 1962).

" Bei den thermonastischen Offnungsbewegungen (Beispiele s. CROMBIE 1962) handelt es sich um Bliitenblatt-
 kriimmungen, die durch ein stiirkeres Wachstum auf der Blattoberseite verursacht werden. Der Bliitenschlu8 geschieht
analog durch ein Streckungswachstum der Zellen auf der Perigonblatt-Unterseite. Diese Prozesse sind irreversibel,
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Abb. 3. Phinologie der Knospen, Bliiten und verwelkten Bliiten im Jahr 1985 (a). Maximale, durchschnittliche und
minimale Tagestemperaturen wihrend des Untersuchungszeitraumes (b). Bliitenzunahme bzw. -abnahme iiber den
gesamten Blithzeitraum der Population (c). Die Pfeile im Phinologiediagramm kennzeichnen Zeitpunkte, an denen
eine Offnung weiterer Knospen reduziert ist oder vollig ausbleibt (s. dazu auch c); sie fallen jeweils mit einem
Temperaturabfall zur selben Zeit zusammen (Pfeile b). * Vom 15.—19. Mérz war die Fliche mit Schnee bedeckt.
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Abb. 4. Die Blithphénologie der 30 im Jahre 1985 vorhandenen Bliiten von 14 Einzelpflanzen: 1. Knospe; 2.

Perigon sichtbar, Bliite bleibt noch geschlossen; 3. duBierer Perigonkreis 6ffnet sich; 4. #uBerer und innerer

Perigonkreis o6ffnen sich; 5. Bliite verwelkt. Ferner sind angegeben der Zeitpunkt der Bestiubung und des

Zusammenschlusses der Griffel.
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Abb. 5. Verteilung der Einzelbliiten in bezug auf ihre Blithdauer (X =10,9 +2,4; n=30).
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Abb. 6. Blithdauer der einzelnen Bliiten in bezug auf ihren jeweiligen Bliihbeginn (y = 16,35—0,66 x, s2=0,80,
p<0,01; n=30). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Bliiten wieder.

Offnungs- und SchlieBbewegungen nur so lange von der Bliite durchfiihrbar, wie die Perigonblitter wachsen (KERNER
1891; BRAUNER & RAU 1966; HAUPT 1977). BOHNER (1932, 1933, 1934) hat die thermonastischen Bliitenbewegun-
gen am Beispiel der Tulpe genau analysiert; einige seiner Ergebnisse wurden durch Woob (1953) bestitigt.

Bei der Tulpe ist fiir die Offnungs- und SchlieBbewegung eine Temperaturgrenze von 17 °C
nach BOHNER (1934) verantwortlich. Bei der Kiichenschelle liegt sie etwa bei 12 °C, wobei jedoch
mit zu beriicksichtigen ist, da Bliiten verschiedener Pflanzen und unterschiedlichen Alters nicht
einheitlich reagieren (s. u.). BOHNER (1934) konnte im Experiment an der Tulpe zeigen, daB eine
Bliite, die sich oOffnet und schlieBt, um 25% wichst. Die Kiichenschellen-Bliiten aus dem
Untersuchungsgebiet wuchsen unter Freilandbedingungen, wo sie sich tiglich offneten und
schlossen, im Mittel um 25,6 %.

Bei diesen Thermonastien spielt Licht nur dahingehend eine Rolle, daB durch die Insolation eine
Erwiarmung der Perigonblitter herbeigefiihrt wird. Bei jungen dunkleren Bliiten diirfte die
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Abb. 7. Die Gesamtbliihdauer von 72 entomogamen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes (Durchschnittswerte
von 2Jahren); versaumtes Mesobrometum globularietosum und primuletosum, Arrhenatheretum-Brache im Natur-
schutzgebiet ,,Scheibenbuck* (Schelingen, Kaiserstuhl).

Aufwirmung groBer sein als bei ilteren. Die individuelle Variation zeigt, dafl auch eine endogene
Komponente bei den Thermonastien vorhanden ist, worauf auch BRAUNER & RAU (1966)
hinweisen.

SCHAFFNIT (1906; zit. in KIRCHNER et al. 1908 ff.) untersuchte den anatomischen Bau der Tepalen von
P. vulgaris. Er charakterisiert die Epidermiszellen als tafelférmig, in Fliachenansicht als polygonal. Thre Seitenwinde
sollen auf der Blattunterseite stirker als auf der -oberseite entwickelt sein, die AuBenwand hingegen nur oberseits
verdickt. Da eine solche unterschiedliche Dicke der Epidermiswinde von Blattober- und -unterseite einen EinfluB auf
die Spannungsverhiltnisse innerhalb des Bliitenblattes und damit gleichzeitig auch auf die Kriimmungsbewegungen
ausiiben kann, wurden von mir mikroskopische Untersuchungen an Perigonblittern der Kiichenschelle durchgefiihrt.
Es fanden sich hierbei keine merklichen Unterschiede in der Dicke der Epidermiswiinde von Innen- und AuBenseite,
wie es BOHNER (1934) fiir die Bliitenblitter der Tulpe nachgewiesen hatte. Analog zu seinen Ergebnissen an der Tulpe
waren bei der Epidermis der Innenseite die Zellen kleiner, an der AuBenseite groBer (Abb. 9). Lingsschnitte ergaben,
daB die Epidermiszellen der Innenseite kiirzer, die der AuBenseite langer sind (Abb. 9). BOGHNER (1934) fand an der
EpidermisauBenseite zahlreiche Spaltffnungen bei der Tulpe, an der Innenseite nur selten welche, gleiches gilt auch
fiir die Kiichenschelle. Bei Anemone nemorosa ist es hingegen umgekehrt.

Im Untersuchungsgebiet fanden die Bliitenblatt-Bewegungen im wesentlichen zwischen 9.00
und 15.00 Uhr statt. Zu einem friiheren bzw. spiteren Zeitpunkt sind die Bliiten geschlossen. Dies
trifft jedoch nur fiir Bliiten bis zu einem bestimmten Alter und fiir einen fiir die Jahreszeit
durchschnittlichen Tagestemperaturgang zu (s. u.). Der frithe BliitenschluB im Gebiet wird auch
durch die Siid-Siidost-Hanglage mitbestimmt, da in der Regel ab 15.00 Uhr der Hang nicht mehr
vollstindig vom Sonnenlicht erreicht werden kann. Im Vergleich hierzu 6ffneten sich nach
mehrjéhrigen Untersuchungen von KERNER (1891) P. vulgaris-Bliiten bei Innsbruck im Mirz
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Abb. 8. Die Offnungs- und SchlieBbewegungen des inneren Perigonkreises vom 1.—12. Tag zwischen 9 und 15 Uhr
(Durchschnittswerte, n = Anzahl der Bliiten).
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Abb. 9. Perigonblatt-Innenseite und -AuBenseite, Querschnitt und Flichenansicht (Flichen mit Anthocyan punk-
tiert) einer Bliite, deren Antheren in den beiden mittleren Staubblattkreisen geoffnet sind.

zwischen 10.00 und 11.00 Uhr, sie schlossen sich wieder zwischen 17.00 und 18.00 Uhr. Den
gleichen Zeitraum gibt er auch fiir Pulsatilla vernalis an.

Innerer und &uBerer Perigonkreis unterscheiden sich im Bliitenoffnungsverhalten. Besonders
bei jungen Bliiten 6ffnet sich der duBere Perigonkreis weiter als der innere. Dies gleicht sich mit
zunehmendem Alter der Bliiten aus. Die einzelnen Perigonblitter verhalten sich innerhalb eines
Kreises weitgehend gleich. Da unter bliitendkologischen Gesichtspunkten (Schutz der geoffneten
Staubblitter und der Narbe z. B. vor Regen, Zuginglichkeit des Androeceums fiir bliitenbesu-
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chende Insekten) den Offnungs- und SchlieBbewegungen der inneren Perigonblitter eine groBere
Bedeutung zukommt, seien im folgenden nur die OffnungsmaBe des inneren Kreises beriicksich-
tigt.

Die Offnungs- und SchlieBbewegungen werden
a) vom Alter der Bliite,
b) vom tageszeitlichen Witterungsgang beeinfluBt.

Zu a): Der EinfluB des Bliitenalters auf die Offnungs- und SchlieBbewegungen

Das Involucrum hemmt in einem frilhen Stadium die volle Entfaltung der Perigonblitter
(Abb. 10). Der maximale Offnungsgrad ist deshalb geringer als zu einem spéteren Stadium. In
Abb. 8 sind die durchschnittlichen Offnungsbewegungen von 9.00 bis 15.00 Uhr in Abhingigkeit
vom Alter der Bliiten aufgezeichnet. Mit zunehmendem Alter 6ffnet sich die Bliite weiter, die
Perigonblitter schlieBen sich jedoch nicht mehr in dem AusmaB wie zu einem frithen Stadium.
Innerhalb des Zeitraumes, in dem das Involucrum die Perigonblitter noch beriihrt (bis etwa zum
8. d; Abb. 10) erreicht die Bliite eine maximale Entfaltung im inneren Perigonkreis von ca. 3,5 cm.

Unter bestaubungsbiologischen Gesichtspunkten ist diese gestaffelte, kontinuierlich wachsende
Erweiterung der maximalen Bliiten6ffnung sehr wichtig. Da die Kiichenschelle proterogyn ist, muf
eine frithzeitige Beriihrung der Naben durch die Bliitenbesucher gewihrleistet sein. Die Wahr-
scheinlichkeit, daB ein bliitenbesuchendes Insekt Pollen auf die Narben libertragt, ist nur bei einem
geringen Perigonblattoffnungswinkel groB. Wenn die Perigonblitter sich weiter gedffnet haben,
kommen die Besucher in der Regel mit den Narben nicht mehr in Berithrung, sondern suchen sofort
die Nektarien auf. Eine Ausnahme bilden nur besonders groBe Bliitenbesucher, z. B. die Arten der
Gattung Bombus, die jedoch nur selten an P.vulgaris-Bliiten anzutreffen sind (s.u.). Zum
Zeitpunkt der Bestdubung betrug die maximale Offnung des inneren Perigonkreises
2,95 + 1,05 cm (n = 27).

Durch den geringen Offnungswinkel wird ferner erreicht, daB die Antheren dicht zZusammenge-
drangt bleiben; so konnen die Bliitenbesucher in der Regel nicht in die Staubblattgarbe eindringen,
um an die an deren Basis liegenden Nektarien zu gelangen. Bei 2d alten Bliiten gelingt es
Lasioglossum lineare-Arbeiterinnen (Halictidae, s. u.) nicht, die Nektarien zu erreichen. Erst bei
3 d alten Bliiten konnte beobachtet werden, wie sie in die Staubblattgarbe ,,eintauchen. Auch die
groiere Andrena bicolor (Andrenidae, s. u.) liuft zunéchst auf der Staubblattgarbe um die Styli.
Bei einem A. bicolor-Weibchen konnte ebenfalls beobachtet werden, daB das Tier bei 2 d alten
Bliiten die Nektarien nicht erreicht. So beschriinkt sich die Bewegungsaktivitit der Bliitenbesucher
bei einer jungen Bliite vollig auf die oberen Antheren der Staubblattgarbe. Hierdurch wird die
Wahrscheinlichkeit einer Bestaubung durch die nahe Lage zu den Narben erhoht. Hinzu kommt,
daf8 zu diesem Zeitpunkt auch die Styli weit auseinandergefichert sind. Nur ein Bereich von ca.
1 cm steht den Insekten um die Styli herum maximal zur Verfiigung. Diese beiden wichtigsten
Bestéuber im Untersuchungsgebiet , Kaiserstuhl“ (Lasioglossum lineare, Andrena bicolor) haben
eine durchschnittliche GroBe von 0,8 und 1,2 cm. L. lineare-Arbeiterinnen haben Langen von
0,81 cm (n = 25), A. bicolor-Weibchen von 1,13 cm (n = 25) und Minnchen von 0,90 cm
(n=25). Beide Arten variieren hinsichtlich ihrer KérpergroBe kaum (Standardabweichung:
0,04—0,05 cm).

Bis zum 7. d wichst mit abnehmendem EinfluB des Involucrums die Entfaltungsmoglichkeit der
Perigonblitter und damit kontinuierlich der Bereich zwischen minimaler und maximaler Bliitenoff-
nung (Abb. 11). Obgleich nach dem 8. d die Perigonblitter nicht mehr von dem Involucrum erreicht
werden, 146t die Perigonblatt-Bewegung dann mit zunehmendem Alter der Bliite immer mehr nach
(Abb. 11).

Zub): Der EinfluB des tageszeitlichen Witterungsganges auf die Offnungs- und SchlieBbewegun-
gen der Bliite

Die tageszeitlichen Offnungs- und SchlieBbewegungen werden in hohem MaBe vom tageszeitli-

chen Witterungsverlauf beeinfluBt (s. dazu auch BUNNING 1953). In Abb. 12 sind die Offnungs-

und SchlieBbewegungen von 4 verschiedenen reprisentativen Pflanzen mit ihren Einzelbliiten vom



Pulsatilla vulgaris MiLL.: Bestiubungsstrategie 273

23 BLUTE
WELKT
XN
BLUTEN- DURCHSCHNITTL.
20+ GFFNUNG BLUHDAUER

x—x | )PEDUNCULUS

E

: f e

= 10 | */x/x

{1 X

< =4 VNS

L:E /x’x x”’“x/

@ 54 AR g SCAPUS

[m=]

o

=D

- |

['¥)

= 20

=z

w

—

=

-

a0}

15

=

e ]

—

(%]

&

< 10

=

wv

9

>

=

N

o 5 SCAPUS

(e 4

—

wv
T T T T
9 5 10 15 20
ANZAHL TAGE BLUHDAUER IN TAGEN
8IS ZUR BLUTEN-
OFFNUNG

Abb. 10. Das Streckungswachstum von Bliitenstiel (Pedunculus) und Bliitenschaft (Scapus) wihrend des Knospen-,
Bliiten- und zu Beginn des Welkestadiums.

30. Mirz zwischen 9.00 und 15.00 Uhr aufgetragen. An diesem Tag stieg die Temperatur von 9.00
bis 10.00 Uhr auf 15 °C an, fiel dann aber bis 11.00 Uhr auf 11 °C ab. Danach erhohte sie sich
wieder bis 12.00 Uhr auf 14°C und erreichte nach einem kurzen Abfallen auf 13°C ihr
Tagesmaximum um 14.00 Uhr mit 18 °C.

Am ihnlichsten reagieren auf diesen Temperaturverlauf Bliiten gleichen Alters von ein und
derselben Pflanze (Abb. 12, I). Man erkennt einen fast véllig gleichen Kurvenverlauf in den
einzelnen steigenden und fallenden Kurvenbereichen (zur endogenen Tagesrhythmik s. BUNNING
1953). Bliiten gleichen Alters, jedoch verschiedener Individuen zeigen einen unterschiedlichen
Kurvenverlauf (9 d alte Bliiten Abb. 12, I-1V). Bliiten ein und derselben Pflanze mit unterschiedli-
chem Alter besitzen zwar einen dhnlichen Kurvenverlauf (Abb. 12, II-IV), jedoch reagierten
jiingere Bliiten viel starker mit einem BliitenschluB auf die Temperaturerniedrigung um 11.00 Uhr
als éltere. Besonders deutlich zeigt dies das Beispiel IV (Abb. 12). Eine Erhéhung der Temperatur
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Abb. 11. Differenz der minimalen und maximalen Bliiten6ffnung von 9 bis 15 Uhr in Abhingigkeit vom Alter der

Bliite (Standardabweichung und in Klammer Angabe der Anzahl getesteter Bliiten).

um 12.00 Uhr fiihrt bei den élteren Bliiten (Pfeil Abb. 12) sofort wieder zu einer Offnungsbewe-
gung, bei den jiingeren hingegen nicht. Wahrend bei letzteren das Involucrum die Perigonblitter
beriihrt und das SchlieBen der Bliite nach Temperaturerniedrigung sehr wahrscheinlich mitbeein-
fluBt, verzogert es als ,,Widerlager* ein schnelles Offnen nach wieder eintretender Erhéhung der
Temperatur. Bei alteren Bliiten hingegen, deren Offnungs- und SchlieBbewegungen nicht mehr
durch das Involucrum beeinfluBt werden konnen, 6ffnen sich die Perigonblitter sofort wieder (Pfeil
Abb. 12). Erst bei einer lédnger einwirkenden Temperaturerhohung 6ffnen junge Bliiten ihr Perigon
wieder. Auch dies erscheint biologisch sinnvoll. Fiir jiingere Bliiten ist es wichtig, daB iiber den Tag
konstant giinstige Witterungsbedingungen herrschen; dies erhéht die Bestiubungswahrscheinlich-
keit. Auch nur eine kurze voriibergehende Witterungsverschlechterung indiziert eine hdhere
Wahrscheinlichkeit weiterer ungiinstiger Bedingungen. Junge Bliiten, die noch nicht bestiubt sind,
offnen sich nicht mehr. Hierdurch vermindert sich u. a. die Gefahr, daB Pollen durch plétzlich
einsetzenden Regen naB oder gar ausgeschwemmt wird. Fiir iltere Bliiten, die in der Regel bereits
bestéubt sind und groBe Pollenmengen abgegeben haben, ist das Risiko nicht mehr so groB. Als
Nektarquelle haben sie jedoch nach wie vor eine Bedeutung.

Auch bei den witterungsbedingten tageszeitlichen Offnungs- und SchlieBbewegungen zeigt es
sich, da8 der 12 °C-Temperaturgrenze eine groBe Bedeutung zukommt. Unter 12 °C werden die
Bliiten geschlossen, oberhalb von 12 °C gedffnet.

6. Heliotropismus

Die Bliiten von Pulsatilla vulgaris orientieren sich in einem giinstigen Winkel zur Sonne.
Besonders eindrucksvoll ist dieser Heliotropismus am Strangenberg bei Westhalten (ElsaB) zu
beobachten, wo sich Hunderte von Kiichenschellen zur Sonne wenden.

Eine recht auffallige Erscheinung kann man an Knospen kurz vor ihrer Offnung beobachten: Wihrend alle anderen
Tepalen nach oben gerichtet sind, bis zur Hilfte ihrer Linge von dem Involucrum umgeben, steht ein duBeres
Perigonblatt rechtwinklig ab. Es handelte sich hierbei in allen beobachteten Fillen um das genau nach Siidost zur
Sonne hin gerichtete Perigonblatt.

Sehr junge Bliiten sind im allgemeinen aufrecht orientiert, erst spiter kriimmt sich der
Bliitenstiel, und die gedffnete Bliite nimmt einen Winkel von etwa 45° zur Bodenoberfliche ein.
Auch die meisten dlteren Bliiten sind im Untersuchungsgebiet (SO-Hang) in einem Winkel von 45°
nach Siid-Siidost orientiert. Durch die iiber einen langen Zeitraum der Anthese vorherrschende
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Abb. 12. Die Offnungs- und SchlieBbewegungen von Bliiten unterschiedlichen Alters (4 verschiedene Pflanzen) am
30. Mirz 1985 (nédhere Erlduterungen s. Text).
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parabolspiegelartige Form der Bliite und dadurch, da8 sie sich in einem giinstigen Winkel zur Sonne
hin ausrichtet, konzentrieren sich die Wérmestrahlen in ihrem Zentrum. Die Bedeutung solcher
Heliotropismen fiir Pflanzenarten, die besonders bei niedrigen Temperaturen bliilhen, haben
HOCKING & SHARPLIN (1961) und KEvAN (1975) herausgestellt. Sie fanden, daB die hoéheren
Temperaturen einerseits das Wachstum im Bliitenzentrum und dabei besonders innerhalb der
Samenanlagen beschleunigen, andererseits die Bliitenbesucher in der Bliite, die sich dort auch
aufwirmen, stirker aktivieren. Leider liegen fiir die Kiichenschelle diesbeziiglich noch keine
Messungen von Temperaturen innerhalb und auBerhalb der Bliite vor.

7. Androeceum

— Antherenzahl, Form der Staubblattgarbe

Die Staubblattkreise bestehen nach Zahlungen im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl“ aus 141
Stamina (X = 141 * 18,6; n = 10), die zu einer Staubblattgarbe vereinigt sind. WELLS & BARLING
(1971) geben aus GrofBbritannien 50—120 Stamina, AICHELE & SCHWEGLER (1957) fiir den
Kontinent 150—200 an.

Die Form dieser Garbe dndert sich mit zunehmendem Alter der Bliite: In einem friihen Stadium
(Abb. 13a) schlieBen sich die einzelnen Staubblitter sehr dicht aneinander. Die Garbe hat die
Gestalt eines mit der Spitze nach unten orientierten Kegels, wobei die dicht gedringten Antheren
der oberen Staubblattkreise nahe den Styli eine mehr oder weniger ebene Fliche bilden. In einem
spiteren Stadium, mit zunehmendem Offnungsgrad der Perigonblitter und geringerem EinfluB des
Involucrums auf die Bliite, konnen die Antheren aus ihrer gedringten Stellung nach auBen
iiberhéngen; die Staubblattgarbe bekommt eine annahernd ovale, eiférmige Gestalt (Abb. 13b). In
einem noch spiteren Stadium' (Abb. 13¢) sind zwischen den Antheren noch groBere Abstinde
festzustellen. Sie kommen u. a. auch durch fortschreitende Wachstumsprozesse im Fruchtblatt- und
Receptaculum-Bereich (konische Form) zustande. Wahrscheinlich verlangern sich dabei auch die
Filamente etwas.

Die meisten Stamina kriimmen sich in einem spéten Stadium von den Styli ab, im Mittel am 9. d
nach der Bliitenéffnung (X = 0,9 + 2,2; n = 23). In diesem Stadium sind im Durchschnitt noch 17
Antheren geschlossen bzw. offen und mit Pollen behaftet. Bei frith innerhalb der Population
erscheinenden Bliiten liegt der Zeitpunkt des Abwinkelns aufgrund der ldngeren Bliihdauer der
Einzelbliite signifikant spéter als bei spét erscheinenden (Abb. 14). Auch besitzen Bliiten, die erst
zu einem spiten Zeitpunkt innerhalb der Population aufblithen eine signifikant gréBere Anzahl noch
geschlossener bzw. mit Pollen belegter Antheren als solche, die friih erscheinen (Abb. 15).

Es handelt sich bei der Abwirtskriimmung einzelner Staubblattkreise nicht um eine aktive epinastische Bewegung
(Beispiele TROLL 1922), sondern um einen passiven Vorgang, der durch das Welken der Staubblitter 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 Selbstbestdubung angesehen werden. Keine Bliite war im
Untersuchungsgebiet in diesem Stadium noch unbestiubt, die zuvor auseinandergespreitzten Griffel lagen eng
aneinander. Kleinbienen laufen héufig in der zwischen Staubblattkreis und Styli entstandenen Héhlung (s. u.). An die
Narben konnen sie nicht mehr gelangen. Ein dhnliches Phdnomen beschreibt MOTTEN (1982) fiir Hepatica americana,
wo zu Ende der Bliihzeit die Filamente schrumpfen. Nach Auffassung des Autors kann eine Selbstbestéubung bei
dieser Art dadurch stattfinden, daB sich die Sepalen nach innen kriimmen und die Antheren auf die Stigmen driicken.

— Antheren-Morphologie, Ubergangsformen 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 Staubblitter
(Abb. 17A), im Bereich E finden sich Staubblitter, die Ubergangsformen zu Nektarien zeigen
(Abb. 17C) und im Bereich F liegen die Nektarien (Abb. 17 D), die den Staubblittern homolog sind
(KNuTH 1894). Morphologisch unterscheiden sich die Nektarien deutlich von den Staubblittern:
Sie haben eine gedrungene eiférmige Gestalt und ein kurzes, dafiir aber im Vergleich zu den
Staubblittern wesentlich dickeres Filament, iiber das nach KIRCHNER et al. (1908ff.) die
Nektarabsonderung erfolgt. Eigene Beobachtungen deuten ebenfalls darauf hin. Die ehemaligen
Theken sind von auflen nicht mehr erkennbar.
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Abb. 13. 3 verschiedene Altersstadien der Kiichenschellen-Bliite (a, b, c). In einem friihen Stadium (a) umschlieBt
das Involucrum die Perigonblitter, nur die Staubblattkreise A und B (s. auch Abb. 16) sind fiir die Bliitenbesucher
zugénglich. Die Staubblattgarbe hat eine umgekehrt kegelformige Gestalt. Zu einem spiteren Stadium (b) hat das
Involucrum nur noch einen geringen EinfluB auf die Bliitensffnung, die Staubblattkreise C und z. T. auch D sind
zusitzlich erreichbar. Die Staubblattgarbe hat eine ovale, eiformige Gestalt. Zu einem noch spiteren Stadium (c) hat
das Involucrum keinen EinfluB mehr, alle Staubblattkreise liegen frei. Die Staubblitter beginnen zu verwelken und
kriimmen sich ab.
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Abb. 14. Korrelation zwischen Blithbeginn und Zeitpunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises

(y=13,9-0,66 x, s>=1,46, p<0,01; n=23). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Bliiten an.

20 Flora, Bd. 181, 5-6
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Abb. 15. Korrelation zwischen Blithbeginn und Anzahl noch geschlossener oder offener Antheren mit Pollen zum
Zeitpunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises (y = —14,9+4,12 x, s*=23,3, p<0,01; n=23). Eine Zahl
neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Bliiten an.

Bei der untersuchten Population war die Nektarmenge/Bliite sehr gering. Eine Messung mit Mikrokapillaren war
nicht moglich, jedoch verférbten sich an die Nektarien gelegte Glucose-Teststreifen (Methode in Anlehnung an
EBERLE 1974) sehr deutlich.

Bei den Ubergangsformen ist die Anthere langlich eiférmig und auch das Filament diinner und
linger. Sehr charakteristische und deutlich erkennbare Ubergangsformen zwischen Staubblittern
und Nektarien traten im Durchschnitt nur bei jeder zweiten Bliite auf. Auf eine Bliite kommen
durchschnittlich 7 Uberginge Staubblatt/Nektarium und 16 Nektarien.

— Antheren6ffnung

Die Antherendffnung kann durch eine Temperaturerhhung — wie auch das Experiment zeigte
— ausgelost werden. Sie findet unter natiirlichen Bedingungen meist zwischen 10.30 und 11.30 Uhr
statt, ein Zeitraum, der auch fiir viele andere Frithjahrsbliiher charakteristisch ist (PERCIVAL 1965).
Die Antheren einer jungen Bliite 6ffnen sich nicht alle gleichzeitig (s. u.); dies deutet darauf hin,
daf auch andere Faktoren eine wesentliche Rolle spielen.

Zu Beginn des Offnungsvorgangs reiBt die Thekenwand an einer priformierten Stelle auf
(Abb. 18 A). Die Innenseite wird nach auBen umgeschlagen und eingerollt (Abb. 18 B). So gelangt
der gesamte, durch Pollenkitt aneinander und an die Innenwinde der Theken haftende Pollen auf
grotmoglichster Fléche nach auBen und umgibt die gesamte Anthere. Nach fast vollstindigem
Absammeln des Pollens durch Bliitenbesucher sind die 4 eingerollten wulstformigen Thekenwinde
der Anthere gut erkennbar (Abb. 18C).

Der Offnungsvorgang wurde in Anlehnung an die Methode von BRAUNER & RaU (1966) iberpriift. Geoffnete
Antheren mit aufgerollten Thekenwinden schlieBen sich in Wasser; unter Zugabe von Saccharose-Losung (5 %) wird
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Abb. 16. Anzahl Pollenkdrner/Staubblatt in der obersten (A), oberen mittleren (B), unteren mittleren (C), unteren
(D) Zone der Staubblattgarbe, im Ubergangsbereich Staubblatt/Nektarium (E) und im Bereich der Nektarien (F) (mit
Angabe der Standardabweichung). Die Bereiche A, C und E wurden an 2 verschiedenen Bliiten getestet.

der Vorgang wieder riickgingig gemacht. Bei Wasserverlust ziehen sich die Zellen der Faserschicht zusammen,
wobei nur die AuBenwand verkiirzt wird. Dies fiihrt zur Offnung, ein Vorgang der analog dem des Farnanulus ist.

— PollengroBe

Der Pollen von Pulsatilla vulgaris ist oval, tricolpat und hat nach 150 Messungen von
Pollenkdrnern aus dem Untersuchungsgebiet eine durchschnittliche Lénge von 42,5 um und
Breite von 35pum (Photo 1). Nach den Literaturangaben (WOERNLE 1950; BOCHER 1954;
AICHELE & SCHWEGLER 1957; HUYNH 1970) schwanken die Werte zwischen 28 und 48 pum.

— Zeitpunkte der Antherenéffnung, Pollenzahl und Pollen-Keimverhalten in Abhingigkeit zur

Lage der Antheren innerhalb der Staubblattgarbe

Die einzelnen Staubblattzonen unterscheiden sich hinsichtlich der Zeitpunkte der Antherendff-
nung voneinander. Zuerst 6ffnen sich die Staubblatter der Zone B, spiter erst greift sie auf die
benachbarten Zonen C, A und D iiber (Abb. 13, 16). Diejenigen Antheren, die sich zuerst 6ffnen,
liegen direkt am Ubergang der Staubblattzonen B und C, an der Stelle, an welcher die Tepalen
und die Staubblattgarbe zusammentreffen. Die Antheren, die sich zuletzt offnen, befinden sich
einerseits in direkter Umgebung der Styli, andererseits in der Nihe der Nektarien.

Eine gestaffelte Offnungsfolge beschreibt auch ZIMMERMANN (1935, 1952). Er erwihnt (ZIMMERMANN 1935),
daB sie fiir alle Pulsatilla-Arten gilt und verweist u. a. auf BEYER (1888), der eine Beschreibung fiir P. vernalis
liefert.

DaB sich die Staubblattzone A mit ihren den Styli am néchsten stehenden Staubblittern erst
spit offnet, liegt wahrscheinlich daran, daB es sich hier um die jiingsten Staubblitter innerhalb der
Staubblattgarbe handelt. Eine Selbstbestiubung wird dadurch weitgehend verhindert (s. Kap.
12.); so entwickelten sich im Untersuchungsgebiet bei mit Gaze abgedeckten Bliiten nie Friichte.
Die zuerst erfolgende Offnung der Antheren der Staubblattzone B bewirkt, daB bereits in einem
frithen Bliitenstadium Pollen offen dargeboten und von Insekten aufgenommen werden kann; die
Bereiche C und D sind durch den engen SchluB von Perigon und Involucrum noch nicht
zugénglich. Ferner wird erreicht, daB ein bestimmter nicht zu weiter Abstand zwischen dem

20*
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Abb. 17. Staubblatt-Vorderseite (A), Staubblatt-Riickseite (B), Ubergang Staubblatt/Nektarium (C), Nektarium
(D), Narbe (E).

Bereich, wo die Biene Pollen sammelt, und den Narben vorhanden ist. Er darf nicht so groB sein,
daB8 fiir solche mit Fremdpollen beladene ankommende Bienen eine Beriihrung der Narben
unmoglich wire (s. 0.).

Das gestaffelte Offnen hat auch in einer anderen Hinsicht eine groBe Bedeutung. So bleibt
dadurch, daB die Bliite iiber einen groBeren Zeitraum Pollen anbietet, ihre Attraktivitdt lang
erhalten. Dies vergroBert eine Bestdubungswahrscheinlichkeit der Narben erheblich. Unter
populationsgenetischen Gesichtspunkten ist eine lang andauernde Attraktivitdt fiir die Kiichen-
schelle mit einer hohen Zahl an Narben von Vorteil. Die Wahrscheinlichkeit, daB Besucher die
Narben beriihren, die jeweils Pollen verschiedener Pflanzen mitbringen, vergroBert sich ebenfalls.
Somit erh6ht sich auch die genetische Variabilitit der Nachkommen einer Bliite um ein vielfaches.
Ferner wird durch das gestaffelte Offnen der Antheren erreicht, daB Pollen iiber einen mdglichst
groBen Zeitraum fiir die Bestdubung anderer Bliiten zur Verfiigung steht. Auch dies erhéht die
genetische Variabilitdt der Nachkommen einer Population.

Da die Anzahl von Pollen die der Samenanlagen im Falle der Kiichenschelle um den Faktor
3570: 1 iibersteigt, wird eine starke Konkurrenz der Pollenkérner um die Samenanlagen herrschen;
die Staffelung der Offnung der Antheren fiihrt zu einem ausgeglicheneren Verhéltnis.

Die verschiedenen Staubblattzonen unterscheiden sich in der Pollenzahl ihrer Antheren.
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Abb. 18. Beginn der Staubblattoffnung (A); durch Aufrollen der Thekenwand wird die Innenseite nach auBen
geschlagen und der gesamte Pollen offengelegt (B); Staubblatt nach fast vollstandiger Entnahme des Pollens durch
Bliitenbesucher mit den 4 eingerollten, wulstférmigen Thekenwinden (C).

Wihrend Staubblatter der Zonen A und B im Durchschnitt etwa 2700 Pollenkérner/Staubblatt
enthalten (n = 150), finden sich in Zone C nur noch etwa 1800, in Zone D sogar nur noch etwa
1250 Pollenkorner/Staubblatt (Abb. 16). Wihrend im Ubergangsstadium Staubblatt/Nektarium
noch ca. 760 Pollenkérner enthalten sind, fehlen sie in den Nektarien véllig. Errechnet man den
durchschnittlichen Pollengehalt aller Staubblitter, so kommen auf ein Staubblatt etwa 2100
Pollenkorner, auf eine Bliite mit 141 Staubbléttern somit anniihernd 300000 Pollenkorner.

Die je nach Lage der Antheren in der Staubblattgarbe differierenden Pollenzahlen und der
unterschiedliche Zeitpunkt der Antherenoéffnung konnen in folgender Weise bliitenokologisch
interpretiert werden: Die Staubblattzonen A und B (Abb. 13, 16) sind im frithen C)ffnungsstadium
die einzigen Bereiche, die den Bliitenbesuchern zugénglich sind, wobei sich die Zone B als erste
offnet. Beide bieten in diesem frithen Stadium eine weitgehend ebene, waagerechte Oberflache. Ein
»optimal foraging” durch die pollensammelnden Bienen ist somit besonders bei den oberen
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Photo 1. Pollenkorn von Pulsatilla vulgaris (Photo: TH. ESCHE).

Staubblattzonen moglich. Eine héhere Pollenzahl der Antheren dieser beiden Zonen kénnte als
Anpassung an die bevorzugte Lage fiir die Pollenentnahme durch Insekten interpretiert werden bzw.
die Pollenabnahme in den unteren Staubblattzonen als Reduktionserscheinung. So konnen einerseits
die weiter unten liegenden Antheren weniger gut besammelt werden, andererseits liegen sie in einer
zunehmend groBeren Entfernung von den Styli, wodurch die Wahrscheinlichkeit einer Beriihrung des
mit Fremdpollen beladenen Insekts reduziert wird.

Innerhalb der Staubblattgarbe geht mit dieser Staffelung in den Pollenzahlen der Staubblitter kein
Abfallen der Pollenkeimrate von innen nach auBen einher, so wie es DAUMANN & SLAVIKOVA (1968)
an Clematis-Arten nachweisen konnten. Zur Uberpriifung der Keimrate von Kiichenschellen-Pollen
erwies sich eine 5%ige Rohrzuckerlsung nach 1%2—2 h Einwirkung am giinstigsten. Unabhingig
von der Lage innerhalb der Staubblattgarbe bildeten iiber 90% der Pollenkdrner deutliche
Pollenschlduche aus (Tab. 3). Die Konzentration und die Einwirkungszeit liegen damit in einem
Bereich, den auch DAUMANN & SLAvVIKOVA (1968) an den Untersuchungen an Clematis als am
geeignetsten festgestellt haben. Die Keimung von Trientalis europaea-Pollen erfolgte bei 6%iger
Zuckerlosung am besten (HIIRSALMI 1969). Dennoch reagieren viele Arten sehr unterschiedlich auf
einzelne Konzentrationen, wie die Zusammenstellung von DARLINGTON & La CouRr (1960) zeigt.

Der Kiichenschellen-Pollen erwies sich als empfindlich gegeniiber einer Behandlung mit
destilliertem Wasser. Bereits nach 1%2h platzten in der Regel iiber 90% der Pollenkdrner.
HALLERMEIER (1922) erwihnt hingegen, daB Anemone-Arten einen Pollen besitzen, der in
destilliertem Wasser nur sporadisch platze, zu einem kleinen Prozentsatz Pollenschliuche bilde und
im ganzen von der Witterung wenig abhéngig sei. Da die Bliiten bei der Kiichenschelle mehr oder
weniger aufrecht orientiert sind, kann durch plétzlich einsetzenden Regen der dargebotene Pollen
platzen. Sowohl durch die von der Witterung stark beeinfluBten BliitenschlieBbewegungen als auch
durch die gestaffelte Antherendffnung wird die Wahrscheinlichkeit eines Pollenverlustes herabge-
setzt.

Bereits 5h nach erfolgter Offnung des Staubblattes verringert sich die Keimrate merklich
(Tab. 4). Dies ist verstandlich, stehen doch fiir eine Bestdubung am selben Tag nur wenige Stunden
giinstige Witterungsbedingungen und hohe Bliitenbesucher-Aktivitiit der Insekten zur Verfiigung.
Da das Fluggebiet der Bienen um die Nistplitze nicht allzu groB 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 Kiichenschellen-Pollens in Abhéngigkeit von seiner Herkunft aus verschiedenen Zonen
der Staubblattgarbe, vom Medium und von der Zeitspanne, in der der Pollen den vorgegebenen Versuchsbedingungen
ausgesetzt ist.

a=mit Pollenschlauch (in%) H,0- Saccharose-Lésung
b= ohne Pollenschlauch nach | dest 1% 5% 10%
C = Pollenkorner geplatzt |Stundenja|b|cfa|b|c|a|b|c b
. 3/L | 0(36]67|37(47]16 [64(35[ 10 {973
berste Staubblatt
operste Staubblatizone 2 0[5 [95[70]24] 6 |77]20] 3] 0 [65]35
2174 | 6]3(91]62|0 (28[90| 8|2 |25|56(19
3 2|8190(57|5 (2884|142 |49|24(22
. 3/4L | 0|8(92(25(|37(38(87|11|2 |2 |11[87
ittlere Staubblatt
miTrere Staubblatizone 2 T0 [11]89[38[35]27]87 8|5 | 0 | 8 |92
216 | 0|13(87|43[16(41(98(1 | 1|0 (22|78
3 0|5[95(|24]|15(61(96|2 (2|07 (93
unterste Staubblattzone 3/6 |0(70]30|5(28(67|59(30|11| 1|18 (81
112 |01(79|21]0(12(88|64(31| 6 | &4 (29|67
216 | 029(71(21{9 |70(93| 6|1 |2 |1 (97
3 0]73(27| 0 |17|83|71(12 |17] 9 [15|76

Tabelle 4. Die Keimrate des Kiichenschellen-Pollens in Sprozentiger Saccharose-Losung sofort nach der Staubblatt-
offnung und nach Sh.

a=mit Pollenschlauch (in%)  [Saccharose-Lsg.5%
b=ohne Pollenschlauch sofort nach| nach

c=Pollenkdrner geplatzt Staubbl 6ff.| 5 Stunden
Zahlung nach 1 1/2 Stunden |a|b|c|a|b]c

oberste Staubblattzone 77(20| 3 (21(56|23

mittlere Staubblattzone 87/ 8(5(72|23| 6

unterste Staubblattzone 64(31] 6 |42|41(17

Distanzen zwischen den Bliiten verteilt. Es ist sehr unwahrscheinlich, daB von einer Biene
aufgenommener Pollen erst am folgenden Tag eine Narbe erreicht, zumal der groBte Prozentsatz
ausgekdmmt und im Nest als Brutproviant deponiert wird. Die starke Verringerung der Keimrate
spricht fiir eine nur geringe Zeitspanne, bei der Pollen in der Regel auf eine Narbe einer anderen
Pflanze iibertragen wird. Eine solche Verringerung der Keimrate des Pollens mit der Zeit wurde
auch an zahlreichen anderen Pflanzenarten festgestellt (s. z. B. die Untersuchungen von DAUMANN
1963, 1967, 1967/1968). Auch ist zu beriicksichtigen, daB die Pollenkeimrate jihrlichen und
lokalen Variationen unterliegen kann (HIRSALMI 1969).

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

— Verringerung der Pollenmengen wihrend der Anthese durch bliitenbesuchende Insekten

Im Durchschnitt ist die Halfte des Pollens nach 5—6d (X = 5,5 &+ 1,3; n = 29), die gesamte
Pollenmenge nach 9—10d (X =9,5+2,3; n=29) aus den Antheren von Bliitenbesuchern
abgesammelt. Auch hier ergeben sich wieder signifikante Korrelationen mit dem Bliihzeitbeginn
der einzelnen Bliiten und dem Witterungsverlauf. Je spiter die Bliiten erscheinen, um so schneller
erfolgt die Pollenabnahme pro Bliite (Abb. 19, 20). Zwar muB man Pulsatilla vulgaris zu den
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Abb. 19. Korrelation zwischen Bliihbeginn und Tag, an welchem 50 % der gesamten Pollenmenge entnommen ist
(y=6,7-0,17 x, s?=2,23, p<0,05; n=29). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Bliiten an.
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Abb. 20. Korrelation zwischen Blithbeginn und Zeitpunkt, an welchem aller Pollen vollstindig entfernt war
(y=13,4—0,5 x, s*=4,50, p<0,01; n=29). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl sich gleich
verhaltender Bliiten an. :

,»Pollenblumen rechnen, dennoch bietet sie Pollen nicht im UbermaB, sondern staffelt die
Staubblatt6ffnung, so daB zumindest an Tagen giinstiger Witterungsbedingungen und dadurch
bedingt auch hoherer Bliitenbesucher-Aktivitit der Pollen von den Bienen immer vollig abgesam-
melt und dadurch auch zum Minimum-Faktor wird. Im Durchschnitt sind nur etwa 15 Antheren mit
Pollen behaftet. Dies gewihrleistet auch ein hiufiges Wechseln der Bliitenbesucher von Bliite zu
Bliite und erhoht die Wahrscheinlichkeit der Polleniibertragung auf moglichst viele Bliiten.
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8. Pollenphiinologie

Die Tatsache, daB die Einzelbliite eine zeitlich gestaffelte Staubblattoffnung durchfiihrt,
abhingig vom Alter der Bliite, Bliihzeitbeginn und Witterungsverlauf, 148t eine einfache, direkte
Umrechnung: Anzahl vorhandener Bliiten/Pollenmenge nicht zu. In Abb. 21 ist die Offnung der
Antheren von 29 Bliiten iiber die Bliithzeit von 1985 dargestellt. Die Population zeigt eine
weitgehend gleichmiBige Verteilung hinsichtlich der Staubblattéffnungen der Einzelbliiten wih-
rend der gesamten Bliihzeit, nur zu Beginn und zum Ende liegen die Kurven weiter auseinander.
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Abb. 21. Die Staubblattdffnung von 29 Bliiten im Jahr 1985; zugrunde gelegt wurde eine durchschnittliche Anzahl
von 140 Antheren/Bliite.
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Abb. 22. Die Phinologie der Bliiten, bestdubten Bliiten, geschlossenen und leeren Antheren im Jahr 1985.

In Abb. 22 sind die Phinologiekurven: Anzahl geschlossene und leere Antheren gegeniiberge-
stellt. Die grote Anzahl geschlossener Antheren war 1985 am 25. Mirz vorhanden, 9 d nach dem
Aufblithen der ersten Bliite. Bereits am 6. d waren schon 95 % der maximalen Anzahl geschlossener
Antheren erreicht. Die Bliihphianologie-Kurve zeigt hingegen erst am 1. April ihr Maximum, zu
diesem Zeitpunkt sind nur noch 20 % der Antheren der Population geschlossen, der iibrige Anteil ist
bereits gedffnet, der Pollen von den Bienen abgesammelt.
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Im Falle der Kiichenschelle koinzidiert die héchste Bliitenbesucher-Aktivitit nicht mit der
maximalen Anzahl vorhandener Bliiten, sondern mit der maximalen Anzahl vorhandener geschlos-
sener Antheren (s.u.). Dieser Zeitpunkt liegt etwa eine Woche vor dem Blithmaximum der
Population. Der Fruchtansatz ist unabhiingig vom Zeitpunkt des Erscheinens der Bliite innerhalb
der Population gleich groB (s. u.). ‘

9. Gynoeceum

In der Mitte der Staubblattgarbe ragen pinselformig die Styli mit ihren Stigmen hervor. Bei 28
uiberpriiften Bliiten ergab sich eine durchschnittliche Anzahl von 84 Styli/Bliite (X = 84,1 + 18,3).
Nach ZIMMERMANN (1952) sind es pro Bliite 70—100, nach WELLS & BARLING (1971) 30—90
Styli.

Die Styli sind mit dem nur auf der Innenseite liegenden Stigma (Abb. 17E) in einem frithen
Bliitenstadium so weit auseinandergefichert, daB die papillésen Stigmenflichen nach oben
orientiert sind und von den Bliitenbesuchern gut mit Pollen belegt werden kénnen. Der Vorgang der
Polleniibertragung wird im Rahmen der Beschreibung des Bliitenbesucher-Verhaltens (s. u.)
ausfiihrlicher dargestellt. Diese zunéchst auseinandergespreitzten Griffel schlieBen sich erst nach
einer erfolgreichen Bestdubung (s. u.), danach ist eine weitere Polleniibertragung auf die Stigmen
nicht mehr moglich.

Die Abgrenzung der zur Pollenaufnahme bereiten Narbenfliche erfolgte nach dem H,0,-Test nach LOPRIORE
(1928) und ZEeiSLER (1938). Nur der stark papillose Bereich ist in der Lage, durch Peroxidase H,0, zu spalten
(Abb. 17E).

Die Bliiten werden in der Literatur (z. B. KNUTH 1898; SCHOENICHEN 1940; ZIMMERMANN
1952, WELLs & BARLING 1971) als proterogyn bezeichnet. KNUTH (1894) wies jedoch bereits
darauf hin, da im Falle von Pulsatilla vulgaris die Narben wihrend der Reife der Staubblitter
weiterhin aufnahmefihig bleiben. KERNER (1891) spricht in einem solchen Fall von einer
unvollkommenen Dichogamie. Um den Grad der Proterogynie bei P. vulgaris zu iiberpriifen,
wurden je 10 Styli verschiedener Pflanzen mit dem H,0,-Test auf den Reifezustand hin getestet.
Bei geschlossenen Knospen, die noch etwa einen Tag bis zur Offnung benétigen, unterblieb eine
enzymatische Reaktion, ebenso bei Bliiten, die einen Tag alt waren und noch keine Staubblitter
geoffnet hatten. Eine deutliche Reaktion zeigten hingegen alle dlteren Bliiten, unabhingig davon,
ob die Staubblitter der mittleren oberen Staubblattzone oder die der gesamten mittleren und unteren
Zone bereits gedffnet waren oder nicht. Selbst bei Bliiten mit vollig leeren Antheren und Tepalen
kurz vor dem Verwelken war der H,O,-Test noch positiv.

Bliiten, die sehr friih im Jahr innerhalb der Population erscheinen, sind deutlicher proterogyn als
solche, die spiter auftreten, da bei ersteren die niedrigen Temperaturen die Offnung der Antheren
hinauszdgern. Bliiten, die spit erscheinen, sind in der Regel nur noch schwach proterogyn. In
Einzelfdllen kann eine Dichogamie auch véllig unterbleiben; dies tritt nur bei besonders hohen
Temperaturen auf, wobei die Bliiten in der Regel kaum ilter als maximal 2—3 d werden.

Da bei der Kiichenschelle, wie Experimente mit abgedeckten Bliiten im Untersuchungsgebiet
gezeigt haben, eine spontane Selbstbestiubung nicht erfolgt, wohl aber eine solche durch
Handbestéubung erfolgreich durchgefiihrt werden kann, ist unter Freilandbedingungen die Mog-
lichkeit gegeben, daB Bliitenbesucher, insbesondere groBere Arten, eine Bestiubung mit Pollen der
eigenen Bliite bewirken konnen. Die Wahrscheinlichkeit eines solchen Ereignisses wichst
innerhalb der Population mit dem Erscheinen der Bliite zu einem moglichst spiten Termin. Unter
diesem Gesichtspunkt ist bei friih bliihenden Individuen durch eine gesicherte Ubertragung von
Fremdpollen eine genetisch héhere Variabilitit der Nachkommen zu erwarten, fiir spit blithende
eine eingeschrinkte, wobei einzelne Individuen mit den von ZIMMERMANN (1935, 1952) festge-
stellten Anomalien in der F1-Generation auftreten kénnen. Man kann die durch Insekten
hervorgerufene Ubertragung von bliiteneigenem Pollen als die letzte Moglichkeit einer Kiichen-
schellen-Bliite ansehen, iiberhaupt noch bestiubt zu werden. Die SchlieBreaktion der Griffel
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verhindert jedoch bei einer bereits zu einem friiheren Zeitpunkt in der Anthese bestidubten Bliite eine
nachtrigliche Ubertragung von bliiteneigenem Pollen auf noch nicht belegte Stigmen.

10. Bliitenbesucher und Bestauber

Eine Uberpriifung der Literatur zeigt, daB nur einige Beobachtungen iiber Bliitenbesucher bzw.
Bestiuber vorliegen, z. B. bei KNUTH (1898), der neben Gartenbeobachtungen im wesentlichen die
Angaben von MULLER (1878) iibernimmt sowie bei WELLS & BARLING (1971) und NiLssoN (1980,
1983). Dennoch liegen den meisten Angaben nur wenige Beobachtungen zugrunde, auch wird
oftmals nicht zwischen Besuchern und Bestdubern unterschieden.

Bei HEGI (1965) ist das Bliitenbesucher-Spektrum 'sehr grob charakterisiert: ,,honigsaugende
und pollensammelnde Bienen, ferner als Honigrduber Ameisen”“. KNUTH (1898) nennt als
Besucher Honigbienen und Hummeln, SCHOENICHEN (1940) Honigbienen, Hummeln und kleine
Bienenarten, ZIMMERMANN (1935) sieht in Apis mellifera L. den Hauptbestiuber, gelegentlich auch
in Bombus terrestris (L.). PRocTOR & YEO (1975) fithren u. a. als Hauptbestéuber ebenfalls
Hummeln und Honigbienen an.

Weit wichtiger im Gebiet sind nach den eigenen Untersuchungen die von PROCTOR & YEO
(1975) als Besucher erwihnten Solitérbienen, besonders die Vertreter der Gattungen Lasioglossum
und Andrena, die mit Sicherheit Hauptbestiuber sind. Eine nur geringe oder iiberhaupt keine
Bestéubungsfunktion haben Dipteren, Formiciden, Coleopteren, Dermapteren, Heteropteren und
Thysanopteren, die jedoch immer wieder an den Bliiten auftreten. Zahlreiche von ihnen sind
lediglich Nektardiebe.

DIPTERA 5% (N=47) - ?% (N=23) COLEOPTERA (N=11)

“ HYMENOPTERA

Braconidae (N=1)
Chalcididae(N=3)
HYMENOPTERA
APOIDEA

Formicidae (N=5)
HETEROPTERA (N=2)
92%
(N=818)

LEPIDOPTERA (N=1)

Bombus (N=15)
Nomada (N=6)
Osmia (N=5)

3]%, / ‘9% Gbrige Arten (N=78)

Lasioglossum
68% La;ioglossum
(N=557) lineare (Schck

Abb. 23. Prozentuale Anteile der am Bliitenbesuch von P. vulgaris in den Untersuchungsgebieten ,,Scheibenbuck‘/
»Ohrberg® (Kaiserstuhl) in den Jahren 1979, 1980, 1985—1987 beteiligten Insektengruppen; N = Anzahl der
beobachteten Bliitenbesuche.
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Tabelle 5. Ubersicht der in den Untersuchungsjahren 1979, 1980, 1985—1987 erfaBten Bliitenbesucher von
P.vulgaris (N=Anzahl der beobachteten Tiere) und erginzende Angaben aus der Literatur. ')2 Beobachtungen
,Laibfelsen*/Fridingen, Donau; eine Beobachtung ,,Badberg*/Kaiserstuhl; 2)s. Rapp (1938); 3)eine Beobachtung
,,Laibfelsen“/Fridingen, Donau.

N KATSERSTUHL STRANGEN-| ZIMMERN/ | KNUTH WELLS & [ NILSSON
SCHEIBEN- | OHRBERG |BERG/ IMMEN- 1898 BARLING | 1983
BUCK ELSASS DINGEN 1971
HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena
bicolor FABRICIUS R 140 118 1 18 X . .
falsifica PERKINS 2 . . 2 .
flavipes PANZER 4 2 2 . . X .
fulva MULLER 3 2 1 . . .
gravida IMHOFF 2 1 1 . .
minutula KIRBY 8 6 2 . .
nitida MULLER 5 2 3 .
potentillae PANZER 8 . . 8
strohmella STOECKHERT 1 1 . . .
Apis
mellifera LINNAEUS 217 97 g 120 . X X .
Bombus
hortorum (LINNAEUS) 2 2 . . w
lapidarius (LINNAEUS) i 1 . . . X x
Lucorum (LINNAEUS) . . . . % X
pascuorum(SCOPOLI) 13 . . 13 F b'e X
pratorum (LINNAEUS) 4 2 2 . .
eylvarum (LINNAEUS) . . . “ . X
terrestris (LINNAEUS) 11 9 1 1 . X X
Halictus
tumulorum (LINNAEUS) . . . . . " X "
Lasioglossum
albipes (FABRICIUS) . . . . . . X
calceatum (SCOPOLI) 12 4 2 4 2 .
fulviecorne (KIRBY) 13 7 4 2 . X > .
grigeolum (MORAWITZ) 1 1 . .
laticeps (SCHENCK)2) " . . ;
leucopus (KIRBY) . . . . . . X .
lineare (SCHENCK) 528 477 48 3 . .
malachurum (KIRBY) 53 5 3 45 .
minutissimum (KIRBY) 1 1 . . .
morio (FABRICIUS) 5 5 . . . X . .
pauxillum (SCHENCK) 1 1 . . .
rufitarse (ZETTERSTEDT) 4 ‘ * 4 $
subfasciatum (IMHOFF) 3 1 $ ¢ . .
Nomada
fabriciana (LINNAEUS) 6 6 ¥ . .
panzeri LEPELETIER 1 § . . 1 . . .
Osmia
aurulenta (PANZER) 4 3 1
bicolor (SCHRANK)B) 12 1 J § 10 d X X
cornuta (LATREILLE) 1 1 . . . . . .
rufa (LINNAEUS) . ) . . . X .

In den Jahre 1979, 1980, 1985, 1986 und 1987 wurden im Kaiserstuhl in den Untersuchungsge-
bieten ,,Scheibenbuck® und ,,Ohrberg* insgesamt 888 Bliitenbesuchsbeobachtungen an Pulsatilla
vulgaris gemacht. Hinzu kommen aus den Jahren 1986 und 1987 211 Beobachtungen vom
»otrangenberg* bei Westhalten (ElsaB), 37 Beobachtungen von Zimmern/Immendingen und 4
weitere Beobachtungen von 2 anderen Lokalititen (Badberg/Kaiserstuhl; Laibfelsen/Fridingen,
Donau). Es liegen also insgesamt 1139 Beobachtungen fiir eine Auswertung vor.
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N KATSERSTUHL STRANGEN-| ZIMMERN/ | KNUTH WELLS & | NILSSON
SCHEIBEN- | OHRBERG |BERG/ IMMEN- 1898 BARLING | 1983
BUCK ELSASS DINGEN 1971
HYMENOPTERA NON APOIDEA
Formicidae
Formica sanguinea LATREILLE 1 1 . . . . .
Lasius alienus FOERSTER . . . . . X . .
Leptothorax interruptus SCHENCK . . . . X .
Myrmica levinodis NYLANDER . . . . . X . .
Myrmica ruginodis NYLANDER . . . . . X .
Myrmica scabrinodis NYLANDER . . . . 5 X X ‘
Plagiolepis pygmaea LATREILLE 4 4 . . . B .
Tapinoma erraticum LATREILLE . . . . . X . .
Chalcididae 3 3 . . . . .
Chrysididae 2 . . 2 . . .
Braconidae 1 1 . . . .
Ichneumonidae 1 . . 1 . o -
DIPTERA
Syrphidae
Brachypalpus valgus (PANZER) 1 1 . . .
Episyrphus balteatus (DEGEER) 5 4 1 . . . & .
Melangyna lasiophthalma (ZETTERSTEDT) 4 . . . . .
Platycheirus albimanus (FABRICIUS) . . . . . . X
Platycheirus manicatus (MEIGEN) . . . . . . X .
Platycheirus tarsalis (SCHUMMEL) . . . . X .
Rhingia campestris MEIGEN . . . . . . X
Bombyliidae
Bombylius major LINNAEUS 11 1 . . . . .
Tachinidae
Brachychaeta strigata MEIGEN 1 1 . . . .
Gonia picea ROBINEAU-DESVOIDY 4 4 C . s
Muscidae 3 3 & o & “
Lucilia spec.S) 4 3 B 1 . .
Calliphoridae 6 6 . . . .
Phoridae 4 4 . . .
Sarcophagidae 1 1 .
Sepsidae 6 6 . . . . .
COLEOPTERA
Nitidulidae
Meligethes spec. 1 1 . . . X X
Meloidae
Meloe-Larven . . . . . X .
LEPIDOPTERA
Pieridae
Gonepteryx rhamni LINNAEUS 1 1 . . . . . &
HETEROPTERA
Miridae
Lygus spec. 2 2 . . . . . .
Lygaeidae
Aphanus vulgaris SCHILLE . .. . . . X . .
DERMAPTERA
Forficulidae
Forficula auricularia (LINNAEUS) . . . . . . X .
THYSANOPTERA
Thripidae
Thrips spec. . . . . . X . .

Bei der iiberwiegenden 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 Bliitenbesucher-Spektrum beteiligt (Abb. 23). Die Tab. 5 stellt
eine Ubersicht aller beobachteten Arten dar, ergdnzt durch Angaben von KNUTH (1898), WELLS &
BARLING (1971) und NiLssoN (1980, 1983) iiber Bliitenbesucher von anderen Lokalititen. Im
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folgenden werden die einzelnen Bliitenbesucher nach der in Tab. 5 vorgegebenen Reihenfolge
charakterisiert.

— Apoide Hymenopteren

Unter den apoiden Hymenopteren wurden insgesamt 29 Arten beim Bliitenbesuch angetroffen,
darunter 9 Andrena-, 10 Lasioglossum-, 4 Bombus-, 3 Osmia- und 2 Nomada-Arten, ferner Apis
mellifera (Tab. 5).

— — Andrena

Die Gattung Andrena stellt im Kaiserstuhl mit insgesamt 138 Bliitenbesuchsbeobachtungen
(=17%) nach der Gattung Lasioglossum (s.u.) die meisten Besucher der Kiichenschelle.
Insgesamt wurden 9 Andrena-Arten festgestellt (Tab. 5), von denen jedoch nur eine Art, Andrena
bicolor, mit iiber 80 % an der Gesamtindividuenzahl aller Andrena-Individuen dominiert.

— — — Andrena bicolor

A. bicolor ist eine hiufige und weit verbreitete Art. Im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck®
tibertrifft sie iiber das gesamte Jahr gerechnet alle anderen Andrena-Arten deutlich an Individuen
(KRATOCHWIL 1984). Sie tritt in 2 Generationen auf, eine erste fliegt im Gebiet von Mirz bis Mai,
eine zweite (hier individuenérmere) Generation von Juni bis Ende Juli. Unter allen Andrena-Arten
erscheint sie im Jahr als erste (zur Jahresphinologie s. KRATOCHWIL 1984).

Thre Gesamtverbreitung reicht vom 60. nérdlichen Breitengrad bis Nordafrika und ostwirts bis weit nach Asien
hinein (WARNCKE 1981). Die Art ist innerhalb des Gesamtverbreitungsgebietes sehr variabel, so daB fiir den
Formenkreis bicolor zahlreiche Unterarten beschrieben wurden, wobei die des Untersuchungsgebietes zur Nominat-
rasse gehort (s. dazu WARNCKE 1967). PITTIONI & ScHMIDT (1943) und WESTRICH (1980) charakterisieren A. bicolor
als euryok-hylophil; eine Auswertung der Literatur (KRATOCHWIL 1984) ergab einen Schwerpunkt des Vorkommens
in Ackerunkrautgesellschaften, Trespenrasen, Wirtschaftsgriinland, Saum- und Mantelgesellschaften frischerer
Standorte und Ruderalgesellschaften.

Das Bliitenbesuchsverhalten 148t sich mit Einschriinkung als euryanth einstufen. Wie auch zahlreiche Literaturan-
gaben bestitigen (z. B. KNUTH 1898; ALFKEN 1912; V. D. VECHT 1928; STOECKHERT 1954; AErTs 1960) sind
jedoch einige Schwerpunkte in der Auswahl der Nahrungspflanzen zu erkennen: Der ersten Generation steht, bedingt
durch ihre friihe Flugzeit, zunichst nur ein geringes Nahrungspflanzen-Spektrum zur Verfiigung, das in der Regel die
meisten ersten Frithjahrsbliiher umfaBt (BURKHILL 1897). Im Untersuchungsgebiet und deren unmittelbarer
Umgebung wurden neben Pulsatilla vulgaris auch Salix caprea, Stellaria media, Veronica persica und Primula veris
besucht. Die zweite Generation verhilt sich spezifischer. Zahlreiche Autoren erwihnen eine Vorliebe fiir Campanula-
ceen. Die Erscheinung, daB die erste Generation weitgehend euryanth, die zweite Generation hingegen stenanth ist,
tritt bei zahlreichen Andrena-Arten besonders ausgeprigt auf, so z. B. bei A. rosae Pz., A. minutula (K.) und
A. minutuloides PERK. Im Untersuchungsgebiet besucht die zweite Generation von A. bicolor haufiger Geranium
sanguineum und Linum tenuifolium. Geranium-Bliiten werden oft von sonst Campanula-spezifischen Bienenarten
aufgesucht (KRATOCHWIL 1984).

Die hohen Bliitenbesuchszahlen von A. bicolor an Pulsatilla vulgaris beruhen sicherlich nicht
auf einer spezifischen Préferenz fiir diese Art, sondern haben ihre Ursache in der friihen Bliihzeit der
Kiichenschelle, dem sonst noch geringen iibrigen Bliitenangebot und den im Vergleich zu den
anderen Arten besonders hohen Pollenmengen. Bis zum Bliihmaximum von P. vulgaris sind in der
Regel in der niheren Umgebung nur noch Stellaria media, Veronica persica und Tussilago farfara
in Bliite, erst wenn die Kiichenschellen-Bliite abklingt, stehen nektar- und/oder pollenreiche
Pflanzenarten A. bicolor zur Verfiigung. Anfang bis Mitte April erreicht sie ihr Abundanz- und
Aktivititsmaximum. In besonders hohen Individuenzahlen wird Salix caprea beflogen, ebenfalls
(aber nur von Weibchen) diejenigen der heterostylen Primula veris-Bliiten, bei denen sich die
StaubgefiBe oben befinden.

DaA. bicolor, wie einige andere Andrena-Arten auch [z. B. A. curvungula THs., A. nitida (MULL.), A. subopaca
NyL.] proterandrisch ist, erscheinen die Minnchen in der Regel vor dem Zeitpunkt des Bliihmaximums der
Kiichenschelle. So erreichen die bicolor-Minnchen z. B. 1985 ihre hichste Aktivititsdichte bereits am 21. und 23.
Mirz. Da zu diesem Zeitpunkt besonders viele 1—2 d alte Bliiten vorherrschten, und bei diesen, bedingt durch die
Lage des Involucrums, die Tepalen die Antheren dicht zusammendringen, konnten die Minnchen in diesem
Bliitenstadium noch nicht an die Nektarien gelangen.
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Es gibt zahlreiche Beispiele dafiir, daB8 sich Bienenarten, sei es angeboren oder erlernt, auf
bestimmte Tageszeiten spezialisieren konnen, an denen sie Bliiten besuchen (LINSLEY 1978). Das
Tagesspektrum der Bliitenbesuchsaktivitit zeigt (Abb. 24), daB Bliitenbesuche von A. bicolor an
der Kiichenschelle zwischen 9.30 und 13.30 Uhr stattfinden. Minnchen und Weibchen unterschei-
den sich in der Tagesaktivitit hinsichtlich des Bliitenbesuchs nicht. Einen ersten Aktivititsgipfel hat
A. bicolor zwischen 9.30 und 10.00 Uhr, die maximale Bliitenbesuchsaktivitit wird zwischen
10.30 und 11.00 Uhr erreicht, danach nimmt sie bis 13.30 Uhr wieder ab.
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Abb. 24. Die tageszeitliche Bliitenbesuchsaktivitit von Andrena bicolor und Lasioglossum lineare. Die maximale
Anzahl der in einem Intervall festgestellten Beobachtungen wurde 100 % gesetzt (Pfeil).

Welche Bedeutung hat nun A. bicolor als Bestéuber von P. vulgaris? In Abb. 22 ist fiir 1985 die
vorhandene Anzahl Bliiten, bestdubte Bliiten und leere Antheren angegeben. Ein Vergleich mit der
Bliitenbesuchshaufigkeit von A. bicolor (Abb. 25) zeigt, daB zu einem Zeitpunkt, an welchem erst
Ya aller Andrena-Weibchen die Bliiten besucht hatten, bereits die Hilfte der Bliiten bestiubt waren.
Y4 aller Andrena-Besuche erfolgte erst zu einem Zeitpunkt, an welchem bereits alle Bliiten bestiubt
und fast 90 % aller Antheren leer waren. Dieses Ergebnis zeigt, daB A. bicolor durch ihr zumindest
unter quantitativen Gesichtspunkten recht spites Erscheinen, was auch fiir die anderen Jahre
nachweisbar ist, nur eine eingeschrinkte Bedeutung als Bestduber hat. Umgekehrt ist auch die
Kiichenschelle durch ihr frithes Erscheinen trotz hoher Pollenzahlen nur zu einem Bruchteil fiir
A. bicolor Pollenlieferant. Zwischen beiden Arten besteht also keine vollige Synchronisation.

A. bicolor kann zwar in der Kulturlandschaft nach den Beobachtungen aus dem Kaiserstuhl und
ElsaB (einschlieBlich der Angaben von KNUTH 1898) in Einzelfillen die Kiichenschelle bestiuben,
hiufiger jedoch nur in Jahren mit einer spiten Bliite. Die Verbreitung, die bevorzugten
Lebensrdume, das insgesamt genutzte Nahrungspflanzen-Spektrum, die Phénologie und auch die
Proterandrie sprechen jedoch eher dafiir, daB8 dieser Art an den urspriinglichen Standorten der
Kiichenschelle in der Naturlandschaft als Bestduber keine Bedeutung zukam.

An den Kiichenschellen-Bliiten waren auch Minnchen von Nomada fabriciana héufiger anzutreffen. Die
Weibchen dieser Art sind Kuckucksbienen bei A. bicolor; jedoch war kein einziges Weibchen an den Bliiten gefunden
worden. Nach der Literatur treten sie jedoch an Salix-Arten, Potentilla tabernaemontani und Tussilago farfara auf, wo
ja auch ihr Wirt haufig zu finden ist (ALFKEN 1912; STOECKHERT 1933). N. fabriciana-Minnchen wurden im Gebiet
auch an Salix caprea in der Nahe gefunden.

Als weitere Kuckucksbiene konnte an P. vulgaris, jedoch nur bei Zimmern/Immendingen, die Wespenbiene

Nomada panzeri festgestellt werden. Nach STOECKHERT (1933) kommen als Wirtstiere zahlreiche Frithjahrsbienen
der Gattung Andrena in Frage.

— — — Ubrige Andrena-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 auBerhalb der
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Kiichenschellen-Bliihzeit besitzen. Dennoch konnen sie alljahrlich, wenn auch in geringer Zahl, an
den Bliiten festgestellt werden. A. minutula erscheint bereits Mitte Marz; BALLES (1927) hat sie in
Baden sogar schon im Februar beobachten kénnen. Alle diese Arten haben aufgrund ihrer geringen
Hiufigkeit als Bestauber kaum eine Bedeutung. In Jahren, in denen die Bliihzeit der Kiichenschellen-
Population aufgrund der Witterung spiter einsetzt, ist ihr Anteil groBer. 1985 traten % dieser Arten zu
einem Zeitpunkt an den Pulsatilla-Bliiten auf, an welchem alle Bliiten bereits bestiubt und 95 % des
Pollens abgesammelt waren. Diese Andrena-Artep lassen sich mit einer Ausnahme (A. fulva) in 3
Gruppen einordnen:

1. Charakteristische Trockenrasen-Arten, die mit groBer Wahrscheinlichkeit auch den Kiichen-
schellen-Standorten der Naturlandschaft angehéren;

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

3. Arten mit groBer Standortsamplitude.

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

A. falsifica besucht im Naturschutzgebiet ,, TaubergieBen* (Siidliche Oberrheinebene) im Xerobrometum in hoher
Individuenzahl Potentilla heptaphylla und P. tabernaemontani, in einem Xerobrometum am »Strangenberg®
(Westhalten/ElsaB) konnte sie auch an P. arenaria beobachtet werden. Aus Ungarn berichten MO6cZAR & WARNCKE
(1972) den Besuch an Potentilla heptaphylla im Festucetum vaginatae, OsYENIJUK (1977) fand sie besonders héufig in
der Ukraine an Potentilla sordida f. humifusa in Sedo-Scleranthetea-Gesellschaften. Im Untersuchungsgebiet besucht
sie auch Euphorbia cyparissias und Taraxacum laevigatum. A. potentillae kommt in der BRD nur im Siiden vor, recht
héufig war sie am,,Strangenberg“ im ElsaB, wo sie vorwiegend Potentilla arenaria aufsuchte. Neben Bliitenbesuchen an
Potentilla tabernaemontani aus Siiddeutschland (STOECKHERT 1933) liegen von OSYENJUK (1977) aus der Ukraine
Beobachtungen in groBer Zahl an Potentilla sordida f. humifusa vor.

Die zweite Gruppe setzt sich aus den Arten zusammen, die als euryk-hylophil einzustufen sind.
Hierzu gehdren A. gravida, A. nitida, A. strohmella und A. minutula (1. Gen.).

In ihrem Bliitenbesuchsverhalten dhneln sie sich in dem bevorzugten Besuchu. a. von Salix, Potentilla, Taraxacum
und Tussilago. Wihrend A. strohmella in ihrer Verbreitung auf Mitteleuropa beschriinkt ist (WARNCKE 1981 ), kommen
die iibrigen Arten in groBen Teilen Europas, z. T. auch weit nach Asien reichend, vor.

In die dritte Gruppe gehort A. flavipes, eine ausgesprochen euryanthe Art (STOECKHERT 1933),
die die gesamte Palaearktis besiedelt (GRUNWALD 1976).

AuBer den genannten Arten trat nur noch A. fulva an den Pulsatilla-Bliiten auf. Diese Art bevorzugt lichte Wiilder
und besucht mit Vorliebe Ribes uva-crispa (STOECKHERT 1933; AERTs 1949), wodurch sie haufig zum Kulturfolger
wird. Im Untersuchungsgebiet trat sie auch an Potentilla tabernaemontaniund Euphorbia cyparissias auf; ihren Haupt-
Sammelhabitat hat sie wahrscheinlich in Mantelgesellschaften (KRATOCHWIL 1984).

— — Apis mellifera

Die Honigbiene kann zwar in einzelnen Jahren in hoheren Individuenzahlen an Kiichenschellen-
Standorten auftreten, eine Voraussetzung fiir den Bliitenbesuch bei Kiichenschellen ist jedoch, daB
deren Blithzeit verhiltnismaBig spat im Jahr liegen muB und hohere Temperaturen vorherrschen. In
Durchschnittsjahren liegen die Temperaturen zur Haupt-Bliihzeit fiir die Honigbiene noch zu niedrig.

1979 traten die ersten Honigbienen im ,,Scheibenbuck*“-Gebiet gehzuft am 2. 4. und mit einer
maximalen Besucherzahl am 9.4. auf. Zu diesem Zeitpunkt war das Blihmaximum der
Kiichenschellen bereits iiberschritten. 19801ag die hochste Besucherzahl am 19. 3. vor, zu dieser Zeit
hatte die Population ihr Bliihmaximum gerade erreicht. Geht man davon aus, daB — wie 1985
festgestellt werden konnte — in einem solchen Durchschnittsjahr zum Zeitpunkt des Bliihmaximums
bereits iiber 90 % der Bliiten bestaubtundiber 80 % der Antherenleersind, diirfte Apis melliferakeine
groBe Bedeutung fiir die Bestdubung der Kiichenschellen haben. 1985 traten iiberhaupt keine
Honigbienen im Gebiet an den Bliiten auf. Zum selben Zeitpunkt wie die Kiichenschellen bliiht Carex
humilis in groBerer Zahl zwischen den Kiichenschellen-Pflanzen. 1979 und 1980 besammelten die
Honigbienen bevorzugt Carex humilis und beflogen die nicht mehr geniigend Pollen anbietenden
Pulsatilla-Bliiten nur noch selten.
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Ein besonders hoher Anteil von Honigbienen am Besucherspektrum war 1987 am ,,Strangenberg® (ElsaB) zu
verzeichnen. Am 1. 4. erreichte hier A. mellifera mit 71 % (120 Beobachtungen) den hochsten Wert. 1987 lag die
Bliihzeit von P. vulgaris spiter als in Durchschnittsjahren.

Als semidomestizierte und anthropogen stark geforderte Art ist A. mellifera sicherlich nicht der
natiirliche Bestduber von P. vulgaris. Als ein urspriingliches Waldtier besiedelte sie die in
Mitteleuropa einst groBflichigen Waldgebiete, wo sie besonders in hohlen Biumen nistete
(ZANDER 1916; STOECKHERT 1933). Die Angaben von ZIMMERMANN (1935), SCHOENICHEN
(1940) und ProcTOR & YEO (1975), nach denen die Honigbiene Hauptbestiuber von P. vulgaris
sein soll, konnen nicht aufrechterhalten werden.

— — Bombus

Auch Hummeln sind sicherlich nicht, wie héufig in der Literatur erwihnt wird (u. a.
ZIMMERMANN 1935; SCHOENICHEN 1940; PrOCTOR & YEO 1975), hiufige Besucher und Bestiuber
von Pulsatilla vulgaris. Eine Ausnahme machen wahrscheinlich nérdliche Vorkommensorte am
Rande des Verbreitungsgebietes, wo die sonst fiir die Kiichenschelle typischen Bestiuber nicht
vorkommen (NILSSON 1983) oder manche Sekundirstandorte (s. u.). Die zu dem Zeitpunkt der
Kiichenschellen-Bliite erst kurze Zeit aus dem Winterlager entflogenen Koniginnen nehmen zwar
reichlich Nektar auf, von dem die Kiichenschelle jedoch nur wenig anbieten kann, aber nur kleine
Pollenmengen fiir die Ovarentwicklung (RICHARDS 1977). Auch treten sie im Gebiet erst zu einem
Zeitpunkt auf, wo bereits iiber 75 % 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 Kiichenschelle nachgewiesen
wurden, konnten 4 auch in den Untersuchungsgebieten beobachtet werden. Am héufigsten waren
Bombus terrestris-Koniginnen. Nach Beobachtungen von MULLER (1878) liegt B. terrestris beim
Besuch der Kiichenschelle mit der Bauchseite auf den Staubblittern und Narben und dreht sich
wihrend der Nektaraufnahme in der Bliite. Wie auch im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck*
mehrfach beobachtet werden konnte, beriihrt dabei meist nur die Thorax-Unterseite die Narben, die
jedoch in der Regel kaum mit Pollen behaftet werden. Die GréBe der Hummel-Kéniginnen und der
enge Perigonschlu verhindern eine grofere Bewegungsfreiheit und einen flichigen Korperkontakt
mit den gedffneten Antheren; eine Ubertragung mit Pollen ist demnach weniger gewihrleistet als
bei den besonders im Bereich des Flocculus oder der Femurbehaarung gut mit Pollen behafteten
Andrena- und Lasioglossum-Arten.

Ein besonders hoher Anteil von Hummeln am Gesamtspektrum (B. pascuorum) war 1987 bei Zimmern/
Immendingen zu beobachten (39 %, Tab. 5). P. vulgaris kommt hier auf einem Sekundirstandort am Rand eines
Cytiso-Pinetum vor. B. pascuorum ist ein haufiger Bewohner lichter Wiilder, daher tritt diese Art hier hiufiger an den
Kiichenschellen-Bliiten auf. Die Zusammensetzung der iibrigen Bliitenbesucher dokumentiert ebenfalls Abweichun-
gen gegeniiber anderen Standorten (z. B. Lasioglossum rufitarse, Osmia bicolor; s. u.). Auch in klimatischer Hinsicht
weicht dieses Untersuchungsgebiet von den anderen (Strangenberg/ElsaB, Kaiserstuhl, Laibfelssen/Fridingen) ab.
Wiihrend 1987 in allen anderen Untersuchungsgebieten die Kiichenschellen-Populationen um den 1. 4. bereits ihr
Blithmaximum erreicht hatten, war diese Flidche noch schneebedeckt. Die Population hatte hier erst Ende April ihr
Blithmaximum.

— — Lasioglossum/Halictus

Die Gattung Lasioglossum besitzt am gesamten Bliitenbesucher-Spektrum unter den apoiden
Hymenopteren mit 68 % den groBten Anteil. Insgesamt wurden bisher — unter Einschluf der
Ergebnisse dieser Untersuchung — 13 Lasioglossum-Arten sowie eine Halictus-Art an Pulsatilla
vulgaris-Bliiten nachgewiesen. Im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck® waren es davon allein 9
Arten. Insgesamt wurden im Kaiserstuhl-Gebiet an der Kiichenschelle 557 Individuen der Gattung
Lasioglossum beobachtet, allein 95% davon waren L. lineare-Arbeiterinnen (Photo 2), der
Hauptbestéuber dieser Populationen. Die iibrigen 5 % verteilen sich auf 8 Arten. Am Strangenberg
(ElsaB) ist Lasioglossum malachurum die héufigste Furchenbienen-Art (68 % der Lasioglossum-
Besuche), L. lineare hingegen seltener.

21 Flora, 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 Stiden kommt sie nur im ostmediterranen Raum vor (Balkan, Griechenland,
Kreta, Kleinasien, Kaukasus, Paldstina); nach Norden reicht ihr Verbreitungsgebiet bis nach Polen
(EBMER 1971). Im Untersuchungsgebiet ,,Kaiserstuhl fliegt L. lineare von Mitte Mirz bis Anfang
September (zur Phinologie s. KRATOCHWIL 1984)

L. lineare ist eine soziale Art. Nach EBMER (1971) iiberwintern die Weibchen in Gemeinschaften und erscheinen
bereits frith im Mérz, wobei sich eines der Weibchen zum ,,Eileger* entwickelt, die anderen zu Friihjahrsarbeiterin-
nen. Die Verproviantierungsphase der ersten Brut duB3ert sich deutlich in einem Gipfel der Bliitenbesuchsaktivitit von
Ende Mirz bis Ende April. Mit dem eingetragenen Pollen wird die Generation der Sommerarbeiterinnen versorgt, die
im Untersuchungsgebiet , Kaiserstuhl* Mitte Juni schliipfen. Der zweite Aktivitatsgipfel in der Phénologiekurve liegt
dann im Juni.

Photo 2. Lasioglossum lineare-Arbeiterin auf den Perigonblittern einer dlteren Pulsatilla-Bliite. Die Styli sind
bereits zusammengeschlossen und die Antheren des obersten Staubblattkreises z. T. gekrimmt (Photo: A. KRra-
TOCHWIL).

Im Untersuchungsgebiet hat der Kiichenschellen-Pollen fiir die Verproviantierung der Brut durch die Friihjahrsar-
beiterinnen zunéchst die groBte Bedeutung. Nach Erloschen dieses Pollenangebotes verlassen die Arbeiterinnen den
Halbtrockenrasen und wechseln zu einem nahen Salix caprea-Bestand iiber, der sich inzwischen in voller Bliite
befindet. Auch Stellaria media und Veronica persica werden besucht, jedoch in geringerer Zahl. Auf dem
Halbtrockenrasen haben zu dieser Zeit Potentilla tabernaemontani-, Taraxacum laevigatum- und Primula veris-
Bliiten L. lineare-Besuch, dies jedoch in geringerem Umfang. Anfang Mai erhéht sich die Aktivitit der Arbeiterinnen
im Halbtrockenrasen wieder merklich, sie sammeln haufig an Euphorbia cyparissias, Globularia punctata, und
vereinzelt sind sie sogar an den Bliiten von Orchis simia anzutreffen. Die Sommerarbeiterinnen treten an
Helianthemum nummularium, Linum tenuifolium, 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 zuriickziehen 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 Bliitenbesucher-Aktivitit zeigt (Abb. 24), daf Bliitenbesuche an der
Kiichenschelle von 9.00 bis 15.00 Uhr stattfinden. Im Gegensatz zu Andrena bicolor ist die Kurve
deutlich zweigipfelig, wobei das erste Aktivitdtsmaximum zwischen 10.30 und 11.00 Uhr, das
zweite zwischen 12.30 und 13.00 Uhr liegt. Die Tatsache, daBl sowohl A. bicolor als auch
L. lineare, obwohl nur halb so grofl, zum selben Zeitpunkt am Vormittag ihr Aktivitdtsmaximum
erreichen, steht im Gegensatz zu der haufigen Beobachtung von LINSLEY (1978), daB eine
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tageszeitliche Staffelung zunichst groBerer, dann kleinerer Arten erfolgt. Wihrend A. bicolor ihre
Bliitenbesuche gegen 12.00 Uhr langsam einstellt, danach nur noch vereinzelt Bliiten besucht und
sich in dieser Zeit bevorzugt den Nestarbeiten widmet, fliegen die Arbeiterinnen von L. lineare
dagegen gegen Spétmittag nochmals zum Pollensammeln aus. IThr zweiter Gipfel erreicht jedoch
nicht die Hohe des ersten. Es ist sehr wahrscheinlich, daB sich L. lineare einen solchen weiteren
Sammelflug gut , leisten kann, da sie als soziale Art eine Arbeitsteilung bei den Arbeiterinnen
(Nestarbeiten/Pollensammeln) durchfiihrt. Hierzu fehlen jedoch noch genaue Untersuchungen an
den Nestern.

L. lineare hat seinen Verbreitungsschwerpunkt in Trockenrasen. Seine Habitatpriferenzen
decken sich gut mit den Standorten der Kiichenschelle, und es besteht eine arealgeographische
Koinzidenz mit den Verbreitungsgebieten von Pulsatilla vulgaris und P. grandis. EBMER (1971)
beobachtete L. lineare an P. grandis im Linzer Raum.

Einen ersten Aktivititsgipfel erreichte L. lineare 1985 bereits am 22. Mirz, die hochste
Aktivitdit am 25. Marz (Abb. 25). Am 22. Mirz waren erst 13%, am 25. Mirz 40% der
Kiichenschellen bestéubt, von den Antheren zum ersten Zeitpunkt sogar nur 3 %, zum zweiten nur
14% leer (Abb. 22). Mit dem Blilhmaximum, an dem bereits 95 % der Bliiten der Population
bestdubt und zu fast 90 % ihre Antheren leer waren, erloschen die Kiichenschellen-Besuche von
L. lineare fast vollig. Das phinologisch friihere Auftreten von L. lineare vor A. bicolor konnte auch
in allen anderen Jahren festgestellt werden.

Im Gegensatz zu den Verhiltnissen bei A. bicolor zeigt L. lineare eine deutliche Synchronisa-
tion mit P. vulgaris, die fiir diese Art im ,,Kaiserstuhl“-Gebiet zu dieser Zeit die wichtigste Funktion
als Pollenquelle hat. Eine hohe Bliitenbesucherrate koinzidiert bei L. lineare mit Tagen, an denen
die 12°C-Temperaturgrenze (maximale Temperatur-Werte s. Abb. 26) iiberschritten ist und eine
Gesamthimmelsstrahlung von iiber 0,6 cal/cm” min im Untersuchungsgebiet vorherrscht. Unter
diesen Bedingungen fiihren ihre groBere Héufigkeit, ihr aggressives Verhalten gegen A. bicolor
(s.u.) und ihr gegen Spitmittag ein zweites Mal erfolgender Sammelflug zu einem besonders
hiufigen Auftreten an den Kiichenschellen.

Die Bedeutung der 12°C-Temperaturgrenze in Verbindung mit einer bestimmten Lichtintensitit geht auch aus den
Untersuchungen von LINSLEY et al. (1973; zit. in LINSLEY 1978) an anderen Friihjahrsbienen hervor: Bei hoheren
Temperaturen jedoch geringerer Lichtintensitit waren z. B. die Individuen der Ende Mirz auftretenden Andrena foxi
nicht aktiv. Eine Korrelation zwischen Temperatur, Lichtintensitit und Flugaktivitit fanden auch SzaBo & SMITH
(1972) bei Megachile pacifica (PANZ.).

An Tagen (z. B. 28. Mirz 1985; Abb. 25), an welchen eine geringe maximale Tagestemperatur
herrscht (9°C), ist A. bicolor L. lineare iberlegen. An diesem Tag waren die Besuche von
A. bicolor haufiger. KApYLA (1974) wies darauf hin, daB groBere Arten in der Regel bei noch
niedrigeren Temperaturen fliegen konnen als kleinere. Das Ergebnis aus dem Untersuchungsgebiet
deutet in diese Richtung. Hinzu kommt die starke Behaarung von A. bicolor gegeniiber L. lineare.
In diesem Aktivitétsunterschied spiegeln sich auch gut die verschiedenen Verbreitungsschwer-
punkte und Habitatpriferenzen der beiden Arten wider: A. bicolor, die mit ihrer Hauptverbreitung
im geméBigten eurosibirischen Bereich noch bei kiihleren Tagestemperaturen aktiv ist, L. lineare,
die als kontinentale Art hohere Tagestemperaturen und Strahlungsintensititen benotigt.

— — — Lasioglossum malachurum

Auf dem ,Strangenberg” bei Westhalten ist mit groBer Wahrscheinlichkeit Lasioglossum
malachurum der wichtigste Bestiuber. Die Beobachtungen stammen aus 2 Jahren (1985, 1987) und
wurden im wesentlichen zum Zeitpunkt des Bliihmaximums der Kiichenschellen-Population
gemacht. L. lineare kommt dort zwar ebenfalls vor, jedoch in viel geringerer Individuenzahl.

L. malachurum ist wie L. lineare auch eine soziale Art, die u. a. Kiichenschellen-Standorte der
Naturlandschaft besiedelt. EBMER (1971) beobachtete sie an Pulsatilla grandis im Linzer Raum. Im
Gegensatz zu L. lineare ist sie im siidlichen Mitteleuropa weiter verbreitet, kommt jedoch auch
héufig im kontinentalen Raum vor. Im Vergleich zu L. lineare erreicht L. malachurum seinen
ersten Aktivititsgipfel erst einige Tage spiiter.

2]1*
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Abb. 25. Die tigliche Bliitenbesuchsrate von Andrena bicolor-Weibchen (N=69) und Lasioglossum lineare-
Arbeiterinnen (N = 113) an P. vulgaris im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck* (Kaiserstuhl) in % . Die maximale an
einem Tag festgestellte Anzahl von Bliitenbesuchern wurde 100 % gesetzt.

— — — Ubrige Lasioglossum/Halictus-Arten

Alle anderen Lasioglossum- bzw. Halictus-Arten treten nur an den Bliiten auf, wenn die
Kiichenschellen — durch die Witterung des Friihjahres bedingt — erst spét blithen. So besuchten
L. fulvicorne und L. calceatum hauptséchlich nur im Jahr 1979 (vgl. Abb. 1) die Bliiten. Als
Bestduber haben sie keine Bedeutung. Gleiches gilt auch fiir L. morio und L. subfasciatum, die nur
in einem Jahr (1980) und hier auch nur in sehr geringer Zahl auftraten. Die an der Kiichenschelle
beobachteten Lasioglossum-Arten lassen sich in 2 Gruppen einteilen:

1. Arten, die mit groer Wahrscheinlichkeit auch den Kiichenschellen-Standorten der Naturland-
schaft angehoren;
2. Arten mit einer groeren Standortamplitude.

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

L. subfasciatum ist eine besonders wirmeliebende Art, die nur im Siiden der BRD vorkommt (WESTRICH 1984);
WOLF (1956) charakterisiert sie als submediterran-pannonisch. Sie erscheint im Untersuchungsgebiet bereits Mitte
Miirz und ist neben der Kiichenschelle auch an Salix caprea anzutreffen. Von L. griseolum sind bisher nur wenige
Tiere in der BRD gefunden worden (STOECKHERT 1954; WESTRICH 1984; WESTRICH schriftl. Mitt.); nach EBMER
(1971) handelt es sich um eine circummediterrane Art, die nach Osten bis nach Zentralasien vordringt. L. pauxillum ist
eine soziale Art (KNERER 1968), die im siidlichen Mitteleuropa haufiger auftritt (s. ausfiihrlicher EBMER 1971).

Die zweite Gruppe umfalit Arten, die besonders weit verbreitet und auch hinsichtlich ihrer
Habitatanspriiche nicht allzu wiahlerisch sind: L. calceatum, L. morio, L. fulvicorne, L. minutissi-
mum (ALFKEN 1912; STOECKHERT 1933; EBMER 1971). Die iibrigen in der Literatur genannten
Lasioglossum-Arten (L. 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
EBMER 1969). )

L. rufitarse, die nur bei Zimmern/Immendingen als Besucher nachgewiesen werden konnte,
paBt gut in das iibrige dort vorhandene Bliitenbesucher-Spektrum (s. Anmerkung zu B. pas-
cuorum). Es handelt sich um eine boreoalpine Art mit holarktischer Verbreitung (EMBER 1971;
WESTRICH 1980), die nach ALFKEN (1912) und STOECKHERT (1933) z.B. Magerrasen in
Waldnihe, Waldlichtungen oder lichte Wailder 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 ausschlieflich um Mannchen von O. aurulenta und O. bicolor. STOECKHERT
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(1933) bezeichnet O. aurulenta sogar als Charakterart der pontisch getdnten Juralagen; damit ist sie
gleichzeitig auch eine Art, die an natiirlichen Kiichenschellen-Standorten vorkommt. O. bicolor
besiedelt sehr hiufig dhnliche Biotope wie O. aurulenta (STOECKHERT 1933), bevorzugt jedoch
wahrscheinlich hiufiger Standorte in Waldrandnihe. Dies wiirde auch das gehaufte Vorkommen
bei Zimmern/Immendingen am Rand eines Cytiso-Pinetum erklaren, wo O. bicolor 34 % des
gesamten Bliitenbesucher-Spektrums von P. vulgaris erreicht.

Sowohl O. aurulenta als auch O. bicolor besuchen bevorzugt Fabaceen. O. aurulenta ist im Untersuchungsgebiet
..Scheibenbuck™ der Hauptbestéuber von Hippocrepis comosa, die Flugzeit beginnt Anfang April und endet im Juli.
Minnchen von O. bicolor erscheinen schon recht frith im Jahr, nach STOECKHERT (1933) bereits Anfang Mirz. Beide
Arten sind proterandrisch.

O. aurulenta hat kaum eine Bedeutung als Bestduber von Pulsatilla vulgaris, zumal sie auch in
der Regel erst zu einem spiten Zeitpunkt an den Bliiten erscheint, an welchem das Bliihmaximum
tiberschritten ist und die meisten Bliiten bereits bestdubt sind. O. bicolor kann jedoch an
Sekundirstandorten, wenn sie dort in hoherer Abundanz auftritt, durch ihre frithe Flugzeit im Jahr
zu einem wichtigen Bestduber werden. Nach STOECKHERT (1933) erreicht diese Art in einzelnen
Jahren bereits Anfang Mirz eine hohe Individuendichte. Thre weitgehend mitteleuropiaische
Verbreitung (STOECKHERT 1933 ; WARNCKE 1981) und ihr selteneres Vorkommen an Primérstand-
orten von P. vulgaris sprechen jedoch dagegen, O. bicolor als wichtigen Bestduber einzustufen.
O. cornuta ist zu einem ausgesprochenen Kulturfolger geworden (WESTRICH 1983), das genutzte
Nahrungsspektrum ist recht gro und umfaBit Vertreter mehrerer Pflanzenfamilien. An der
Kiichenschelle ist diese Art nur zufilliger Gast, gleiches gilt auch fiir die von KNUTH (1898)
erwihnte O. rufa.

— Formicidae

Haufig werden an den Bliiten Ameisen angetroffen, KNUTH (1898) beschreibt allein Beobach-
tungen von 6 verschiedenen Arten (Tab. 5). Hierbei handelt es sich ausschlieBlich um Nektardiebe
(MULLER 1878). Zwar gibt ZIMMERMANN (miindl., zit. in AICHELE & SCHWEGLER 1957) an, daf}
sie Pulsatilla-Bliiten besonders zu einem spaten Zeitpunkt auch bestduben kénnen und interpretiert
das Nicken der Bliiten von P. pratensis sogar als Anpassungserscheinung an eine Ameisenbestiu-
bung (ZIMMERMANN 1965), Ameisen haben mit Sicherheit jedoch bei P. vulgaris, sehr wahrschein-
lich aber auch fiir die anderen Arten der Gattung, als Bestduber keine Bedeutung.

— Diptera

Unter den Dipteren, die insgesamt nur 5% am gesamten Bliitenbesucher-Spektrum der
Kiichenschelle ausmachen, seien von den 8 Familien nur 2 hier naher charakterisiert: die
Bombyliiden und die Syrphiden. Unter den Bombyliiden wird Bombylius major haufiger durch die
optisch attraktiven Bliiten angelockt. In der Regel ,,schwebt” die Art iiber der Bliite; nach
Beobachtungen von MOTTEN et al. (1981) und MOTTEN (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 Primula veris, deren Hauptbestéduber
er im Gebiet auch ist. Im Naturschutzgebiet ,,Taubergieen® (Siidliche Oberrheinebene) konnte
B. major hingegen hiufiger bei der Pollenaufnahme an Potentilla tabernaemontani beobachtet
werden. Unter den Syrphiden traten 3 Arten an der Kiichenschelle auf: Von ihnen zahlt Episyrphus
balteatus zu einer der in Mitteleuropa haufigsten Arten, die liber das ganze Jahr fliegt und das wohl
grofite Pflanzenbesuchs-Spektrum aller bei uns vorkommenden Syrphiden besitzt. Bei Melangyna
lasiophthalma handelt es sich um eine im Jahr recht friih fliegende Art, die héufiger an Salix-Arten
vorkommt, Brachypalpus valgus hingegen ist eine seltenere Art, die eine groere Verbreitung nur
im Siiden Mitteleuropas hat.
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11. Zum Bliitenbesuchsverhalten von Andrena bicolor und Lasioglossum lineare

— Anflug und Landung

A. bicolor und L. lineare beachten Kiichenschellen-Bliiten, die sich gerade gedffnet haben,
noch nicht. Erst kurz vor dem Offnen der ersten Antheren und dann gehiuft, wenn mehrere
Staubblatter Pollen bieten, werden die Bliiten gezielt aufgesucht. Die Arbeiterinnen von L. lineare
und ebenso die Weibchen von A. bicolor fliegen in etwa 5—10 cm Héhe vom Erdboden (dies
entspricht zum Beobachtungszeitpunkt ungefahr auch der durchschnittlichen Bliitenhohe) direkt die
Bliiten an, und zwar in der Regel immer die Riickseite der im Gebiet nach Siid-Siidost
ausgerichteten Bliiten. Zwar liegen die meisten Nistplatze oberhalb der Kiichenschellen-Population
an einer Abbruchkante des Bergkammes in entgegengesetzter Richtung der Offnung der meisten
Bliiten, woraus sich dieser bevorzugte Anflug von hinten an die Bliite erkldren liee, aber auch beim
Wechsel zwischen 2 benachbarten Bliiten wird dieses Verhalten héufig beibehalten.

Der direkte, zielgerichtete Anflug weist auf eine ausschlieBlich optische Orientierung dieser
Bienen beim Bliitenbesuch. KUGLER (1940) konnte an Potentilla-Bliiten und -Attrappen, die mit
Glischen abgedeckt waren und somit Bliitenduft nur an der unteren Glaschenoffnung entweichen
konnte, feststellen, daB der Anflug von Furchenbienen (Halictus, Lasioglossum) rein optisch
erfolgt. Erst im Nahbereich der Bliite kann der Besuch chemisch orientiert sein (KUGLER 1940).
Dennoch ist natiirlich nicht auszuschlieBen, da dem Bliitenduft auch eine Bedeutung zukommen
kann. Experimente hierzu stehen noch aus.

In der Regel landen die Bienen im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck® an der AuBenseite
eines Perigonblattes und kriechen dann zwischen 2 Perigonblittern in die Bliite (Photo 2). Dies ist
auch der kiirzeste Weg zum Androeceum. Die Perigonblatter dienen dabei L. lineare immer als
»Landeplatz®, hierbei bevorzugt der Perigonblatt-Rand; die innere Perigonblatt-Fliche wird
seltener angeflogen. Die Experimente von MANNING (1956a) an 5 verschiedenen Hummelarten
ergaben, dafl nach Anflug radidrsymmetrischer Bliitenattrappen von 12 cm Durchmesser die Tiere
immer auf deren Rand landeten. MANNING (1. c.) erklart dies dadurch, daB am Bliitenrand ein
besonders starker Farbkontrast Bliite/Hintergrund vorhanden ist. Dies konnte den Hummeln eine
Orientierung beim Anflug erleichtern.

Die Angabe von ZIMMERMANN (1935), daf3 die Insekten beim Anfliegen einer Kiichenschellen-
Bliite immer zuerst die Narben beriihren, gilt nur fiir wenige Arten, sicher nicht fir die im
Untersuchungsgebiet festgestellten Bestiuber. Eine solche Beriihrung beim Anflug erfolgt nur bei
Arten, die eine Korpergrofle von 1 cm deutlich iiberschreiten. Dies gilt z. B. unter den an der
Kiichenschelle vorkommenden Lasioglossum-Arten bedingt fiir L. calceatum, unter den Andrena-
Arten sicher fiir A. fulva, A. nitida, teilweise auch fiir A. gravida, ferner fiir Osmia cornuta und
besonders fiir B. pascuorum, B. terrestris, B. lapidarius und B. pratorum. Alle diese Arten sind
jedoch nur selten Besucher der Kiichenschelle im Gebiet. Auch Apis mellifera beriihrt beim Anflug
als groflere Art die Narben. ZIMMERMANN (1935), der sie am haufigsten an der Kiichenschelle
beobachtete, kam deshalb zum Schluf3, sie sei der Hauptbestiduber. Nach seinen Beobachtungen
(ZIMMERMANN 1. c.) landen Honigbienen erst bei élteren Bliiten auf den ausgespreizten Perigon-
blattern. Alle anderen kleinen Bienenarten (z. B. Lasioglossum lineare, L. fulvicorne, L. morio,
L. malachurun, Andrena minutula) landen nach meinen Beobachtungen auf den Perigonblittern,
ohne die Narben zu beriihren.

— Einflul der Witterung auf die Aktivitit der Besucher in der Bliite

Verdecken Wolken die Sonne und fallen die Temperaturen plotzlich ab oder kommt stérkerer
Wind auf, so verharren die Arbeiterinnen von L. lineare, aber auch die Weibchen der groBeren
A. bicolor meist auf den Perigonblittern, bis wieder giinstige Witterungsbedingungen herrschen. In
welchem Umfang die Aktivitit der Besucher in der Bliite witterungsabhéngig ist, zeigt folgendes
Beispiel: Eine Arbeiterin von L. lineare flog bei 11 °C und Sonnenschein eine Kiichenschelle-Bliite
an. Sie landete zunéchst auf einem Perigonblatt, kroch dann auf die Staubblattgarbe und verharrte
dort in dem Moment, als Wolken aufzogen und die Temperaturen auf 10 °C sanken. Erst bei
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wiedereinsetzendem Sonnenschein und héheren Temperaturen bewegte sie sich wieder. In
Einzelfillen, wenn am selben Tag keine Wetterbesserung mehr eintritt, lassen sie sich von den
Perigonblittern einschlieBen und iibernachten ,,gezwungenermaBen® in der Bliite. Vor der
Bliiten6ffnung am nichsten Tag kann man einzelne Bienen-Weibchen, die in der Regel sonst nur in
ihren Nestern iibernachten, noch in der Bliite antreffen.

— Pollensammeln auf der Staubblattgarbe, Beriihrung der Stigmen, Ubertragung von Fremdpollen

Bevor der Versuch unternommen wird, an die Nektarien zu gelangen, sammeln die Bienen auf
der Staubblattgarbe zunéchst Pollen. Hierbei kann man beobachten, wie einzelne Antheren mit den
Antennen bestastet werden. Ahnliches beobachtete MACIOR (1964) bei Halictiden, die Primulaceen
besuchten. MaAcIOR (l. c.) interpretiert dieses Verhalten dahingehend, daB die Bienen den
Reifezustand der Antheren oder auch eine médgliche Pollen-Aufnahme priifen.

Das Absammeln der Antheren geschieht sehr sorgféltig mit den Vorderbeinen, an deren Hinter-
und Vorderseite sich kiirzere steile Haare (Biirstenhaare) befinden. Die Beinbewegungen bei der
Pollenaufnahme sind bei A. bicolor wesentlich schneller als bei L. lineare. Danach muB8 der Pollen
zu den Sammelhaaren der Hinterbeine transportiert werden. Wie BISCHOFF (1927) bereits
beschreibt, streichen dabei die Mittelbeine, die den Pollen aufnehmen, mit ihrer Innenseite iiber die
AuBenseite der Hinterbeine, wodurch der Pollen dort an den langgefiederten Sammelhaaren héngen
bleibt. Hiufig konnte jedoch im Untersuchungsgebiet auch beobachtet werden, wie A. bicolor-
Weibchen mit dem rechten Vorderbein sammeln und mit dem linken auskimmen.

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, daB
zu einem frithen Bliitenstadium die Bliitenblitter noch nicht weit gedffnet sind, findet eine
Beriihrung der Narben in aller Regel statt. KNUTH (1898) gibt an, daB sowohl pollensammelnde als
auch zu den Nektarien vordringende Insekten die Narben beriihren. Dies ist fiir die im Untersu-
chungsgebiet beobachteten Arten nur bedingt der Fall. Beide Arten, L. lineare und A. bicolor,
beriihren zumeist nur in einem friihen Bliitenstadium mit ausgebreiteten Styli die Narben, zu einem
spéteren Zeitpunkt, wenn sie die Nektarien erreichen konnen, nicht mehr. Eine Berithrung findet
bei der groBeren A. bicolor iiber einen lingeren Zeitraum statt als bei dem kleineren L. lineare. Da
beide Arten an Coxa, Trochanter, Femur und Sterniten z. T. recht stark behaart sind, und sich dort
betrichtliche Pollenmengen auf kleinem Raum befinden konnen, kann Fremdpollen beim Festhal-
ten mit einem der Hinterbeine an der Griffelgarbe leicht auf die Narben iibertragen werden. Eine
Bestéubung wihrend des Festhaltens an den Styli mit einem der Hinterbeine scheint die Regel zu
sein, eine andere Form der Ubertragung die Ausnahme. Eine frithzeitige Vermischung von
mitgebrachtem Fremdpollen mit gerade gesammeltem Pollen an der Bliite und die Wahrscheinlich-
keit, da die Narben Eigenpollen der Bliite empfangen, wird durch das erst spite Auskimmen des
mit den Vorderbeinen gesammelten Pollens, durch die nur geringe Pollenmenge, die jeweils von
der Bliite angeboten wird, und wahrscheinlich auch durch das bevorzugte Abstreifen des Pollens auf
dem nicht zum Festhalten genutzten Hinterbein verhindert.

— Eindringen der Bienen in die Staubblattgarbe

Erst zu einem spiteren Zeitpunkt der Bliitenentwicklung gelingt es den Arbeiterinnen von
L. lineare, aber auch A. bicolor und anderen Arten, in die Staubblattgarbe einzudringen; zuerst nur
bis zum Hinterleib, dann ganz. Hierbei miissen einzelne Staubblitter zur Seite gedriickt werden,
was zumeist nur dann moglich ist, wenn die Staubblitter sich durch die weiter 6ffnende Krone
leichter auseinanderbiegen lassen. Bei dem Eindringen in die Staubblattgarbe werden die Narben
nur noch gelegentlich beriihrt, meistens mit der Hinterleibsunterseite, wodurch mitgefiihrter Pollen
abgestreift werden kann. SCHOENICHEN (1940) weist hingegen darauf hin, daB sich die Bliitenbesu-
cher, bevor sie zu dem tief im Bliitengrund verborgenen Nektar vordringen, an der Staubblattgarbe
festhalten. Dies konnte im Untersuchungsgebiet nie beobachtet werden.

In der Regel schieben die Bienen den Kopf an der Grenze Staubblattgarbe/Perigonblitter in die
Bliite. Die Beine umklammern einzelne Staubblitter, Kopf-, Thorax- und Abdomenoberseite sind
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Photo 3. Pollensammelnde Lasioglossum lineare-Arbeiterin an einer nur wenige Tage alten Kiichenschellen-Bliite,
bei der sich die ersten Antheren des oberen mittleren Staubblattkreises gerade 6ffnen. Die Arbeiterin hilt sich mit dem
linken Mittel- und Hinterbein an den Styli fest und bewegt sich auf den Staubblittern um die Griffelgarbe. Die Styli der
Bliite sind noch auseinandergefachert (Photo: A. KRATOCHWIL).

den Perigonblittern zugewandt. Diese Grenzlinie hat besondes fiir die L. lineare-Arbeiterinnen
eine grofle optische Attraktivitit. Dies gilt sowohl auf groBere Entfernungen als auch fiir den
Nahbereich. Der Hauptblickwinkel der Augen ist beim ,,Eintauchen* in die Bliite meist auf ein
Perigonblatt gerichtet.

Sollte den im UV starker absorbierenden Perigonblatt-Adern gleichzeitig auch die Bedeutung
von (sekundéren) Nektarmalen zukommen, so wire eine Orientierung an diesen ,,Wegweisern® in
dieser Korperhaltung gut moglich. KUGLER (1940) bezeichnet diese Adern der Perigonblitter der
Kiichenschelle auch als UV-Strichmale. Eine Beobachtung deutet in diese Richtung: Eine
L. lineare-Arbeiterin, die auf einem Perigonblatt gelandet war, wurde beobachtet, wie sie genau auf
einer Ader in Richtung Staubblitter entlanglief. Eine solche Orientierung an einer Bliitenblatt-Ader
hitte fiir die Biene den Vorteil, den kiirzesten Weg in die Bliite zu finden. Um jedoch in die
Staubblattgarbe eindringen zu konnen, mufBite sie sich an den Grenze Perigonblatt/Staubblitter
umdrehen. Sie hielt sich an den Antheren fest und kroch dann, Kopf-, Thorax- und Abdomenober-
seite dem Perigonblatt zugewandt, in die Bliite.

Schwierig erscheint die Beantwortung der Frage, ob solche Male iiberhaupt ,,richtungsweisend* fiir Bliitenbesu-
cher sind. KUGLER (1930) geht davon aus, daB z. B. Hummeln angeborenermaBen immer in Richtung auf das Zentrum
der Bliite, aber auch bestimmter Bliitenattrappen sich bewegen; nach KUGLER (l. c.) haben solche Male auf
radidrsymmetrischen Bliiten keine Funktion. MANNING (1956b) bestreitet dies, und konnte durch Experimente mit
Hummeln an Bliitenattrappen die Wirkung kiinstlicher Strichmale nachweisen. MANNING (1. ¢.) geht davon aus, daB
Bienen ein angeborenes Verhalten haben, Linien zu folgen. Die Beobachtungen an L. lineare und A. bicolor deuten
darauf hin, daB} diese Male — wenn iiberhaupt — nur auf eine sehr kurze Entfernung auf die Bienen wirken.

Das Eindringen in die Staubblattgarbe gelingt anscheinend nur dann, wenn die Thoraxoberseite
einzelnen Perigonblittern zugewandt ist. Versuche, in einer anderen Richtung in die Bliite zu
gelangen, scheiterten. Es konnten mehrere Fehlversuche festgestellt werden. L. lineare und
A. bicolor verhalten sich hinsichtlich ihrer Korperstellung gleich, wenn sie die Nektarien zu
erreichen versuchen. In einem spiteren Bliitenstadium, wenn die Antheren nicht mehr so dicht
stehen, treten auch andere Korperstellungen beim Eindringen in die Bliite 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 Bliite der Kérper mit den Vorder-
und Mittelbeinen ausgekdmmt und auch die beiden Fiihler mit Hilfe des tibiotarsalen Putzapparates
von Pollen gereinigt. Auch wenn die Bienen in eine Bliite eingedrungen sind, in der die Staubblitter
noch nicht ge6ffnet waren und somit eine Polleniibertragung auf das Insekt gar nicht stattgefunden
haben kann, wird dennoch ein ausgiebiges Putzverhalten gezeigt.

N ~=

J
A

A B

Abb. 27. Fiederhaar von Andrena bicolor (A) und Lasioglossum lineare (B) aus dem Flocculus- bzw. Femur-Bereich
mit Pulsatilla-Pollenkorn.

Hiéufig kann man beobachten, daB L. lineare-Arbeiterinnen, die gerade an einer Bliite Pollen
gesammelt haben, auf einem Perigonblatt oder einem Laubblatt sitzend, Pollen, den sie am Kérper
haben, abkdmmen, so daf sich direkt unter ihrem Kérper ein Pollenhiufchen bildet. Plotzlich
fliegen sie auf und ohne, daB man es bemerkt, haben sie das Pollenhiufchen wieder aufgenommen.
Eine Analyse in der Morphologie und Anordnung der Fiederhaare am Femur gibt eine Erklarung.
Bei L. lineare-Arbeiterinnen befinden sich an Coxa, Trochanter und besonders Femur lange,
gefiederte Haare. Die auf der Vorderseite des Femurs inserierenden Haare kriimmen sich nach
hinten, die auf der Hinterseite entspringenden entsprechend nach vorne, so daB ein von
Fiederhaaren umschlossener Hohlraum entsteht (Photo 4). Die Aufnahme des Pollenhiufchens
geschieht dadurch, daB diese Fiederhaare des Femurs auf das Pollenhéufchen aufgedriickt werden,
sich dadurch auseinanderbiegen und den Pollen in den Hohlraum einschlieBen. Somit kann der
gesammelte Pollen in einer giinstigen Transportlage in das Nest eingetragen werden. Dies geschieht
jedoch wohl erst, nachdem mehrere Bliiten aufgesucht wurden.

Fiederhaare von A. bicolor (Flocculus) und L. lineare (Bereich des Femur) unterscheiden sich in ihrer
Morphologie (Abb. 27). Sie sind bei A. bicolor etwa 0,9 mm lang, allseits gefiedert, mit einer Linge 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. lineare sind kiirzer (0,54 mm), nur einseitig
gefiedert, mit einer Lange der Fiederchen von 0,21 mm an der Basis und 0,16 mm im oberen Bereich (Photo 5). Sie
sind somit um iiber das 2fache linger als die von A. bicolor. Die Abstinde zwischen den Fiederchen betragen an der
Basis 0,05 mm, im oberen Bereich 0,04 mm. KUGLER (1940) beschreibt ein dhnlich 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: TH. ESCHE).

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

Femur des 3. Beinpaares von L. minutum. Sowohl bei L. lineare als auch bei A. bicolor sind die Fiederchen am Ende
gekniet. Im Vergleich hat der Pollen von Pulsatilla vulgaris eine durchschnittliche Lange von 0,042 mm und Breite
von 0,035 mm (Photo 5).
— Aggressives zwischenartliches Verhalten an der Bliite

Mehrfach wurden Angriffe von L. lineare-Arbeiterinnen, die sich entweder bereits auf einer
Bliite oder deren nidheren Umgebung befanden, auf A. bicolor-Minnchen beobachtet. Hierbei
stiirzt sich die nur halb so groe Arbeiterin im Flug auf das A. bicolor-Ménnchen und ,,boxt“ es
dadurch weg. Das fliehende Ménnchen wird noch eine kurze Wegstrecke verfolgt, dann kehrt die
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Arbeiterin wieder auf die Bliite zuriick. Ob auch A. bicolor-Weibchen erfolgreich von L. lineare-
Arbeiterinnen vertrieben werden konnen, bleibt offen. Ein solcher Fall konnte nie beobachtet
werden. Uber ein dhnliches zwischenartliches aggressives Verhalten (,.knocking*) von Bienen an
Bliiten berichten auch LINSLEY & CAzIER (1972). Im Unterschied zu den Beobachtungen an
L. lineareund A. bicolor war bei dem dort erwihnten Beispiel — wie in der Regel ja auch zu erwarten
ist — die kleinere Art der ,,Verlierer*.

12. Bestiubung

Im Durchschnitt wurde eine Bliite innerhalb ihrer gesamten Bliihzeit von insgesamt 20 apoiden
Hymenopteren besucht (X = 20,5 + 17,0; n = 24), darunter von 17 L. lineare-Arbeiterinnen
(x = 16,5 = 15,0; n = 24) und 3 A. bicolor-Minnchen bzw. Weibchen (x = 3,0 + 2,9; n = 24;
Tab. 6). Je friiher eine Bliite innerhalb der Population erscheint, desto ilter wird sie, und eine um so
grofere Anzahl Bienen besuchen sie (Abb. 28).

Im Durchschnitt wurden die ersten Narben einer Einzelbliite am 4. d nach dem Aufbliihen
bestdubt (X =4,0 £ 1,6; n=29). Bis dahin hatten in der Regel 5 Besuche von L. lineare-

Tabelle 6. Bliitenbesucher, Bliitenbesucherhéufigkeit und Fruchtansatz (Samenanlagen befruchtet und nicht befruch-
tet) der 1985 im Untersuchungsgebiet ,,Scheibenbuck* (Kaiserstuhl) beobachteten Bliiten (n = 26); vgl. auch Abb. 4.

INDNR.[BLUTE | SAMENANLAGEN ANZAHL]LAS/0GL[ANDRE [UBRIGE [DIPTERA
L [BEFRUCHTET (% ) JUNBEFR BLUTBES|L/NEAREBICOLORHYMENO.
1 a [ 9 91 (100%) | / | 68 | 58 | 9 1 2
b [ 75 | 75 (100%) [ / [ 48 | &1 | 1 2
¢ |83 | 83(100% | / | 58 | 50 | 8 6
3 [ a |59 | &7 (80% | 12 | 31 | 17 | 3 1 2
b | 67 | 39 (58%) | 28 | 22 | 17 | 4 1 1
¢ | 66 9 (W% | 57 | 13 | 12 | 1 1
d [ 67 | 58 (87% | 9 | 7
L | a | 6 51 (T4%) | 18 | 9
b [ 95 | 79 (®3%| 16 | 19 | 8 | 11 1
5 a [102 | 45 (4b%)| ST | 22 | 22 1
b 1103 | 32 G1% | 11 | 11 | 1
c | 6h | 13 (20%)] 51 3 1 1 1
6 | a [ 86 | 86 (100%)] / 9 6 | 2 | 1
b | 93 | 89 (96%) | & 5 2
7 [ o [ 61 [ 33 (% | 28 | % | 12 | 2
b | 6 50 (82%)[ 18 | 17 1 1
8 | a [106 | 101 (95%)| 5 [ 37 | 33 | &
b | 100 | 85 (85%)| 15 [ 21 | 19 | 2
9 | a [ 57 [ s7uoow| ~ [ 19 [ [ 1|1
b | 7 7 (100%)| / | 17 | 12 | 3 | 1
10 [ o [ 126 | 104 (8% 20 | 21 | 17 3 |1
1 74 |55 (13%)[ 19 | 9 5 4
12 | b [ 100 | 2% (4% | 76 | 7 5 2
¢ | 90 | 23 (6% 67 | 3 1 T [ 1
% | o [107 | 94 (88%)| 13 | 7
b [106 | 99 5% [ 5 | 7

* NUR APOIDE HYMENOPTEREN
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Abb. 28. Korrelation zwischen Bliihbeginn und Anzahl der Bliitenbesuche apoider Hymenopteren einzelner Bliiten

(y=52,2—4,53 x, s2=129,6, p<0,01; n=24). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl der sich gleich
verhaltenden Bliiten an.
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Abb. 29. Korrelation zwischen Blithbeginn und Zeitpunkt, an welchem die Bliiten bestiubt waren (y =5,3—0,16 x,
s2=2,17, p<0,05;n=29). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die Anzahl der sich gleich verhaltenden Bliiten an.

Arbeiterinnen (X = 5,3 = 5,7;n = 19) und 1 Bliitenbesuch von A. bicolor (x = 0,9%+ 1,4;n = 19)
stattgefunden. Der Zeitpunkt der Bestdubung hiingt vom Bliihzeitbeginn der Einzelbliite, dem
Witterungsverlauf und damit gleichzeitig auch von der Bliitenbesucher-Aktivitét ab: Friih erschei-
nende Bliiten besaBen einen signifikant spiteren Bestdubungszeitpunkt der ersten Narben als spit
innerhalb der Population erscheinende Bliiten (Abb. 29).

Eine signifikante Korrelation zwischen dem Zeitpunkt des Aufbliihens und der Anzahl der
Bliitenbesuche bis zum Zeitpunkt der ersten bestdubten Narben besteht nicht (y = 0,27 + 0,89x,
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Abb. 30. Der Zeitpunkt des ZusammenschlieBens der Styli (gemessen vom Bliihbeginn der Bliite) in Korrelation zum
Zeitpunkt der Bestaubung (y=3,2+0,81 x, s>=1,90, p<0,01; n=23). Eine Zahl neben einem MeBpunkt gibt die
Anzahl der sich gleich verhaltenden Bliiten an.

Abb. 31. Der Zeitpunkt des Welkens des obersten Staubblattkreises (gemessen vom Blithbeginn der Bliite) in
Korrelation zum Zeitpunkt der Bestéubung (y=6,2+0,66 x, s2=3,70, p<0,05; n=23). Eine Zahl neben einem
MeRpunkt gibt die Anzahl sich gleich verhaltender Bliiten an.

s2=40,5r= 0,3575;n = 19). Bliiten, die friih innerhalb der Populationsentwicklung erscheinen,
haben, obwohl sie einen signifikant spiteren Bestidubungszeitpunkt besitzen, nicht mehr Bliitenbe-
suche bis dahin, als solche, die erst spit aufblithen. Hier spiegelt sich die geringe Bliitenbesucher-
Aktivitit zu Beginn der Entwicklung der Kiichenschellen-Population wider. Die zuniichst geringe
Anzahl an Besuchen einzelner friihblithender Bliiten beruht im wesentlichen auch auf den kurzen
Zeiten giinstiger Tagestemperaturen fiir bliitenbesuchende Insekten. Wihrend einer durchschnittli-
chen Gesamtblithdauer der Population von 32d (Durchschnittswerte aus 3 Jahren) waren an nur
etwa der Hilfte (15 d) Temperaturen iiber 12 °C, an einem Drittel (9 d) Temperaturen iiber 15 °C
und an nur einem bzw. 2 d Temperaturen iiber 20 °C erreicht worden.

2—-3d nach erfolgreicher Bestdubung, wobei die Pollenkorner, die in die Narbe bereits
Pollenschliuche gebildet haben, durch die braunliche Farbe ihrer Exine auffallen (s. auch BRAUNER
& BUKATSCH 1964), schlieBen sich die zunichst auseinandergespreizten Griffel zusammen
(x=2,5% 1,6; n = 23). Danach kénnen die Narben nicht mehr mit Pollen belegt werden. Bis zu
diesem  Zeitpunkt besuchten durchschnittlich 15 apoide Hymenopteren eine Bliite
(X = 14,7 £ 15,1; n = 20) und konnten Pollen an die Narben bringen. Dabei handelte es sich um
durchschnittlich 13 Arbeiterinnen von L. lineare (x = 12,8 + 13,4; n = 20) und 2 A. bicolor-
Individuen (X = 1,9+ 2,2; n = 18). In der Regel wird bei den meisten Narben mehr Pollen
abgelegt als fiir die Befruchtung der einen Samenanlage notwendig ist.

Eine signifikante Korrelation besteht zwischen dem Bestdubungszeitpunkt und dem Zusam-
menschluB der Griffel (Abb. 30) und zwischen dem Bestiubungszeitpunkt und dem Abwinkeln des
obersten Staubblattkreises (Abb. 31). Nun ist erstaunlich, daB das Zusammenlegen der Griffel und
auch das Abwinkeln des obersten Staubblattkreises, nicht wie zu erwarten gewesen wiire, bei spiter
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Abb. 32. Korrelation zwischen Bliihbeginn und Anzahl der Bliitenbesuche apoider Hymenopteren einzelner Bliiten
bis zum Zusammenschluff der Styli (y=53,2—6,22 x, s2=289,01, p<0,01; n=20). Eine Zahl neben einem
MeBpunkt gibt die Anzahl der sich gleich verhaltenden Bliiten an.
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Abb. 33. Die einzelnen Bliiten und die Anzahl leerer Antheren zum Zeitpunkt der Bestdubung.

blithenden Pflanzen — analog vielen anderen Erscheinungen — friiher erfolgt, sondern signifikant
zu einem spiteren Zeitpunkt. Wenn es sich hierbei um einen Vorgang handelt, der mit einer
erfolgreichen Bestdubung moglichst vieler Narben korreliert, dann werden zwar spit erscheinende
Bliiten zu einem fritheren Zeitpunkt bestiubt, jedoch erfolgt eine quantitative Polleniibertragung,
die ein Zusammenlegen der Griffel bewirkt, erst innerhalb einer groferen Zeitspanne. Die Anzahl
gegliickter Befruchtungen ist zwar iiber die gesamte Bliihzeit der Population gleich, und Bliiten, die
friih erscheinen, haben keinen groBeren Fruchtansatz als die, die spit aufblithen (s. u.), dennoch
deuten diese Zusammenhénge darauf hin, daf die Bestdubungseffektivitit zu einem friihen
Zeitpunkt wahrscheinlich giinstiger ist. Zum einen werden die Bliiten &lter, zum anderen sind zu
einem frithen Zeitpunkt besonders die Arbeiterinnen von L. lineare aktiv. Zu einem spiteren
Zeitpunkt macht sich einerseits die Zunahme synchron blithender Kiichenschellen, andererseits
aber auch die Wirkung anderer um den gleichen Bestduberkreis konkurrierender Pflanzenarten
bemerkbar. In diesen Zusammenhang weist auch das folgende Ergebnis: Bis zum Zeitpunkt des
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Zusammenschlusses der Griffel hat eine Bliite, die friih erscheint, signifikant mehr Besucher als
eine spit aufbliihende (Abb. 32). Keine signifikante Korrelation lieB sich zwischen Bestdubungs-
zeitpunkt und Anzahl leerer Antheren (y = 6,4 + 2x, s% = 404,4, r = 0,3420; n = 29) finden.
Zum Zeitpunkt der Bestiubung waren im Durchschnitt erst 22 Antheren (15,5%) leer
(X =21,7%25,4; n=29). Eine Verteilung der Anzahl leerer Antheren zum Zeitpunkt der
Bestdubung, dokumentiert an 21 Bliiten, zeigt die Abb. 33. Ahnlich wie ZIMMERMANN (1935)
erwihnt, fanden sich in der untersuchten Population auch bestéubte Narben bei Bliiten, die noch alle
Antheren geschlossen hatten.

Im Durchschnitt welkte eine Bliite 1985 etwa 8 d nach der Bestiubung (X = 8,2 £ 2,1;n = 27)
bzw. 5 Tage nach ZusammenschluB der Styli (X = 5,4 £ 1,3; n = 25).

13. Fruchtansatz

Von 26 der 30 im Jahr 1985 untersuchten Bliiten wurde der Fruchtansatz ermittelt (Tab. 6).
Wihrend es nach einer erfolgreichen Befruchtung zu einer deutlichen postfloralen Verldngerung
der Griffel kommt (im Durchschnitt 3—4 ¢cm; Minimum: 2,9 cm, Maximum: 5,0 cm), behalten sie
bei ausbleibender Befruchtung etwa die Linge bei, die sie wihrend des Bliihstadiums vor der
Bestidubung besitzen (0,7—1,2 cm) (Photo 6). WELLS & BARLING (1971) geben eine Linge von
3,0—3,6 cm, MULLER-SCHNEIDER (1986) von 3—6 cm an.

WELLS & BARLING (1971), die Bliiten von einer Bestdubung geschiitzt hatten, konnten keine
Ausbildung von Samen feststellen. KERNER (1891) gibt eine ausfiihrliche Beschreibung von
Autogamie bei Pulsatilla und auch die Versuche von ZIMMERMANN (1935) zeigen, daB eine
Selbstbestiaubung, die kiinstlich hervorgerufen wurde, zu einem Fruchtansatz fiihren kann.
ZIMMERMANN (1952) erwiihnt, daB aber auch unter natiirlichen Bedingungen, wenn eine Fremdbe-
stdubung ausgeblieben ist, eine spontane Selbstbestiubung stattfinden kann. Gleiches erwihnt auch
KNUTH (1894). Dabei sollen die sich erst spit 6ffnenden, den Narben nichstbenachbarten Antheren
beteiligt sein.

Eine Autogamie findet bei den Vertretern der untersuchten Population nicht statt. Mit Gaze im
Untersuchungsgebiet abgedeckte Bliiten (n = 11) erbrachten in keinem einzigen Fall einen
Fruchtansatz. Eine Uberpriifung auf Selbst-Kompatibilitit ergab folgendes Ergebnis: 8 handbe-
stdubte und dann durch Gaze von einem Besuch durch Insekten abgeschirmte Bliiten, die im
Durchschnitt 104 (x = 103,8 + 24) Samenanlagen/Bliite ausbildeten, hatten zu 20%
(X = 20,1 * 21,6) befruchtete Samenanlagen; 3 dieser 8 Bliiten liberhaupt keine. Auch fillt auf,
daB die Diasporen nur eine geringere Verlidngerung der Griffel (um 3 cm) aufwiesen (Photo 6).

Zusammenfassend 148t sich feststellen, daB die Bliiten in einem gewissen Umfang zwar selbst-
kompatibel sind, aber allein die raumliche Trennung von Staubblittern und Narben, die dariiber
hinaus auch in einer den Antheren entgegengesetzten Richtung hin orientiert sind (Abb. 17), eine
Selbstbestdubung verhindern. Hinzu kommt die Erscheinung, daB bereits vor der Offnung der
ersten Staubblitter Fremdpollen auf den Narben keimen kann, der das Zusammenlegen der Styli
induziert und dadurch einer noch folgenden méglichen Selbstbestdubung entgegenwirkt. Dennoch
kann es in Einzelféllen wohl dazu kommien, daB Bliitenbesucher Pollen derselben Bliite auf die
Narbe der noch auseinandergespreizten Styli iibertragen, wenn in einem frithen Stadium der
Anthese eine Fremdbestiubung unterblieben ist.

Da bereits abgedeckte Bliiten iiberhaupt keinen Fruchtansatz erbrachten, war auch Agamospermie auszuschlie-
Ben. So wurde auf eine vollige Entnahme der Staubblitter bei den Versuchen mit abgedeckten Bliiten verzichtet.

Die untersuchten Bliiten hatten 1985 im Durchschnitt 61 (72%) Samen gebildet
(X = 61,3 + 28,7; n = 26). 6 Bliiten besaBen nur befruchtete Samenanlagen, 13 Bliiten zu 75 %
und 6 weitere unter 50 % (Tab. 6). So wurden im Durchschnitt pro Bliite 73 % aller Samenanlagen
befruchtet, ein hoher Wert, wenn man die friihe Bliihzeit der Art mit beriicksichtigt und die zu dieser
Zeit begrenzte Anzahl verfiigbarer Bestiuber.
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Photo 6. a) Fruchtstand von P. vulgaris. Alle Samenanlagen wurden befruchtet, die Styli verlangerten sich postfloral
und erreichten nach wenigen Wochen eine Liange von durchschnittlich 4cm. b) Samenanlagen unbefruchtet. Die
Stylus-Lénge betrégt im Durchschnitt 0,6—1,2cm. ¢) Fruchtstand mit nur einigen wenigen, nur auf einen peripheren
Bereich beschrankten, befruchteten Samenanlagen. Die Styli der Samen haben sich postfloral auf ca. 3—3,5cm
verldngert. d) Samenanlagen unbefruchtet.

Der Fruchtansatz kann einerseits von der Verfiigbarkeit bestimmter abiotischer Ressourcen, wie z. B. Nihrstoffe,
Wasser, Licht u. a., begrenzt sein (BAwWA 1980; LEE & Bazzaz 1982), andererseits durch den von seiten der
Bestiuber begrenzten Pollenflu (BiERZYCHUDEK 1981). Auch wenn keine detaillierten Untersuchungen iiber den
EinfluB bestimmter abiotischer Faktoren auf den Fruchtansatz bei der Kiichenschelle vorliegen, ist als sicher
anzunehmen, daB den Bestiubern hier die groBere Bedeutung zukommt. So fiihren auch SCHEMSKE et al. (1978),
Macior (1975, 1978) und LEE & BAzzAz (1982) den geringeren Fruchtansatz von im zeitigen Friihjahr bliihenden
obligat allogamen Pflanzenarten auf die zu dieser Zeit noch in geringer Zahl fliegenden Bestiuber und den zu dieser
Zeit stark wechselnden Witterungsbedingungen zuriick.

22 Flora, Bd. 181, 5-6
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Es stellt sich die Frage, ob die Menge des Fruchtansatzes einer Einzelbliite von Pulsatilla
vulgaris mit dem Bliihzeitbeginn korreliert (1) und mit der Anzahl der Besuche von apoiden
Hymenopteren (2); dies soll im folgenden diskutiert werden.

Zu 1): Sowohl zwischen dem Zeitpunkt des Blithbeginns (a) als auch dem der Bestdubung (b)
existiert keine signifikante Korrelation mit dem prozentualen Anteil des Fruchtansatzes einer
Einzelbliite (a: y=63,9 —1,14x, s>=607,6, r=0,1882; n=28; b: y = 87,5 —2,69%,
s = 583,8, r = 0,3230; n = 24). Dieses Ergebnis zeigt, daB die Kiichenschellen-Population des
Untersuchungsgebietes in ihrer Bliihphidnologie zumindest in dem untersuchten Jahr gut an den
vorhandenen Bestiuberkreis zeitlich angepaft ist, denn bei allen Bliiten war unabhiingig von der
Zeit ihres Blithbeginns ein hoher Fruchansatz gewihrleistet.

Wenn die Bliihzeit auf den Zeitpunkt maximaler Bestdubungsrate und hochsten Fruchtansatzes adaptiert ist,
miissen diejenigen Individuen, die im Bliithmaximum blithen, den groSten Fruchtansatz besitzen. Ist dies nicht der
Fall, und der Fruchtansatz iiber die gesamte Bliihzeit der Population gleich hoch, wie das Beispiel der untersuchten
Kiichenschellen-Population zeigt, so ist eine weitgehend gleichmaBige Synchronisation erreicht. Wenn friih und spat
blithende Pflanzen einen reduzierten Fruchtansatz zeigen wiirden, wire eine die Bliihzeit stabilisierende Selektion zu
vermuten; dies ist bei der untersuchten Kiichenschellen-Population nicht der Fall (s. dazu auch PRIMACK 1980).

Zu 2): Der prozentuale Anteil des Fruchtansatzes korreliert mit der Anzahl der Besuche apoider
Hymenopteren. Dies gilt sowohl unter Beriicksichtigung der gesamten Bliitenbesucherzahl als auch
fiir die Anzahl der Besuche, die bis zum Zeitpunkt des Zusammenschlusses der Styli stattgefunden
haben (Abb. 34, 35). Nur letzterer Fall sei im folgenden niher analysiert, da Besucher, die erst nach
GriffelschluB die Bliiten befliegen, kaum mehr eine Bedeutung als Bestiuber haben und damit den
Fruchtansatz nicht mehr beeinflussen konnen.

Tabelle 7. Korrelation zwischen der Anzahl der Bliitenbesuche (insgesamt und bis zum Zusammenschluf der Styli)
einer Bliite durch Lasioglossum lineare und Andrena bicolor und ihrem Fruchtansatz.

KORRELATION:
ANZAHL BLUTENBESUCHE : FRUCHTANSATZ

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

-ANDRENA BICOLOR: y= 58,05 +4,52x; r=0,5261; s2= 441,4; p<005, n=21

KORRELATION:
ANZAHL BLUTENBESUCHE BIS ZUSAMMENSCHLUSS STYLI: FRUCHTANSATZ

—LASIOGLOSSUM LINEARE : y=63,48+0,86x; r=0,5774; s2=283,0;, p<0,01;, n=19
-~ ANDRENA BICOLOR : " y=59,10+ 6,52x; r=0,7642; s?=150,7, p<0,01, n=13

In einem Bereich von 2—15 Bliitenbesuchen variiert die Rate des Fruchtansatzes stark. Zwar
konnen bereits 4 Bliitenbesuche einen 100%igen Fruchtansatz bewirken, dennoch gab es auch
ebenso viele Fille, bei denen 6—9 Bliitenbesuche zu einem 15—25%igen Fruchtansatz fiihrten. Bei
nur wenigen Besuchen ist die Wahrscheinlichkeit gro3, da3 die einzelnen Bienen auch wenig Pollen
ibertragen. Mit zunehmender Anzahl von Besuchern wichst die Chance, daf3 unter ihnen besonders
gut ,,beladene” Individuen die Bliite befliegen. Auch fithren wenige Besucher nur zu geringen
Bewegungsaktivititen im Bliitenbereich, wobei nicht immer eine ausgiebige Beriithrung der Narben
erreicht wird. Ab 20 Besuche ist ein iiber 90%iger Fruchtansatz mit Sicherheit immer gewéhrleistet.
Auch bei einer Differenzierung nach den beiden haufigsten Bestdubern, L. lineare und A. bicolor,
lassen sich fiir beide getrennt die gleichen Korrelationen feststellen. Mit einer zunehmenden Anzahl
der Besuche einer Art nimmt der Fruchtansatz signifikant zu (Tab. 7).
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Abb. 34. Korrelation zwischen der Anzahl von Bliitenbesuchen apoider Hymenopteren/Bliite und dem Fruchtansatz
(in %) (y=53,6+0.87 x, s?=425,8, p<0,01; n=24).
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Abb. 35. Korrelation zwischen der Anzahl von Bliitenbesuchen apoider Hymenopteren/Bliite bis zum Zeitpunkt des
Zusammenschlusses der Styli und dem Fruchtansatz (in %) (y =65,7+0,72 x, s*=308,4, p<0,01; n=20).

Die Beobachtung von WELLS & BARLING (1971), daB sich im Zentrum des Gynoeceums hiufig keine Samen
befinden, kann bestitigt werden. Ein Grund liegt im Bliitenbesuchsverhalten der Kleinbienen. Da sie mit ihren
Hinterbeinen bevorzugt den duferen Bereich der Narbengarbe berithren und dort auch mehr Pollen ablegen, ist an
dieser Stelle der Fruchtansatz groBer. Dasselbe Phinomen konnte auch an mehreren Bliiten von Potentilla
tabernaemontani im Untersuchungsgebiet beobachtet werden.

Die einzelnen Bliiten unterscheiden sich deutlich in ihrem Fruchtansatz (Tab. 6). Folgende
Faktoren wirken sich positiv auf den Fruchtansatz aus:
a) glinstige Witterungsbedingungen Mitte Mirz;
b) Anwesenheit bestimmter Bestiuber;
c) groBe Abundanz der Bestiuber

d) eine bestimmte PopulationsgroBe von Pulsatilla vulgaris und eine kleinraumige Verteilung der
einzelnen Populationen.

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

22%
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Wihrend 1985 durchschnittlich frithjahrliche Witterungsbedingungen zu einem Fruchtansatz von
73 % fiihrten, lag er 1986, wo das Frithjahr besonders kalt und regnerisch war, nur bei 48 %.
Dennoch war der Fruchtansatz auch in diesem extrem ungiinstigen Jahr 1986 recht hoch, was darauf
schlieBen 14Bt, daB die im Untersuchungsgebiet vorhandene Kiichenschellen-Population und der
dort vorkommende Bestduberkreis ein gut aufeinander abgestimmtes System bilden.

Zu b) und c): Die Bestiubung der Kiichenschelle wird im Untersuchungsgebiet , Kaiserstuhl* durch
Lasioglossum lineare gewihrleistet. Folgende Eigenschaften des Bestdubers wirken sich positiv auf
eine hohe Bestdubungsrate und auf einen grofen Fruchtansatz aus:

Synchronisation der Populationsentwicklung von L. lineare mit der Bliihzeit von P. vulgaris;
groBe Individuendichte des Bestdubers beruhend auf seiner sozialen Lebensweise;

hohe Blumenstetigkeit von L. lineare bedingt durch das noch geringe iibrige Pflanzenangebot;
Nistplatze fiir den Bestduber in umittelbarer Umgebung;

durch die groBe Ortstreue von im Boden nistenden apoiden Hymenopteren (Nistplitze werden
liber viele Jahrzehnte beibehalten) eine iiber eine lange Zeit hin gewihrleistete Prisenz eines
zuverldssigen Bestdubers;

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

Zu d): Die Kiichenschellen-Population muf} eine bestimmte Groe besitzen, um als ausreichender
Pollenlieferant zur frithen Jahreszeit dienen zu konnen. Dariiber hinaus darf sie jedoch auch nicht zu
groB} sein, da sonst die Bestduber limitiert sein kénnen und nicht alle Bliiten bestiubt werden. An
Standorten der Naturlandschaft, z. B. in der Steppenheide, kommen aufgrund der dort vorhande-
nen, kleinrdumig wechselnden Standortsfaktoren groe Populationen nicht vor; kleinere Populatio-
nen und nicht allzu groe Abstinde voneinander sind die Regel. Eine andere Situation ist unter
bestimmten Voraussetzungen an Standorten der Kulturlandschaft gegeben, z. B. am ,,Strangen-
berg“ bei Westhalten (Elsa), wo Tausende von Bliiten vorhanden sind. Hier haben anthropo-
zoogene Faktoren, wie etwa die Beweidung solcher Fliachen, eine besonders hohe Pflanzendichte
gefordert.

Da der Flugradius von L. lineare nicht allzu groB ist, er diirfte im Untersuchungsgebiet 50 m um
die Nistplitze kaum iiberschreiten, kann man davon ausgehen, daB die von den Arbeiterinnen
besuchte Kiichenschellen-Population die einzige ist, die sie im Gebiet in Nistnihe aufsuchen
konnen. Dies bedeutet, daB hier eine Polleniibertragung nur innerhalb dieser Population stattfindet.
An Standorten der Naturlandschaft ist eine Ubertragung von Pollen zwischen Populationen
moglich, jedoch auch dort schrinkt der geringe Flugradius der Bestéuber eine weitrdumige
Polleniibertragung ein.

Untersuchungen von BEATTIE (1976) an Viola-Arten und PRICE & WASER (1979) an Delphinium nelsonii ergaben,
daB der Pollenaustausch von Bliiten nur iiber sehr kurze Distanzen stattfindet, in der Regel weniger als 10 m. WASER &
PRICE (1983) und SCHEMSKE & PAUTLER (1984) konnten zeigen, daB ein bestimmter rdumlicher Abstand zwischen
Pollen-Donator und Akzeptor existieren muBl, um einerseits einen groftmoglichen Fruchtansatz, andererseits eine
besonders hohe , fitness* der Nachkommen zu erreichen. Auf die Bedeutung eines bestimmten raumliche Abstandes,
der in der Regel auch immer gleichzeitig ein ,,genetischer Abstand* darstellt, weisen LEVIN (1981) und BANYARD &
JAMES (1979) hin. Aber auch innerhalb einer Population konnen hiufig nur bestimmte Pollenempfinger einen
maximalen Fruchtansatz erreichen (GABRIEL 1967). Analoge Untersuchungen an der Kiichenschelle stehen noch aus.

S R

14. Zur Bestiubungsstrategie unter besonderer Beriicksichtigung
bliihphinologischer und populationsbiologisch-bliitenokologischer Gesichtspunkte

Im folgenden sollen die Besonderheiten der Blithphanologie von Pulsatilla vulgaris als einer
frithblithenden Art mit hohen Risiken der Bestdubung unter populationsbiologisch-bliitenokologi-
schen Gesichtspunkten diskutiert werden. Folgende Merkmale kennzeichnen die Blithphénologie
dieser Art (s. Kap. 4):

1. die sehr friihe Bliihzeit;
2. die starke Witterungsabhangigkeit im Bliihbeginn der Population;
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3. die Bedeutung der 12°C-Temperaturgrenze bei der Knospendffnung;

die Staffelung der Zeitpunkte der Offnung der einzelnen Knospen, in der Mehrzahl auch bei
solchen derselben Pflanze; .

die langere Bliihdauer friih erscheinender, die kiirzere spit erscheinender Bliiten;

die kurze Bliihzeit der Gesamtpopulation;

die annihernd symmetrische Form der Phénologiekurve;

. die jahrliche Variation in der Bliitenzahl.

Zu 1): die sehr frithe Bliihzeit

Innerhalb des untersuchten Halbtrockenrasens ist Pulsatilla vulgaris mit -Abstand die erste
blithende entomogame Art (KRATOCHWIL 1984). Auch in der unmittelbaren Umgebung blithen zur
selben Zeit nur wenige Arten, z. B. Tussilago farfara, Stellaria media, Veronica persica. Erst wenn
das Bliihmaximum der Kiichenschelle bereits iiberschritten ist, beginnen Salix caprea in der Nihe
am Rand einer Rebflur, im Halbtrockenrasen Potentilla tabernaemontani oder im Saum Viola hirta
mit der Bliite. Es gibt 2 Denkmodelle, wie es zu diesem friihen Bliihtermin bei P. vulgaris
gekommen sein konnte:

a) Verlegen des Bliihzeitpunktes auf einen besonders frilhen Zeitpunkt im Jahr als selektiver
ProzeB zur Konkurrenzverminderung bzw. -vermeidung um die Bestiuber anderer Pflanzenarten.

Zahlreiche Autoren (ROBERTSON 1895, 1924; BURKHILL 1897; LEVIN & ANDERSON 1970;
MosQUuIN 1971; HEINRICH & RAVEN 1972; HEITHAUS 1974; POJAR 1974; READER 1975b, u. a.)
vertreten die Ansicht, daB die Staffelung der Bliihzeiten von Pflanzenarten gleichen Blithsyndroms
dazu dient, die Konkurrenz um die Bestéuber unter ihnen méglichst gering zu halten. Ein solches
»Bliihzeit-Displacement* fiihrt einerseits zu einer Konzentration der Bliitenbesucher auf einzelne
oder wenige Pflanzenarten (,,exploitation competition“, ZIMMERMAN 1980), andererseits verringert
es den intraspezifischen Pollenverlust und die Wahrscheinlichkeit, daB heterospezifischer Pollen
auf die Narben gelangt (,,interference competition®, ZIMMERMAN 1980). Das Belegen der Narben
mit artfremdem Pollen kann die Pollenschlauchbildung arteigenen Pollens erschweren und zu einer
Verringerung des Fruchtansatzes fithren (LEVIN & ANDERSON 1970; WASER 1978; BROWN &
Kobpric-BrROWN 1979).

P. vulgaris entgeht durch ihren friihen Bliihtermin fast vollstindig der Konkurrenz anderer
entomophiler Pflanzenarten. Dennoch darf ein solcher Zeitpunkt im Friihjahr wegen noch geringer
Zahl zur Verfiigung stehender Bestduber nicht zu friih ,,gewahlt“ werden. In den gemiBigten
Breiten sind extreme Friihblither wie z. B. die nektarlose Hepatica americana, die bereits im Januar
Bliiten ausbilden kann, autogam (MOTTEN 1982).

b) der frithe Bliihzeitpunkt als ,,phylogenetisches Erbe* der stammesgeschichtlich dlteren Gebirgs-
sippen.

MOTTEN (1982) betont, daB fiir die Interpretation der Bliihzeit einer Art die Stammesgeschichte
der Gattung Beriicksichtigung finden muB. Ein Vergleich mit den Verhéltnissen bei den Pulsatilla-
Arten und deren phylogenetischer Verwandtschaft legt nahe, daB der friithe Bliihtermin von
P. vulgaris primar mit ihrer Abstammung von Gebirgssippen zusammenhéngt.

AICHELE & SCHWEGLER (1957) und SCHARFETTER (1953) weisen darauf hin, daB die Vorfahren der Gattung
Pulsatilla Gebirgspflanzen waren. Von den 5 Sektionen innerhalb der Gattung mit ihren etwa 30 Arten besitzen 3
Sektionen (Preonanthus, Preonanthopsis, lostemon) nur Gebirgsarten; zu ihnen gehoren auch die stammesgeschicht-
lich urspriinglichsten Vertreter. Auch die artenreiche Sektion Pulsatilla enthilt zahlreiche alpine Arten. Aufgrund der
kurzen Vegetationsperiode fillt die Bliihzeit dieser alpinen Arten auf die Monate Juni bis Juli. Die terminale
Bliitenknospe wird noch im selben Jahr gebildet und hat im Herbst bereits eine GroBe von etwa 2 cm; die Antheren und
Styli erreichen schon eine Linge von 1—2mm (HUuMMEL 1943). Wihrend des Winters ist die Knospe von
schuppenférmigen Bléttern umgeben. Nach der Schneeschmelze blithen die Pflanzen sofort, die Blattentwicklung
geschieht entweder wihrend oder nach dem Bliihen.

Die Anpassung der stammesgeschichlich dlteren Pulsatilla-Arten an Standorte der alpinen Stufe
konnte eine Priadaptation fiir einen Entwicklungsrhythmus gewesen sein, der ein Uberleben an
kontinentalen Trockenstandorten erméglichte, denn analog zu den Verhiltnissen im Gebirge ist
auch die Vegetationperiode im kontinentalen Bereich durch den kalten Winter und den heiBen

»
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Sommer auf eine nur kurze Zeitspanne in der ersten und zweiten Jahreshilfte eingeengt. Alle
Tieflandarten der Gattung Pulsatilla (im wesentlichen die Vertreter der Sektion Pulsatilla mit
Ausnahme der Untersektion Albanae; s. AICHELE & SCHWEGLER 1957), stammesgeschichtlich
Jingere Sippen, besiedeln ausschlieBlich Trockenstandorte und sind ausgesprochene Friihjahrs-
blither (Mérz, April). Thr Entwicklungsrhythmus entspricht dem der Gebirgssippen. Der friithe
Blihtermin, die kurze Entwicklungszeit, der Schutz der neuangelegten Knospen im Rhizom
ermdglicht es den Arten, in kontinentalen Trockengebieten auch der Sommerdiirre 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 Bliite entwickelt werden
(z. B. fiir P. grandis im Oktober; ROSENKRANZ 1954). Bei diesen sog. ,,Sommerbliiten han-
delt es sich um Bliiten von terminalen Knospen, die im Frithjahr gebildet wurden, aber nicht
bis zum nichsten Jahr iiberdauerten.

Modellartig kénnen die Versuche von MCMILLAN (1967) an Gramineen zeigen, daB ohne die Wirkung der
Selektion allein eine Verpflanzung von Vertretern eines Klons einer Art 2800 m NN auf 160 m NN zu einer bis
zu 10wochigen Vorverlagerung des Bliihtermins fithren kann.

Zu 2) und 3): die starke Witterungsabhéngigkeit im Bliihbeginn der Population und die Bedeu-
tung der 12°C-Temperaturgrenze bei der Knospendffnung

Der Einflu bestimmter Temperaturen und Temperatursummen auf den Blithbeginn von im
Frithjahr blihenden Pflanzenarten wird durch zahlreiche Untersuchungen belegt (z. B. LINDSEY
& NEWMAN 1956; Jackson 1966; Reader 1975a). SCHEMSKE et al. (1978), die 7 verschiedene
frithblithende: Wald-Pflanzenarten in Illinois (USA) beobachteten, geben das Blithmaximum
17-20d nach einer Stigigen Periode wirmerer Temperaturen an. Bei der Kiichenschelle
liegen die Zeitrdume kiirzer, was seinen Grund in den gegeniiber dem Waldinnenklima hohe-
ren Temperaturen an solchen Offenstandorten haben konnte.

Die an Waldstandorten vorkommende entomogame Claytonia virginica (Portulacaceae), die Ende Mirz bis
Anfang April in den 6stlichen USA und im siiddstlichen Kanada bliiht, besitzt mit 11 °C eine der Kiichenschelle
recht dhnliche Temperaturgrenze fiir die beginnende Knospenoffnung (SCHEMSKE 1977), bei Taraxacum liegt sie
nach JENNISKENS et al. (1984) an sonnigen Friihlingstagen zwischen 9 und 14°C.

Welche Griinde lassen sich anfithren, warum gerade die 12 °C-Temperaturgrenze bei
P. vulgaris als Ausloser zur Knospenoffnung und Bliitenentfaltung angesehen werden kann?
Bei Temperaturen unter 13—16°C ist die Aktivitit der apoiden Hymenopteren, die auch
Bestéuber von P. vulgaris sind, bereits wesentlich eingeschrinkt (LINSLEY 1958).

Die Temperaturgrenze liegt bei den im Friihjahr fliegenden Bienenarten bei 11—13°C, bei Dipteren z. T.
noch darunter (HAESELER 1972; SCHEMSKE et al. 1978). Ausnahmen treten z. B. bei einigen Hummelarten auf,
die noch bei 2—5 °C an Bliiten beobachtet werden konnten (REINIG 1970; HEINRICH & RAVEN 1972; HEINRICH
1975). In der Regel sammeln sie jedoch auch erst bei 10—13°C Pollen. Arten, die erst spater im Jahr
erscheinen, besitzen weitaus hohere Temperaturschwellen, ab welchen sie flugaktiv werden und Bliiten besuchen
konnen. Die von SCHEMSKE (1977) untersuchte Claytonia virginica, deren Bliiten sich erst offnen, wenn die
Temperaturgrenze von 11°C iiberschritten ist, wird in der Regel von der oligolectischen Sandbiene Andrena
eriginiae bestdubt, deren Temperaturschwelle fiir das Einsetzen groBerer Flugaktivitit um 13 °C liegt (SCHEMSKE
et al. 1978). )

Da Insekten auch sehr kurze Zeitspannen giinstiger Witterungsbedingungen nutzen kénnen,
miissen solche nicht iiber den gesamten Blithzeitraum der Population vorhanden sein. Dies
verdeutlicht auch das Ergebnis, da Temperaturen von iiber 12 °C an nur etwa der Hilfte aller
Tage (15d), solche iiber 15°C sogar an nur einem Drittel (9d) erreicht wurden. Diese
Temperaturen waren an jenen Tagen auch nur iiber kurze Zeitspannen vorhanden. Legt man
den Zeitraum zugrunde, an dem 1985 die erste und die letzte Bliite der Population bestiubt
wurden, so waren innerhalb dieser 13d wiahrend der Offnung der Bliiten von 9.00 bis
15.00 Uhr an insgesamt 23 h Temperaturen von iiber 12 °C, an 6,5 h Temperaturen iiber 15 °C
vorhanden. Zu einem Zeipunkt, an dem die Hélfte aller Bliiten der Population bereits bestiubt
war, standen den Bliitenbesuchern nur 8,5h mit Temperaturen iiber 12°C zur Verfiigung,
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Temperaturen iiber 15°C wurden in dieser Zeit iiberhaupt nicht iiberschritten. Im Falle der
Kiichenschelle liegt eine Synchronisation von Bliihzeit und Bliitenbesucher-Aktivitét nur dann vor,
wenn innerhalb der Gesamtbliihzeit der Population eine geniigend groBe Zeitspanne von Tempera-
turen iiber 12 °C vorhanden ist, die den Pflanzen eine Bestdubung (s. 0.) ermoglicht.

Zu 4): die Staffelung der Zeitpunkte der Offnung der einzelnen Knospen

Die Staffelung im Blithbeginn einzelner Bliiten belegt eine Intrapopulationsvariabilitit in der
Reaktion auf einen bestimmten Zeitgeber. Sehr wahrscheinlich unterscheiden sich die einzelnen
Bliiten in der Hohe bestimmter Warmesummen, die eine Bliitenoffnung induzieren. Bliiten, die sich
innerhalb der Population friih 6ffnen, blithen zunachst mit wenigen, dann mit vielen anderen Bliiten
synchron, Bliiten, die sich erst spit innerhalb der Populationentwicklung 6ffnen, nur synchron mit
anderen Bliiten. Dies ist nur deshalb moglich, da friih sich 6ffnende Bliiten élter werden als spit
erscheinende. Innerhalb der Population nimmt somit der Anteil synchron bliihender Bliiten im
Laufe der Zeit kontinuierlich zu. Er erreicht etwa im letzten Viertel der Gesamtentwicklung der
Population sein Maximum.

Uber die Frage, ob es fiir eine Pflanzenpopulation giinstiger ist, wenn die einzelnen Bliiten moglichst synchron
blithen oder eine zeitliche Staffelung vorhanden ist, liegen bisher nach der Literatur recht unterschiedliche Ergebnisse
vor: Wihrend AUGSPURGER (1980) an Hybanthus prunifolius (Violaceae) experimentell zeigen konnte, daB
synchrones Bliihen die Bliitenbesucher-Zahl erhoht und einen groBeren Fruchtansatz bewirkt, deuten die Ergebnisse
z. B. von ZIMMERMAN (1980) in die entgegengesetzte Richtung: je groBer die Bliitendichte von Polemonium
foliosissimum (Polemoniaceae), desto geringer die Bliitenbesucher-Zahl der Einzelblite 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 blithender
Pflanzen scheint dort selektiv begiinstigt zu sein, wo eine Umwelt mit einem hohen Reichtum von ,,opportunistischen‘
Bestdubern existiert (AUGSPURGER 1980), die dariiber hinaus auch ein groSeres Sammelgebiet benotigen. Ein
synchrones Bliihen erhoht dabei die Anzahl miteinander in Genaustausch tretender Individuen (AUGSPURGER 1981).
Eine zeitliche Staffelung der Bliihfolge der Einzelbliiten hingegen charakterisiert hiaufig eine Umwelt mit stirker an
die Pflanzenart angepaften und in der Regel spezialisierten Bestaubern mit einem oft auch kleinen Sammelgebiet. In
Tab. 8 sind bestimmte Vor- und Nachteile beider Strategien einander gegeniibergestellt.

Eine Staffelung der Bliihzeiten der Individuen einer Population hat fiir sie bestimmte
bestdubungsbiologische und genetische Konsequenzen. Sie kann dann von Vorteil sein, wenn eine
Bestdubung mit Unsicherheiten verbunden ist (RATHCKE & LACEY 1985). Durch eine Streuung der
Blithzeiten wird das Risiko einer nicht vollstindigen Synchronisation mit den Bestdubern
verringert. Asynchronie in den Blithzeiten der Pflanzen einer Population reduziert aber auch den
intraspezifischen Wettbewerb der pflanzlichen Individuen um die Bestduber (BAwa 1977) und
erreicht eine Konkurrenzverminderung der Narben der einzelnen Bliiten um die vorhandenen
Pollenmengen. Auch fordert die Asynchronie durch ein zeitlich limitiertes Pollen- und/oder
Nektarangebot den hiufigen Wechsel der Besucher zwischen den Bliiten (PRiMACK 1980). Da
jedoch immer nur wenige andere Bliiten vorhanden sind, ist die Panmixie innerhalb der Population
eingeschrénkt.

Da mit der zunehmenden bliihphinologischen Entwicklung der Kiichenschellen-Population
zum Ende hin eine grofere Anzahl unterschiedlicher Pollenspender zur Verfiigung steht, sollten
Bliiten, die zu einem spiteren Zeitpunkt erscheinen und reife Narben besitzen, auch eine groBere
Variabilitit von genetisch unterschiedlichem Pollen erhalten, als solche, die frith blithen. Die
Proterogynie wirkt bei spitblithenden Pflanzen diesem ProzeB entgegen. Bei Arten mit Proterogy-
nie, aber auch solchen mit Proterandrie, ist eine Staffelung der Bliihzeiten der Einzelpflanzen bzw.
Bliiten unbedingt notwendig, da ein synchrones Bliihen die Bestaubungswahrscheinlichkeit
herabsetzen wiirde. Der recht hohen genetischen Variabilitat der Nachkommen spat erscheinender
Bliiten steht eine geringe Variabilitat friih erscheinender Bliiten gegeniiber. Dies hat zur Folge, daf3
eine gerichtete Selektion auf friithbliihende Individuen durch die bereits geringe Variabilitdt des
Pollenflusses bei frithblithenden Individuen leichter moglich wird. Die Proterogynie verstérkt hier
diesen Prozef} noch. Je frither Bestduber fiir die Population zur Verfiigung stehen, desto schneller
reagiert die Population mit einer Forderung frithbliihender Nachkommen.
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Tabelle 8. Vor- und Nachteile von asynchronem und synchronem Bliihen von Einzelbliiten einer Population.

ASYNCHRONES Bliilhen der Einzelbliiten innerhalb einer Population

charakteristisch_fiir: - Pflanzenarten mit einem oft spezifischen Bliitenbesucher-Kreis;

- Pflanzenarten, deren Bliitenbesucher geringe Populationsgr&Ben
und kleine Fluggebiete haben.

Vorteile: - Streuung des Risikos einer ausbleibenden Best&ubung bei nicht voll-

stdndiger Synchronisation mit den Best&ubern;

- Konkurrenzverminderung der Narben um die zur Verfiigung stehenden
Pollenmengen;

Verteilung des Pollens auf zwar wenige, aber bliihph&#nologisch
unterschiedlich reagierende Bliiten;

hdufiger Wechsel der Bliitenbesucher durch ein stirker zeitlich
limitiertes Nahrungsangebot;

schnelle Férderung einzelner selektionsbevorzugter ph&nologischer
Reaktionstypen.

- Einschrénkung der Panmixie, da nur ein Teil der Population jeweils
in Bliite ist;

geringere genetische Variabilitdt der Nachkommen;

- geringere Attraktivitdt der Population fiir Bliitenbesucher, da immer
nur wenige Bliiten synchron vorhanden sind.

SYNCHRONES Blilhen der Einzelbliiten einer Population

charakteristisch_fiir: - Pflanzenarten mit einem unspezifischen Bliitenbesucher-Kreis;

Pflanzenarten, deren Bliitenbesucher h&here PopulationsgréB8en
und groBe Fluggebiete haben.

Vorteile: - hohes MaB an Panmixie m&glich;
hohe genetische Variabilitit der Nachkommen ;

hohe Bliitenbesucher-Attraktivit#t, da viele Bliiten synchron
vorhanden sind ("mass flowering").

Nachteile:

hdheres Bestiubungsrisiko;
—- Gesamt-Bliihzeit der Population kurz;

- h&heres Nahrungsangebot fiihrt hdufig nur zu einem kleinrdumigen
Wechsel der Bliitenbesucher von Bliite zu Bliite, dadurch Einschrédnkung
der Panmixie m&glich (Ausgleich in der Regel durch Verringerung des
Nektarangebotes) ;

= durch stabilisierende Selektion der phdnologischen Reaktionstypen nur
geringe Flexibilitdt, den Bliihzeitpunkt zu verindern.

Die genetische Variabilitit einzelner Pflanzen kann in bezug auf die Bliihzeit 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 frith- und spitbliihende Genotypen in einzelnen Populationen
nachgewiesen (WESTERMAN 1971; MCINTYRE & BEST 1975), wobei es sich bei den Nachkommen frithbliihender
Genotypen immer wieder um Friihblither, bei denen spitbliihender um Spit- und Friihblither handelte (BEST &
MCINTYRE 1972, nach Untersuchungen an Thlaspi arvense).

HuUMMEL (1943), der die Nachkommen von Kiichenschellen-Pflanzen blithphanologisch
untersuchte, konnte zeigen, daB im Mittel die Nachkommen einer Pflanze gleichzeitig wieder mit
dieser aufblithen. Dennoch gab es auch immer wieder Pflanzen, bei denen dies nicht der Fall war.
Nach den Ergebnissen von BEST & MCINTYRE (1972) (s. 0.) ist auch fiir P. vulgaris anzunehmen,
daB sich die Nachkommen friihbliihender Genotypen anders verhalten als die der spétbliithenden.
HUMMEL (1943) hat solche Zusammenhinge nicht beriicksichtigt.

Schwierig wird die Interpretation der Ergebnisse dann, wenn einzelne Individuen hinsichtlich ihres Bliihzeitpunk-
tes von Jahr zu Jahr so stark variieren, da8 sich auch die jéhrliche Staffelung der Blithtermine der einzelnen Pflanzen
immer wieder verandern. Die Mglichkeit einer sich unterschiedlich auswirkenden Temperaturmodifikation ist nach
den Experimenten von MCMILLAN & PAGEL (1958) mit zu beriicksichtigen: kiihle Temperaturen verlingerten die
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Knospenoffnung wirksamer bei spatbliihenden Klonen als bei friihblithenden (Untersuchungen an Symphoricarpus
occidentalis, Caprifoliaceae).

Ein und dieselbe Kiichenschellen-Pflanze kann nun dadurch, da8 sie frith und spét erscheinende
Bliiten ausbildet, 2 Strategien in sich vereinen:

1. Forderung frithbliihender Nachkommen,
2. Erhaltung hoher genetischer Variabilitit.

Eine Staffelung der Bliihzeiten ein und derselben Pflanze ist jedoch nur dann genetisch sinnvoll,
wenn Geitonogamie verhindert wird. Hierfiir sorgt im Falle der Kiichenschelle u. a. die Proterogy-
nie. Schwierig ist die Beantwortung der Frage, wie es moglich sein kann, da bei einem
Individuum, dessen Bliihzeit das Ergebnis selektiver Prozesse ist, innerhalb der gebildeten Bliiten
trotz gleicher genetischer Basis unterschiedliche Zeiten im Blithbeginn auftreten konnen. Denkbar
wire eine zusitzliche altersbedingte Variation, da mit dem Alter der Pflanze die Anzahl der
gebildeten Bliiten ebenfalls zunehmen kann. Eine Uberpriifung solcher méglichen Zusammen-
hénge steht noch aus. HUMMEL (1943) wies jedoch darauf hin, daB die terminale Knospe der
Kiichenschelle, die den Hauptspro abschlieSt, immer groBer ist als die Seitenknospen und
gegeniiber diesen frither aufbliiht.

Das Phénomen, daf Bliiten, die im Friihjahr friih innerhalb der Population erscheinen, eine
wesentlich ldngere Bliihdauer besitzen als spiter erscheinende, wird durch zahlreiche Untersuchun-
gen an anderen Friihjahrsbliihern belegt. Als Ursache sind die unterschiedlichen Temperaturen und
ihre verzogernde bzw. beschleunigende Wirkung auf die Anthese anzusehen (SCHEMSKE 1977;
Macior 1978; MOTTEN 1982, 1983). Wie stark temperaturabhéngig die Bliihdauer einzelner
Bliiten bzw. Bliitenstdnde ist, zeigen auch Experimente von JENNISKENS et al. (1984) an
Taraxacum.

In der Literatur werden zahlreiche Beispiele angefiihrt, wo bei einzelnen Pflanzenarten der
Zeitpunkt der Bestdubung die Bliihdauer der Einzelbliite beeinfluft (KERNER 1891; SCHEMSKE et
al. 1978; MOTTEN 1982; NiLssoN 1983; KAy et al. 1984). Im folgenden soll die Frage diskutiert
werden, warum Kiichenschellen-Bliiten, auch wenn sie bereits bestiaubt sind und keinen Pollen
mehr besitzen, nicht sofort welken. Erstaunlicherweise erhalten diese Bliiten auch héufig noch
Bliitenbesuche. Denkbar wire, daB solche Bliiten auf weitere Entfernungen noch eine wichtige
»~Anlockfunktion® besitzen. Diese Mainahme ist besonders fiir solche Arten sinvoll, die nur kleine
Populationen an den natiirlichen Standorten ausbilden oder wo durch die Staffelung im Blithbeginn
der Einzelbliiten die Zahl synchron vorkommender Bliiten reduziert ist. Es ist anzunehmen, da3
eine solche auch nach einer Bestaubung noch-anhaltende Anthese erst eine sekundér entstandene
Anpassung darstellt, der besonders unter den erwéhnten populationsbiologischen Gesichtspunkten
eine Bedeutung zukommt.

Zu 6): die kurze Bliihzeit der Gesamtpopulation

Die Blithdauer der Population einer Pflanzenart, aber auch die der Einzelbliite steht in direkter
Korrelation zu ihrer Bestaubungswahrscheinlichkeit. Je grofer diese ist, um so kiirzer fallt die
Blithdauer aus (KRaATOCHWIL 1984). Die Bestdubungswahrscheinlichkeit ist wiederum abhéngig
von der Anzahl und von der Qualitéit der zur Verfiigung stehenden Bestauber und der Anzahl der
zum selben Zeitpunkt blithenden Pflanzenarten gleichen oder dhnlichen Blithsyndroms. Je geringer
die Anzahl der um den gleichen Bliitenbesucher-Kreis konkurrierenden Pflanzenarten ist und je
spezifischer und haufiger die Bliitenbesucher einer Pflanzenart sind, desto kiirzer darf die
Bliihdauer einer Population sein. Die zur Blihzeit der Kiichenschelle fast vollig fehlende
Konkurrenz durch andere Pflanzenarten und ihr spezifischer Bliitenbesucher-Kreis ermoglichen
eine kurze Gesamtbliihdauer der Population. Einen Vergleich mit 71 anderen Pflanzenarten des
Untersuchungsgebietes zeigt Abb. 7.

Zu 7): die anndhernd symmetrische Form der Phénologiekurve
Die Form von Bliitenphanologie-Kurven kann unter gewissen Voraussetzungen die Wettbe-
werbssituation der betreffenden Pflanzenart um die Bestduber widerspiegeln (THOMSON 1980).
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Zahlreiche Phinologiekurven zeigen eine asymmetrische Form mit einem in der ersten Hilfte der
Phinophase liegenden Gipfel. Allein % der 70 im Untersuchungsgebiet bliihphinologisch erfaBten
Pflanzenarten besitzt einen solchen Kurvenverlauf (KRATOCHWIL 1984). Der Grund dieser
phénologischen Erscheinung wird darin gesehen, daB Pflanzenarten, die den Bestiuberkreis einer
in der Bliihzeit vorangegangenen Pflanzenart iibernehmen wollen, dies nur dann erreichen konnen,
wenn sie sofort eine hohe Bliitenzahl entwickeln (THOMSON 1980). Voraussetzung ist, daB sich die
Bliihzeiten beider Arten iiberlappen. Dies ist jedoch nur notwendig fiir Arten, die sich in Grenzen in
ihrer Bliitenmorphologie unterscheiden, nicht fiir solche, die ein vollig konvergentes Blithsyndrom
entwickelt haben (HEINRICH 1975). Fiir eine Art, die gleich zu Beginn des Jahres bliiht, ist diese
Situation nicht gegeben. Die Selektion stabilisiert auf einen weitgehend symmetrischen Verlauf in
der Bliitenentwicklung; dies belegen auch die Phénologie-Kurven von zeitig im Friihjahr blithenden
Waldpflanzen (SCHEMSKE et al. 1978).

Zu 8): die jahrliche Variation der Bliitenzahl

Ahnliche, z.T. betrichtliche jihrliche Schwankungen in der Bliitenzahl, wie sie bei der
untersuchten Kiichenschellen-Population, aber auch andernorts (WELLS & BARLING 1971) auftra-
ten, sind bei zahlreichen anderen Pflanzenarten ebenfalls hiufig beobachtet worden (z. B. TaAMM
1948, 1956, 1972a, b; SARUKHAN 1974; SCHEMSKE 1977, 1978). Nach TEPEDINO & STANTON
(1980) ist die jahrliche Bliitenzahl-Variation bei Pflanzenarten eher die Regel als die Ausnahme.
Friihbliiher unterscheiden sich dabei nicht signifikant von Spitblithern (TEPEDINO & STANTON
l.c.).

Welcher Faktor fiir die variierende Bliitenzahl bei P. vulgaris im Untersuchungsgebiet
verantwortlich ist, kann nicht beantwortet werden. Als mitentscheidend wird nach den Untersu-
chungen in GroBbritannien (WELLS & BARLING . c.) die Konkurrenz mit anderen Pflanzen und
dabei besonders die Beschattung durch hohere Griser angesehen. Hierdurch wird die fiir eine
Bliitenbildung notwendige photoperiodische Induktion wahrscheinlich verhindert. Ab einer Gras-
héhe von 10—15 cm nimmt die Anzahl bliihender Pflanzen rapid ab (WELLS & BARLING 1. c.).
Auch nach KAPPHAN (1957) bleiben Pflanzen an Standorten geringerer Lichtintensitit stets steril;
als Grenze fiir ein normales Fruchten und Gedeihen gibt sie den 10. Teil der vollen Lichtintensitit
an. WELLS & BARLING (l.c.) weisen auch darauf hin, daB durch Tritt die Bildung von
Seitenknospen induziert werden kann.

In GroBbritannien war bereits 3 Jahre nach Aufhéren der Beweidung der Prozentsatz bliihender Pflanzen von 65
auf 9 % zuriickgegangen. Die Verhiltnisse in GroBbritannien, wo die Kiichenschellen auf beweideten Trockenrasen
vorkommen und ihre Haufigkeit und Bliitendichte sehr von der Weideintensitiit abhingt, sind nicht vergleichbar mit
denen im Kaiserstuhl. Hier wachsen sie bevorzugt im Xerobrometum sanguisorbetosum und im Mesobrometum
globularietosum, welches — wenn iiberhaupt — nur in Abstéinden gemiht, jedoch nie beweidet wird. Schaf-beweidete
Halbtrockenrasen (Gentiano vernae-Brometum) mit reichhaltigen Pulsatilla-Vorkommen finden sich z. B. in der
Schwibischen Alb. Das Mesobrometum globularietosum ist im Kaiserstuhl und andernorts sehr liickig und auch bei
Ausbleiben der Mahd verindert sich die Vegetation qualitativ und quantitativ nur sehr langsam.

Nach den Ergebnissen von 4 Jahren fillt auf, daB mit spiterem Bliihtermin der Population die
Anzahl der gebildeten Bliiten zunimmt.

15. Arealgeographische, floren- und faunengeschichtliche Aspekte

Die Sippen der Subsektion Vulgares, die heute Mitteleuropa bewohnen, sind aus 6stlichen und
westlichen Gebieten nacheiszeitlich eingewandert.

Nach ZIMMERMANN (1952) hat sich die Vulgares-Gruppe im siidostlichen Teil Europas herausgebildet. Als
Ursprungsraum sieht er das Gebiet Niederdsterreich/Ungarn an. Ein entscheidender Schritt war die Verdoppelung der
Chromosomenzahl. WINKLER (1962) nimmt an, daB es im Norden der jugoslawischen Gebirge, im illyrisch-
pannonischen Raum, voreiszeitlich zu dieser Polyploidisierung gekommen ist. Auf die Entstehungsgeschichte von
P. vulgaris und P. grandis (tetraploide West- und Ostform) weist u. a. VOELTER-HEDKE (1955) hin. Interessant ist in
diesem Zusammenhang, daB P. grandis noch heute im pannonischen Becken vorkommt, das von der Vereisung nicht
erfait wurde und wihrend der Eiszeit einen wichtigen Refugialraum darstellte. Nach der Eiszeit erfolgte eine



Pulsatilla vulgaris MILL.: Bestiubungsstrategie 319

Ausbreitung dieser grandis-ahnlichen Pulsatillen nach Westen. Ferner war an der Bildung von P. vulgaris die von
Westen einstromende P. rubra beteiligt. Diese Art ist nach VOELTER-HEDKE (1955) wahrscheinlich erst postglazial
durch Verdoppelung der Chromosomenzahl aus P. montana entstanden. So wird P. vulgaris als ein einseitiger Bastard
von einer grandis-ahnlichen ,,Ur-Pulsatilla* mit der postglazial entstandenen P. rubra betrachtet.

Trotz weiterer Sippenentfaltung und groBer Arealerweiterung im Postglazial spiegeln sich bei
vielen dieser Sippen auch heute noch die Verhiltnisse ihrer kontinentalen Urheimat wider, dies
auch in bliitendkologischer Hinsicht: Eine Fremdbestiubung und eine sehr frithe Blithzeit sind im
kontinentalen Bereich aufgrund der dort besonders hohen Bienendiversitit im Friihjahr gut
miteinander vereinbar.

Im Kaiserstuhl ist nach den vorliegenden Untersuchungen eine subkontinentale Bienenart
(Lasioglossum lineare) der Hauptbestiuber. Sie kann gleichzeitig auch dem urspriinglichen
Lebensraum von P. vulgaris s. 1. zugeordnet werden. Auf elsdssischer Seite, am Ostrand der
Vogesen, ist hingegen die submediterran-subkontinental verbreitete Art Lasioglossum malachurum
nach den vorliegenden Beobachtungen der Hauptbestduber. Zwar kommt L. lineare hier auch vor,
diese Art erreicht jedoch nicht die hohen Individuenzahlen von L. malachurum. Arealgeographisch
unterscheiden sich beide darin, daB L. malachurum im siidlichen Europa auch im westmediterranen
Raum verbreitet ist, L. lineare nur in der Ostmediterraneis vorkommt. Es ist wahrscheinlich, daf3
die nacheiszeitliche Wiederbesiedlung Mitteleuropas von L. malachurum u. a. aus Eiszeitrefugien
des westmediterranen, die von L. lineare aus solchen des kontinentalen und ostmediterranen
Raumes erfolgte.

AuBerhalb des Hauptverbreitungsgebietes von P. vulgaris nehmen auch weniger spezialisierte
und auch anderen Faunenelementen zugehdrige Arten, soweit es moglich ist, die Bestdubungsfunk-
tion war, im Kaiserstuhl z. B. Andrena bicolor. In groBerem Umfang gilt dies z. B. auch fiir die
Vorkommen von P. vulgaris in GroBbritannien. Hier fehlen subkontinental verbreitete Bestéduber
vollig (s. Angaben von WELLS & BARLING 1971 und Tab. 5).

Obwohl die Kiichenschellen-Bliite einen einfachen Blumentyp besitzt, ist sie, wie in dieser
Untersuchung gezeigt werden konnte, auf einen bestimmten Bliitenbesucher-Kreis angewiesen,
dessen Hauptverbreitung im (sub)kontinentalen Raum liegt. Der Zusammenhang, der sich aus den
Untersuchungen im Kaiserstuhl ergibt, ist nur unter Beriicksichtigung der postglazialen Floren- und
Faunengeschichte Mitteleuropas zu verstehen.

Zusammenfassung

Die entomogame Kiichenschelle (Pulsatilla vulgaris) besitzt zahlreiche Anpassungen, um als besonders frith im
Jahr bliihende Art eine Fremdbestiubung zu sichern. Zur naheren Charakterisierung der Bestdubungsstrategie wurden
4jihrige Untersuchungen an Populationen im Kaiserstuhl (BRD) durchgefiihrt, wobei auch individuell markierte
Bliiten iiber ihre gesamte Bliihzeit beobachtet wurden. Die Analyse umfaBt neben der Bliitenmorphologie u. a.
tageszeitliche Offnungs- und SchlieBbewegungen iiber die gesamte Anthese, Zeitpunkte der Staubblattoffnung und
Aufnahmebereitschaft der Narben, die dargebotene Pollenmenge und das Pollen-Keimverhalten. Alle untersuchten
Merkmale werden in Hinblick auf die Bedeutung fiir die Bliitenbesucher diskutiert. Der Bliitenbesucher-Anflug tiber
die gesamte Anthese der einzelnen Bliiten, das Verhalten der Insekten auf der Bliite, der Zeitpunkt der Bestiaubung und
der Fruchtansatz werden erfalt.

Die vorherrschenden Temperaturbedingungen beeinflussen zahlreiche Prozesse im Bliitenbereich. Eine grofe
Bedeutung kommt im Untersuchungsgebiet der 12-°C-Temperaturgrenze zu; sie beeinfluft die Knospenoffnung, das
tagliche Einsetzen der Offnungs- und SchlieBbewegungen der Perigonblitter sowie das Aufplatzen der Antheren. Mit
ihrem Uberschreiten setzt auch die Aktivitit der Bliitenbesucher, im wesentlichen Bienen (Andrenidae, Halictidae)
ein. Bliiten, die sehr friih innerhalb der Population erscheinen, werden ilter als solche, die erst spit aufbliihen;
hierdurch nimmt der Anteil synchron bliihender Pflanzen innerhalb der Entwicklung der Population zu. Die hieraus
resultierenden populationsbiologischen Konsequenzen werden diskutiert. Einen besonderen Einflu8 auf die Bliiten-
form, die Offnungs- und SchlieBbewegungen des Perigoms, die Zuganglichkeit bestimmter Bereiche der Bliite fiir die
Bliitenbesucher und die Wahrscheinlichkeit, daB Insekten Narben beriihren, hat das Involucrum. Mit zunehmender
Verlingerung des Bliitenstiels nimmt die Bedeutung des Involucrums ab. Die Staubblatter zeigen innerhalb der
Staubblattgarbe von oben nach unten eine abnehmende Pollenkornzahl. Ihre Offnung innerhalb der Anthese ist zeitlich
gestaffelt; die Bedeutung dieser Anpassung fiir Bliite, Population und Bliitenbesucher wird aufgezeigt.
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Insgesamt wurden, basierend auf den Untersuchungen an mehreren Lokalititen des siidwestlichen Raumes der
BRD, 37 apoide Hymenopteren-Arten als Besucher von P. vulgaris festgestellt, von denen im Untersuchungsgebiet
»Kaiserstuhl* (2 Lokalitéten) jedoch nur Lasioglossum lineare (SCHCK.) (Halictidae), in geringerem Unfang auch
Andrena bicolor (FABR.) (Andrenidae) als Bestiuber dienen. Alle anderen Besucher unter den apoiden Hymenopteren
(21 %) treten an der Kiichenschelle nur in Jahren héufiger auf, in denen die Bliihzeit aufgrund der Witterung spiter liegt.
Andere Insektengruppen (z. B. Diptera, Coleoptera, Lepidoptera, Hymenoptera non Apoidea) haben als Bestiuber
keine Bedeutung. Der Untersuchung liegen insgesamt 1138 Bliitenbesuchsbeobachtungen zugrunde. Das Verhalten
von Lasioglossum lineare und Andrena bicolor (z. B. Anniherung an die Bliite, Landeverhalten, Pollensammeln,
Besuch der Nektarien, tageszeitliche Priferenzen im Bliitenbesuch) wird niher analysiert. :

Die Anzahl der Bliitenbesucher pro Bliite, der Zeitpunkt der Bestiubung, der jeweilige Fruchtansatz u. a. werden
miteinander in Beziehung gesetzt. Es zeigt sich, daB die untersuchte Population, obwohl nur wenige Stunden giinstige
Witterungsbedingungen zur Blithzeit zur Verfiigung stehen, in Durchschnittsjahren einen hohen Fruchtansatz von iiber
70% besitzt. Die Hohe des Fruchtansatzes ist unabhiingig vom Zeitpunkt des Erscheinens der Bliite innerhalb der
Population gleich hoch. Der Hauptbestiuber Lasioglossum lineare, der als soziale Art sich im Bliitenbesuch euryanth
verhilt, zeigt zahlreiche Anpassungen, die eine Bestdubung von P.vulgaris im Gebiet gewihrleisten. Als
mitentscheidend ist seine (sub)kontinentale Herkunft anzusehen; dieser Art diirfte auch an den urspriinglichen
Standorten von P. vulgaris s. 1. eine groBe Bedeutung zukommen. Beide, P. vulgaris s. 1. und L. lineare, gehoren
demselben Geoelement an. In Westhalten (ElsaB) ist, abgesehen von Apis mellifera L. in einzelnen Jahren,
Lasioglossum malachurum (K.) der Hauptbestiuber. L. lineare und A. bicolor erreichen dort nur geringe Individuen-
zahlen. Diese Unterschiede werden unter arealgeographischen und floren- und faunengeschichtlichen Gesichtspunkten
diskutiert. L. malachurum besitzt eine submediterrane/subkontinentale Verbreitung.
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