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ABSTRACT. — The subject of this study is ‘the question of flower-insect interactions on
different levels of complexities in the light of evolutionary, historical and areageogra-
phical aspects.

1) Functional and morphological changes in flower structure within the genus Pulsatilla
(Ranunculaceae); adaptations to new pollinators.

Pulsatilla-species, with features ancestoral in the phylogenetical sense, grow during the
summer in subalpine and alpine habitats. They are pollinated by bumblebees. Species with highly
derived features inhabit dry planar and sub-montane grasslands and are pollinated by small bees.
In the case of P. vulgaris, the following bee species serve as the main pollinators: Lasioglossum
lineare (Schek.), L. malachurum (K.) (both Halictidae) and to a lesser extent Andrena bicolor F.
(Andrenidae). The dominance of small bee species as pollinators of Pulsatilla-species in Continent-
al grasslands together with the early flowering time have evoked the following evolutionary
changes in floral traits: ,

a) The involucrum primarily used for photosynthesis has undergone a functional change.
In an early anthesis stage the involucrum prevents the full opening of the perigon and increases
the probability of insects touching the stigma and transferring pollen grains.

b) The early flowering time (March and April) together with the fact that no species flower
synchronically and syntopically has lead to the evolution of nectaries.

c) To increase attractivity for small bees, the flower has changed colour. The white or
yellow flowers species with ancestral features absorb ultraviolet light. Species with highly
developed features are characterized by a perigon, which reflects ultraviolet light and an
androeceum which absorbs ultraviolet light.

Area-geographical and historical aspects of Pulsatilla pollination are discussed as well as the
question of co- evolution.

2) Communities of flower visitors (Hymenoptera: Apoidea, Lepidoptera: Rhopalocera, Hes-
periidae, Zygaenidae) in different plant communities (Xerobrometum, Mesobrometum, Molinietum,
Arrhenatheretum).

Many dry grasslands (Mesobrometum) in sw Germany are characterized by a high percentage
of Submediterranean and Subcontinental plant and animal species. A phenological analysis
(flowering times of entomophilous plants, flight activities of bees and butterflies) yields 4 seasonal
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periods which are named after the area-geographical centre of their species: Eurosiberian period
(March, April), Submediterranean period (May, June), Eurosiberian period (July), Eurosiberian
period with Subcontinental and Submediterranean elements (August, September). Vegetation,
Apidofauna and Lepidofauna of the same area-type correspond in their phenology (co-
phenology).

Flower-visiting insects prefer plants of the same geoelement. This conclusion is based on
personal observations in different habitats and sites and on references from biographical data for
all stenanthic bee species and butterflies of Germany.

At the vegetation complex level, different flower visitors prefer specific grassland communi-
ties. It is possible to show a differentiated area-geographical pattern of plant species and their
flower visitors in the vegetation mosaic. In the course of succession processes or after
anthropogenic influence (e.g. the application of fertilizer), there is a change in the area-type
spectrum of entomophilous plant species and in their flower visitors concerning azonal, but not
zonal, vegetation types.

It is shown that the history of the flora and fauna is important for the interpretation of the
flower-visiting communities. Some examples of flower-visiting preferences in Central European
bees with regard to the history of fauna and flora of the postglacial period are discussed.

3) Phylogenetic relations of flower-visitor preferences of European bee species (Hymenoptera:
Apoidea) with special reference to Andrena species.

Regarding the genus Andrena, morphologically similar and closely related species of a
subgenus frequently show similar flower-visiting preferences. However, this is not true for all
subgenera.

The species of some closely related subgenera of Andrena, in which the classification was
established by morphological features, show similar flower-visiting preferences.

Euryanthy (flower-visiting on several different plant species, genera and families for pollen
foraging) is a highly developed feature and only found at the end of the lines of typological
relationships. It is proposed that stenanthy (inborn flower-visiting preferences for a few closely
related plant species or for one plant family) is an ancestral feature of Andrena and of Apoidea, as
well. In addition to morphological features, the inborn flower-visiting behaviour could be
beneficial to discovering phylogenetical relationships among bees.

Stenanthy in Potentilla/Veronica, Apiaceae and Brassicaceae has probably been a feature of
Andrena species standing at the base of the typological schema. In addition all these species are
distributed throughout the southern palaearctic region. Euryanthy can only be found at the end of
the lines of typological relationships, thus e.g., stenanthy is found to occur in Salix and the
preference for shrubberies. In this typological schema, which considers different evolutionary
traits, the migration process of Andrena species can be seen as having started from a radiation and
diversity centre in the south or southeast Europe leading to the northwest.
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Literatur

1. EINFUHRUNG

Hohere Pflanzen und Insekten stellen Biosysteme mannigfaltiger Wech-
selbeziehungen dar. Die Formen- und Artenvielfalt von pflanzlicher Substanz
lebender Organismen ist betrichtlich: Uber 300 000 phytophage Insektenarten
sind bekannt (Zwolfer & Herbst 1988) und entsprechend vielseitig sind die
Interaktionen zwischen diesen Insekten und der ebenfalls sehr formen- und
artenreichen Pflanzenwelt.

Im folgenden sei ein bestimmter Interaktionsbereich herausgegriffen, wo
Pflanzen und Tiere Beriihrungspunkte im biozonotischen Konnex haben.
Solche Beriihrungspunkte existieren im wahrsten Sinne des Wortes zwischen
Blumen und Insekten, ein besonders faszinierendes Kapitel der Symbiosefor-
schung, ein Kapitel, das eine Vielzahl evolutionsbiologischer und biogeogra-
phischer Fragestellungen 6ffnet, aber auch ein hdchst dsthetisches Kapitel und
damit besonders geeignet als Geschenk fiir Sandro Pignatti, ein bliitendkologi-
scher Geburtstagsstraul eingebunden in die Thema dieses Symposiums:
Evolutionary Aspects in Biocoenology.
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Bei vielen Bliiten-/Bliitenbesucher-Beziehungen handelt es sich um Sym-
biosen im weitesten Sinne, wo Pflanzen aufgrund ihrer Sessilitit, ihrem
Festgebundensein an einem Ort, sieht man von den Fillen der Anemogamie,
Hydrogamie, Autogamie oder Apomixis ab, sich die Beweglichkeit der Tiere,
in unseren Breiten der Insekten “ausborgen” (Schremmer 1969), um eine
Bestdubung und letztlich eine Befruchtung zu erreichen.

Bliiten und Bliitenstinde werden von Insekten aus vielerlei Griinden
aufgesucht. Zum einen bieten sie Nahrung, in der Regel Pollen und Nektar. In
einigen wenigen, bei uns seltenen Féllen halten sie als Lockspeise auch fette
Ole bereit, so z.B. die Arten der Gattung Lysimachia (Primulaceae), wie etwa
L. vulgaris L. und L. nummularium L.; auf das Olsammeln an Lysimachia
hochspezialisiert sind die beiden Schenkelbienen-Arten Macropis labiata (Fab-
ricius 1804) und M. fulvipes (Fabricius 1804). Weitaus hiufiger treten solche
Olblumensymbiosen in der Neotropis auf; weltweit sind etwa 1400 Pflanzenar-
ten, die 10 Familien angehoren, bekannt, die fette Ole produzieren, und
ungefidhr 300 darauf spezialisierte Wildbienen-Arten (Vogel 1988).

Neben dieser nutritiven Bedeutung stellen Bliiten fiir die Insekten hiufig
Rendezvous-Plidtze zur Partnerfindung dar (Eickwort & Ginsberg 1980), aber
sie dienen auch als Ubernachtungsquartiere (Dafni et al. 1981), als Aufwarm-
plitze (Hocking & Sharplin 1965, Kevan 1975), als Spender von
Nistmaterialien (Benno 1941), ja sogar als Lieferant von Diiften zur Mar-
kierung von Schwarmbahnen wie bei den neotropischen Parfum-sammelnden
Prachtbienen (Euglossinae) (Evoy et al. 1975); darliberhinaus sind sie Warten
fiir Parasiten und Lauerjager (Mayer & Johansen 1978, Morse 1984).

In Einzelfdllen ist aus einer symbiontischen bzw. mutualistischen
Beziehung eine parasitische geworden. Als eines der Paradebeispiele seien die
Sexualtduschblumen genannt, bei uns besonders die Arten der Gattung
Ophrys. Die Bliiten imitieren Insektenweibchen und “schleichen” sich mit
olfaktorischen, optischen und taktilen Reizen in die Verhaltenskette der
Minnchen ein, um eine Pollinieniibertragung zu sichern (Kullenberg 1961,
Paulus 1988).

Neben den Wildbienen (Hymenoptera: Apoidea) gehdren zu den beson-
ders auffilligen Mitgliedern der Bliitenbesucher-Gilde ferner die Tagfalter
(Lepidoptera: Rhopalocera, Hesperiidae, Zygaenidae), die Schwebfliegen
(Diptera:  Syrphidae) und die Kéfer (Coleoptera: Cerambycidae,
Chrysomelidae, Nitidulidae, Oedemeridae u.a.), aber auch viele andere Insek-
tengruppen. In dieser Arbeit finden als Bliitenbesucher nur die Wildbienen, in
geringerem Umfang auch die tagfliegenden Schmetterlinge Beriicksichtigung.

Das komplexe Thema der Bliiten-/Bliitenbesucher-Beziehung soll im
folgenden unter besonderer Beriicksichtigung evolutionsbiologischer und
biogeographischer Gesichtspunkte aus verschiedenen Blickwinkeln néher
beleuchtet werden, wobei gleichzeitig auch unterschiedliche Kom-
plexitédtsstufen angesprochen werden, die Gegenstand eigener Untersuchungen
in den letzten 10 Jahren waren.
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1) aus der Sicht einer Pflanzengattung
Beispiel: Zur Bestdubungsbiologie von Arten der Gattung Pulsatilla
(Ranunculaceae), insbesondere Pulsatilla vulgaris Mill.; funktionsmorphologi-
sche Verdnderungen im Bliitenbau als Anpassungen an bestimmte Bestiuber-
kreise bei der Eroberung neuer Standorte einzelner Arten

2) aus der Sicht der Biozonose
Beispiel:  Bliitenbesucher-Gemeinschaften ~ verschiedener  Pflan-
zengesellschaften und Veget ationskomplexe (Xerobrometum, Mesobrometum,
Molinietum, Arrhenatheretum u.a.), arealgeographische, symphénologische,
syndynamische und syngenetische Aspekte.

3) aus der Sicht einer Bienengattung
Beispiel: Stammesgeschichtliche Zusammenhidnge zur Bliitenbesuchs-
priferenz der europidischen Wildbienen (Hymenoptera: Apoidea), insbeson-
dere der Sandbienen (A4ndrena), an bestimmte Pflanzenfamilien, -gattungen
und -arten.

Ziel dieser Analyse soll es sein, die auf den verschiedenen Kom-
plexitdtsstufen mit recht unterschiedlichen Sichtweisen gewonnenen Ergeb-
nisse zur Synthese zu fithren und dabei die Bedeutung bestimmter, hiufig
geschichtlich bedingter Zusammenhinge in der Bliiten-/Bliitenbesucher-
Beziehung herauszukristallisieren.

2. ZUR BESTAUBUNGSBIOLOGIE VON ARTEN DER GATTUNG PULSATILLA (RANUN-
CULACEAE), INSBESONDERE PULSATILLA VULGARIS MILL.

2.1 Pulsatilla vulgaris und ihre Bestiuber

Bliitenokologische und -morphologische Untersuchungen an Pulsatilla
vulgaris haben ergeben, daB diese vom Blumentyp her einfache entomogame
Art zahlreiche Spezialanpassungen besitzt, um eine Fremdbestdubung zu
sichern. 4-jidhrige Untersuchungen an Populationen im Kaiserstuhl, ElsaB und
der Schwibischen Alb (Kratochwil 1988a), erbrachten u.a. das Ergebnis, dal3
innerhalb der weit iiber 1000 Bliitenbesuchs-Beobachtungen, die vorliegen,
zwar uber 37 verschiedene Wildbienen-Arten an Bliiten festgestellt werden
konnten, davon jedoch nur eine Art, im Kaiserstuhl die nur ca. 8 mm groBe
Schmalbiene Lasioglossum lineare (Schenk 1868) (Abb. 1), im ElsaB3 eine nahe
verwandte Art, L. malachurum (Kirby 1802) (Halictidae), Hauptbestiuber
sind. Ferner tritt als Bestduber auch die Sandbiene Andrena bicolor Fabricius
1775 (Andrenidae) gelegentlich auf.

Bisher wurden Honigbienen und Hummeln als Hauptbestduber genannt,
so z.B. von Zimmermann und seinen Schiilern, die sich jahrzehntelang mit der
Gattung Pulsatilla von botanischer Seite aus beschiftigten (Zimmermann
1935), ebenso von Knuth (1898) und Proctor & Yeo (1975).



Abb. 1 — Arbeiterin von Lasioglossum lineare (Schenk 1868) auf den Perigonblittern einer
Pulsatilla-vulgaris-Bliite; Foto: A. Kratochwil.

Es stellte sich daraufhin einerseits die Frage nach besonderen bliitenmor-
phologischen und physiologischen Anpassungen bei Pulsatilla vulgaris an
einen solchen spezifischen Bestduberkreis von Kleinbienen, andererseits, ob es
in diesem Falle zu einer Co-Evolution innerhalb des Bliiten-Bestduber-
Systems gekommen ist.

Im Laufe der Untersuchungen zeigte es sich, daB es fiir das Verstdndnis
des Anpassungswertes bliitenokologisch wichtiger Merkmale notwendig ist,
auch andere Arten der Gattung mit einzubeziehen. Da es sich bei Pulsatilla
vulgaris, die zusammen mit P. grandis Wender. der Untersektion Pulsatilla
angehort, um eine innerhalb der Gattung stammesgeschichtlich sehr junge Art
handelt (Zimmermann 1952, Voelter-Hedke 1955), bot sich eine vergleichende
Analyse mit anderen, insbesondere urspriinglichen Arten an, so z.B. mit den
Alpen-Kiichenschellen Pulsatilla alpina (L.) Del., P. apiifolia (Scop.) Schult.
und P. alba (Rchb.), die der Untersektion A/pinae angehdren. Hierdurch sollte
es moglich werden, die phylogenetische Entwicklung bestimmter
bestdubungsbiologisch wichtiger Merkmale innerhalb der Gattung, die welt-
weit insgesamt etwa 31 Arten umfaBt, nachzuzeichnen.

Von Pulsatilla montana (Hoppe) Rchb., einer weiteren Art mit stammes-
geschichtlich jlingeren Merkmalen, die der Sektion Pulsatilla, Untersektion
Pratenses, angehort, liegen auch erste bliitenokologische Ergebnisse vor. Der
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Bliitenbesucher-Kreis umfaBt nach eigenen Beobachtungen im Wallis und
Aostatal ebenfalls fast ausschlieBlich Lasioglossum- und Andrena-Arten:
Andrena bicolor Fabricius 1775, A. thoracica (Fabricius 1775), Lasioglossum
subfasciatum (Imhoff 1832), L. calceatum (Scopoli 1763), L. morio (Fabricius
1793).

2.2 Stammesgeschichtlich urspriingliche und abgeleitete Pulsatilla-Arten - ein
bliitenékologischer Vergleich -

Die phylogenetischen Zusammenhéinge innerhalb der Gattung Pulsatilla
wurden von Zimmermann und Mitarbeitern basierend auf einer Vielzahl
morphologischer Merkmale auf Artniveau genau aufgezeigt. Eine Zusam-
menfassung liefern Aichele & Schwegler (1957). Die Abb. 2 stellt die stammes-
geschichtliche Verwandtschaft der Sektionen und Untersektionen dar. Die fiir
unsere Analyse wichtigen Merkmale (Verbreitung, Hohenstufe, Bliihzeit,
Bliitenfarbe, Verwachsungsgrad des Involucrum, Anwesenheit von Nektarien)
sind in Tab. 1 synoptisch fiir diese einzelnen Untersektionen stammesges-
chichtlich geordnet zusammengefafBt.

SIPPEN MIT STAMMESGESCHICHTLICH
ALTEREN MERKMALEN JUNGEREN MERKMALEN

SEKTION |PREON - PREONAN; I0STE- |SEMICAM{ PULSATILLA
ANTHUS|THOPSIS|MON  [PANARIA

UNTER- |ALPINAE|TAROI- |KOSTYC-|{CHINEN-|ALBA- [PRATEN-|VERNA-|PATEN- [PULSATILLA

SEKTION NAE  |ZEWIA- [SIS, NAE  [SES LES TES |SPEC COLL.
NAE  |CERNUAH HALLERI [VULGARSS,

ARTENZAHY & 1 1 3 8 3 1 3 5 2

.

Abb. 2- Stammesgeschichtliche Zusammenhénge innerhalb der Gattung Pulsatilla auf der Ebene
der Sektionen und Untersektionen in Anlehnung an Aichele & Schwegler (1957).
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Tas. 1
DIE NACH STAMMESGESCHICHTLICHER VERWANDTSCHAFT GEORDNETEN UNTERSEKTIONEN
(VERGL. ABB. 2) UND DIE FUR SIE SPEZIFISCHEN MERKMALE IHRER ARTEN IN BEZUG AUF
VERBREITUNG, HOHENSTUFE, BLUHZEIT, BLUTENFARBE, VERWACHSUNGSGRAD DES
INVOLUCRUM, ANWESENHEIT VON NEKTARIEN (IN ANLEHNUNG AN AICHELE & SCHWEGLER
(1957) UND ERGANZENDE LITERATURANGABEN)

SEKTION |PREON- [PREONAN{ [OSTE- |SEMICAM PULSATILLA
ANTHUS|THOPSIS|MON  |PANARIA

UNTER- |ALPINAE|{TAROI- |KOSTYC [CHINEN-|ALBA- |PRATEN{VERNA-|PATEN- [PULSATILLA

SEKTION NAE  |ZEWIA-|SIS, NAE SES LES |TES SPEC. COLL.
NAE  |CERNUAE] HALLERI [VULGARIS
VER - EUROPA,[JAPAN | PAMIR |OST- |ASIEN [EUROPA|EUROPA|OST- |EUROPA|EUROPA
BREITUNG [ASIEN,N{KURILEN ASIEN EUROPA
AMERIKA ASIEN
HOHEN- [ALPIN |ALPIN |ALPIN [MONTAN|ALPIN [PLANAR-PLANAR|PLANAR{MONTAN|PLANAR-
STUFE HOCHMON[ALPIN  [ALPIN  [HOCHMONIMONTAN

BLUH-  |JUNI- [MAI- [MAI- |APRIL- [MAI- |MARZ- |MARZ- [MARZ- [MARZ- |[MARZ-
ZEIT AUGUST|JUNI [JUNI |[MAl  |JUNI [JUNI |APRIL |[MAl |APRIL |APRIL

BLUTEN- [WEISS |GELB |ROSA |VIOLETT|VIOLETT [VIOLETT |VIOLETT/|VIOLETTAVIOLETT|VIOLETT

FARBE |GELB WEISS INNEN |INNEN

PERIGON GELB GELB |GELB

INVOLUGRWM i + - . . . . .
VERWACHSEN - - * -

NEKTARIEN | - - - + + + + + + +

Aufgrund der Ubersichtlichkeit seien im folgenden diese fiir eine bliiten-
Okologische Analyse wichtigen Merkmale in einem vereinfachten Schema,
Arten mit stammesgeschichtlich dlteren Merkmalen, Arten mit stammesge-
schichtlich jiingeren Merkmalen einander gegeniiberstellt (Tab. 2).

Die Sektionen Preonanthus, Preonanthopsis und Iostemon umfassen Arten
mit urspriinglichen Merkmalen, die Sektion Pulsatilla, sieht man von der
Untersektion Albanae ab, die sich sehr heterogen zusammensetzt, Arten mit
vorwiegend abgeleiteten Merkmalen. Abgeleitete Merkmale kennzeichnen
auch die Arten der Sektion Semicampanaria.

Ein Vergleich zwischen Arten mit urspriinglichen und solchen mit abge-
leiteten Merkmalen zeigt folgende GesetzmiBigkeiten:

a) Verbreitung, Hohenstufen-Besiedlung, Lebensraum-Priferenzen, Bliihzeit

Alle Arten mit urspriinglichen Merkmalen besiedeln Asien. Das Entste-
hungszentrum der Gattung wird in den Gebirgen des Altai und seiner weiteren
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VERGLEICH VON SIPPEN DER GATTUNG PULSATILLA MIT STAMMESGESCHICHTLICH ALTEREN UND
SOLCHEN MIT STAMMESGESCHICHTLICH JUNGEREN MERKMALEN (ABB. 2) IN BEZUG AUF:
VERBREITUNG, HOHENSTUFEN-BESIEDLUNG, LEBENSRAUM- PRAFERENZEN, BLUHZEIT,

BESTAUBERKREIS, ANWESENHEIT VON NEKTARIEN, VERWACHSUNGSGRAD DES INVOLUCRUM,

BLUTENFARBE
SIPPEN MIT STAMMESGESCHICHTLICH
ALTEREN MERKMALEN | JUNGEREN MERKMALEN
VERBREITUNG ASIEN EUROPA
(AUSNAHMEN) (ALPINAE ) (ALBANAE)
) HOCHMONTAN - PLANAR-
AdHERSTIREE ALPIN MONTAN
HOCHGEBIRGS- TROCKEN-
LEBENSRAUM SRR i S E
. JUNI- MARZ-
SEURLELT AUGUST APRIL
y BOMBUS- LAS/OGLOSSUM- UND
BESTAUBER ARTEN ANDRENA - ARTEN
NEKTARIEN FEHLEN VORHANDEN
INVOLUCRUM | NICHT VERWACHSEN VERWACHSEN
BLUTEN- WEISS- BLAU-
FARBE GELB VIOLETT

Umgebung angenommen. Nur wenige Arten der Untersektion Alpinae errei-
chen Europa und Nordamerika. Bei allen diesen urspriinglichen Arten handelt
es sich um Gebirgsarten; sie wachsen in der hochmontanen bis alpinen
Hohenstufe z.B. in Seslerietalia-Gesellschaften. Thre Bliihzeit liegt aufgrund

der im Gebirge nur kurze Zeit dauernden Vegetationsperiode in den Monaten
Juni und August.
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Bei allen Vertretern mit abgeleiteten Merkmalen handelt es sich in der
Regel um europdische Arten, die die planare bis montane Stufe besiedeln,
dabei Trockenstandorte z.B. Gesellschaften der Festuco-Brometea. Ihre Bliih-
zeit féllt bereits in die Monate Méarz und April.

b) Entomogamie, Bestiuberkreis

Alle Pulsatilla-Arten sind auf eine Insektenbestdubung angewiesen. Auto-
gamie ist moglich, jedoch zeigen die Experimente von Zimmermann (1935,
1952) sehr eindrucksvoll am Beispiel von P. vulgaris die moglichen Folgen
einer Selbstbestdiubung auf: u.a. eine verringerte Anzahl gegliickter Befruch-
tungen, eine geringere Anzahl lebensfihiger Nachkommen, Kleinwiichsigkeit,
Anfilligkeit gegeniiber Pilzbefall und Parasiten (Erdnematoden), 15 Anoma-
lien im Bliitenbereich.

In allen bisher bekannten Fillen werden die Arten mit stammesgeschicht-
lich dlteren Merkmalen von Hummeln bestdubt; daraus kann man schlieBen,
daB auch die Stammart der Gattung wahrscheinlich ebenfalls von Hummeln
bestdubt wurde. Welche Rolle Dipteren bei der Bestdubung der urspriingli-
chen Sippen haben konnen, ist noch nicht geklért.

Mit der “Eroberung” von Trockenstandorten der tieferen Lagen im
kontinentalen Bereich durch einige Vertreter der Gattung Pulsatilla, fallen
Hummeln, fir die Trockenstandorte keine typischen Lebensrdume darstellen,
als Bestduber aus. In Mittel- und Nordeuropa besiedeln die meisten Hummel-
arten zwar fast alle Hohenstufen, in Stideuropa weichen sie aufgrund zu hoher
Temperaturen im Tieflandsbereich auf die Gebirgsregionen aus.

Wihrend der frithen Blithzeit von P. vulgaris fliegen in der Regel nur
einzelne, das Winterlager gerade verlassende Koniginnen, die, um ein Volk zu
griinden, auf Nestsuche sind. Aufgrund der noch kiihlen Witterung bendtigen
sie zur Aufrechterhaltung ihres Betriebsstoffwechsels reichlich Nektar, von
dem die Kiichenschelle nur wenig anbieten kann (s.u.), aber nur geringe
Pollenmengen fiir die Ovarentwicklung (Richards 1977). Eine Brut ist zu
diesem Zeitpunkt noch nicht zu versorgen. Individuenreiche Arbeiterinnen-
Generation, deren Hauptaufgabe in der Verproviantierung der Voélker mit
Pollen liegt, existieren zu diesem frithen Zeitpunkt im Jahr noch nicht.

Hummeln traten in den Untersuchungsgebieten an den Bliiten von P.
vulgaris erst zu einem Zeitpunkt auf, an welchem bereits iiber 75 % der
Gesamtpollenmenge der jeweiligen Population von den erwédhnten Kleinbie-
nen abgesammelt war. Die Erdhummel Bombus terrestris (Linnaeus 1758) liegt
beim Besuch mit der Bauchseite auf den Narben und beriihrt nur in geringem
Umfang die Staubbldtter. Wahrend der Nektar- bzw. Pollenaufnahme dreht
sich die Hummel auf der Bliite; aufgrund der Grée der Hummel-K6nigin,
und durch den engen Perigonschluf3 wird eine groBere Bewegungsfreiheit und
ein flichiger Korperkontakt mit den gedffneten Antheren eingeschrinkt.
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Somit haben Hummeln als Bestduber keine oder eine nur sehr geringe
Bedeutung.

Als potentieller Bestduberkreis stehen den Pulsatilla-Arten an den Trok-
kenstandorten verschiedene Kleinbienen zur Verfiigung, im wesentlichen La-
sioglossum- bzw. Andrena-Arten, die dariiberhinaus auch alle zur Hauptbliih-
zeit Mitte bis Ende Mirz eine hohe Populationsdichte erreichen. Dies gilt
besonders fiir Arten mit einer sozialen Lebensweise, wie die an Pulsatilla
vulgaris festgestellten Lasioglossum-Arten (L. lineare, L. malachurum), aber
auch fiir einzelne solitdr lebende Andrena-Arten (A. bicolor).

Eine besondere Bedeutung spielt bei der Bestdubung von Pulsatilla
- vulgaris die 12°C-Temperaturgrenze:.Sie beeinflut die Knospenoffnung, das
tédgliche Einsetzen der Offnungs- und SchlieBbewegungen der Perigon-Blitter,
das Aufplatzen der Antheren. Mit ihrem Uberschreiten setzt auch die Bliiten-
besuchsaktivitit der genannten Kleinbienen ein (s. ausfiihrlich Kratochwil
1988a).

In Anpassung an den neuen Bestduberkreis ”Kleinbienen” haben sich bei
den Pulsatilla-Arten mit abgeleiteten Merkmalen (z.B. P. vulgaris s.l., P.
montana) bestimmte funktionsmorphologische Verdnderungen im Bliitenbe-
reich ergeben. Drei Merkmale seien im folgenden genannt und und dariiber-
hinaus evolutionsbiologisch interpretiert.

2.3 Funktionsmorphologische Verdnderungen im Bliitenbau als Anpassungen an
bestimmte Bestduberkreise bei der Eroberung neuer Standorte einzelner Arten

2.3.1 Die Bildung von Nektarien

Den Arten der Sektionen Preonanthus, Preonanthopsis und Iostemon
fehlen Nektarien, die Vertreter aller anderen Sektionen (Semicampanaria und
Pulsatilla) besitzen Staminodien, die Nektar sezernieren (Abb. 3).

Da zum Bliihzeitpunkt der stammesgeschichtlich urspriinglichen alpinen
Arten zahlreiche andere Pflanzenarten den bestdubenden Hummeln reichlich
Nektar bieten, besteht fur diese Pulsatilla-Arten kein Selektionsdruck, Nekta-
rien auszubilden; sie fehlen ihnen vollig.

Die Bliiten der stammesgeschichtlich jiingeren Tieflandarten hingegen,
z.B. die von P. vulgaris s.l. oder P. montana, erscheinen zu einem so frithen
Zeitpunkt im Jahr, daB3 syntop und synchron noch keine anderen Nektar-
pflanzen bliihen. Aus diesem Grund entwickelten sich bei den Tieflandarten
Staubblatt-homologe Nektarien. Die von den Bliiten produzierte Nektarmen-
ge ist jedoch sehr gering.

Das Auftreten von Nektarien koinzidiert phylogenetisch mit der Verlage-
rung des Bliihzeitpunktes auf das zeitige Frithjahr, dem Vorkommen an
Standorten der planaren bis hochmontanen Stufe (Tab. 2). Ebenso treten
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Abb. 3 — Staubblatt-Vorderseite (A), Ubergang Staubblatt/Nektarium (B), Nektarium (C).

Nektarien nur bei denjenigen Sippen auf, die eine verwachsene Hochblatthiille
besitzen (s. Kap. 2.3.2).

2.3.2 Der Funktionswechsel der Hochblatthiille (Involucrum)

Wihrend die Narben der Gebirgsarten aufgrund der GroBe der bestiu-
benden Hummeln immer beriihrt werden, tritt bei den durch Kleinbienen
besuchten Pulsatilla-Arten die Schwierigkeit auf, eine solche Berithrung si-
cherzustellen. Aufgrund der geringen KorpergroBBe der Kleinbienen, ca. 8 mm,
reduziert sich die Wahrscheinlichkeit einer Bestiubung mit zunehmender
Offnung des Perigonblatt-Kreises.

Bei den urspriinglichen Arten ein Photosynthese-Organ (Abb. 4/1), ist das
Involucrum bei den abgeleiteten Arten (Abb. 4/II-1V) an der Basis verwachsen
und bildet einen Klammerapparat, der als Widerlager in einem friithen
Bliitenstadium eine weitere Bliiten6ffnung hemmt.

Im folgenden seien einige bliitenmorphologische Angaben und Beobach-
tungen des Bliitenbesucher-Verhaltens an Pulsatilla vulgaris erldutert.

Die Bliitenbesucher-Aktivitdt beschrinkt sich bei einer jungen Bliite auf
den Bereich der oberen Antheren (Abb. 5). In diesem Stadium steht den
Bienen maximal ein Bereich von nur ca. 1 cm um die Styli Platz zur
Verfiigung, die dariiberhinaus weit auseinandergefichert sind. Die Styli wer-
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Abb. 4 — Involucrum von Pulsatilla alba (Rchb.) (1), P. vulgaris Mill. (I1), P. halleri (All.) Willd.
(I1I) und P. montana (Hoppe) Rchb. (IV); Fotos: A. Kratochwil.

den von diesen Kleinbienen, die sog. Beinsammler sind, zum Festhalten
benutzt, da die Oberfliche des Androeceum nur ungeniigend Halt bietet.
Durch den geringen Offnungswinkel wird ferner erreicht, daB die Antheren
dicht zusammengedringt bleiben; so konnen die Bliitenbesucher in der Regel
noch nicht in die Staubblattgarbe eindringen, um die an deren Basis liegenden
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Abb. 5 — Lasioglossum lineare-Arbeiterin beim Pollensammeln an einer nur wenige Tage alten
Pulsatilla vulgaris-Bliite, bei der sich die ersten randlich gelegenen Antheren 6ffnen.
Die Schmalbiene hilt sich mit dem linken Mittel- und Hinterbein an den Styli fest und
bewegt sich auf den Staubbldttern um die Griffelgarbe. Die Styli sind noch auseinan-
dergefichert; Foto: A. Kratochwil.

Nektarien zu erreichen. Erst bei 3 Tage alten Bliiten konnte beobachtet
werden, wie sie in die Staubblattgarbe eintauchen.

Hinzu kommt, daB sich die randliche Staubblattzone zuerst 6ffnet, die
unteren, von der Biene noch nicht erreichbaren Staubblitter, aber auch die
den Styli am ndhesten gelegenen Staubblitter erst spiter. Hierdurch wird ein
Pollensammeln mit der freien Beinpaar-Seite zu einem frithen Bliitenstadium
erleichtert.

Die Staubbldtter der oberen Bereiche der Staubblattgarbe besitzen eine
weitaus hohere Pollenkorn-Zahl von durchschnittlich 2700 Pollenkdrnern pro
Anthere gegeniiber 1250 - 1800 Pollenkornern pro Anthere im unteren
Bereich. Eine hohere Pollenzahl der Antheren dieser oberen Zone konnte als
Anpasung an die bevorzugte Lage fiir die Pollenentnahme durch Insekten
interpretiert werden.

Die Abb. 6 zeigt den Sammelapparat von Lasioglossum lineare am Femur
mit Pollen von Pulsatilla vulgaris. Der ovale, tricolpate Pollen von P. vulgaris
hat eine durchschnittliche Lange von 42,5 um und Breite von 35 pm (150
Messungen von Pollenkdrner einer Population aus dem Kaiserstuhl; Siidliche
Oberheinebene, Siidwestdeutschland). Die Pollenkdrner besitzen Suturen, in
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Abb. 6 — Sammelapparat am Femur einer Lasioglossum lineare-Arbeiterin. Die an der Vorder-
und Riickseite entspringenden Fiederhaare bilden einen Hohlraum, in dem groBere
Pollenmengen aufgenommen unf transportiert werden kdnnen; Foto: Th. Esche.

die von ihrer Breite die Fiederhaare z.B. die von L. lineare genau hineinpassen
(Abb. 7, 8).

Der durch das Involucrum bewirkte enge PerigonschluB, die Notwendig-
keit, daB sich die Kleinbienen fiir das Pollensammeln an den Styli festhalten
missen, und der dadurch verursachte Kontakt zwischen dem mit Fremdpollen
behafteten Beinsammelapparat und den Narben, gewihrleisten mit jedem
Bliitenbesuch gleichzeitig auch eine Ubertragung von Pollen einer anderen
Kiichenschellen-Bliite.

Die Proterogynie erhoht in diesem Blitenstadium eine Bestdubung mit
Pollen einer anderen Pflanze.

Zum Zeitpunkt der Bestdubung liegt in der Regel am 4. Tag nach der
Bliiten6ffnung, die maximale Offnung des inneren Perigonkreises betrigt ca. 3
cm. Bis zu diesem Zeitpunkt hatten im Durchschnitt nur 5 Inscktenbesuche
stattgetunden. Dennoch 1st der kruchtansatz mit /3%, 1n Jahren mit extrem
ungiinstiger Witterung von 48% der durchschnittlich 84 Samenanlagen einer
Bliite bei der untersuchten Pulsatilla vulgaris-Population besonders hoch. Mit
zunehmendem Alter der Bliite verldngert sich der Bliitenstiel und das Involu-
crum entwédchst dem Bereich des Perigons (Abb. 9).



Abb. 7 — Fiederhaare am Femur einer Lasioglossum lineare-Arbeiterin mit Pollen von Pulsatilla
vulgaris; Foto: Th. Esche.

p ot T
P T ks il

Abb. 8 — Pollenkorn von Pulsatilla vulgaris; Foto: Th. Esche.
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2.3.3 Verdnderung der Bliitenfarbe

Zur Erhohung der Attraktivitit der Bliite fiir Kleinbienen kam es
innerhalb der Stammesgeschichte - bedingt durch den Lebensraumwechsel - zu
einer Verdnderung der Bliitenfarbe. Dies sei im folgenden niher erldutert.

a) Die Bliitenfarben der einzelnen Pulsatilla-Arten in bezug zur Hohenstufen-Verbreitung

Pulsatilla-Arten, die die subalpine und alpine Stufe besiedeln, besitzen in
der Regel weile, zuweilen auch gelbe Tepalen. Dies gilt z.B. fiir alle Arten der
Sektion Preonanthus und Iostemon. Gelegentlich kann bei solchen alpin
verbreiteten Arten (z.B. P. taraoi, Sektion Preonanthopsis, Subsektion Ta-
raoianae) die AuBenseite der Tepalen blau iiberlaufen sein; innen sind die
Tepalen jedoch immer gelb bis weiBlichgelb geférbt.

Pulsatilla-Arten, die die Ebene bis mittlere Gebirgslagen besiedeln,
blithen hingegen bldulich, blau, blauviolett oder violett. Dies gilt z.B. fiir alle
Arten der Sektion Semicampanaria und Pulsatilla Subsektion Vulgares (zur
Verinderung der Bliitenfarbe wihrend der Anthese von einem rétlichen
Violett zu einem Blauviolett bis Hellblau s. Remissionsspektrum bei Krato-
chwil 1988c).

Eine Blaufirbung findet sich auch innerhalb der Sektion Pulsatilla
Subsektion Pratenses bei P. montana (Hoppe) Rchb. und P. rubra (Lam.) Del.
Beide iiberschreiten die mittlere Gebirgsstufe in der Regel nicht. Eine Ausnah-
me macht in dieser Subsektion P. pratensis (L.) Mill., bei der die inneren
Tepalen hdufig gelb getont sind. Auch diese Art kommt oberhalb der mittleren
Gebirgsstufe nicht vor. -

P. vernalis Mill. (Sektion Pulsatilla, Subsektion Vernales) tritt sowohl in
tieferen Lagen (in Heiden und lichten Kiefernwildern) als auch im Gebirge
(Nardetum, Caricetum curvulae) auf. Sie ist auBlen rosa-rétlich, innen jedoch
weill bis hellschwefelgelb gefirbt und dhnelt somit in ihrer Fiarbung den
Gebirgsarten.

Interessant sind auch die Verhdltnisse in der Sektion Pulsatilla, Subsek-
tion Albanae, da hier sowohl Arten vorkommen, die bis zur mittleren
Bergstufe vordringen, als auch solche, die der alpinen Stufe angehoren. Erstere
(z.B. P. regeliana (Maxim.), P. turczaninowii (Kryl. et Serg.) sind alle blauvio-
lett gefdarbt, die letzteren weil}, gelb, rosa-purpur, wobei die duleren Tepalen
jedoch in einigen Féllen eine blauviolette Tonung haben konnen.

Zusammenfassend 148t sich feststellen, daB innerhalb der Gattung Pulsa-
tilla die Arten hoherer Gebirgslagen entweder weille, gelbe oder rosa geférbte
Tepalen besitzen, die auf ihrer AuBenseite z.T. jedoch violett liberlaufen sein
konnen. Bei Tieflandarten sind hingegen die Tepalen auBBen und innen blau bis
blauviolett gefirbt. Arten, die sowohl im Tiefland als auch im Hochgebirge
vorkommen (z.B. P. vernalis) sind auBlen rétlich-violett, innen jedoch immer
weill bis gelb gefdrbt. Ausnahmen von dieser Regel sind vorwiegend bei der
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Sektion Pulsatilla, Subsektion Patentes zu finden, wo eine Art (P. flavenscens
(Zuc.) Juz.), die das Tiefland besiedelt, gelbe Tepalen besitzt, eine andere (P.
nuttalliana (DC.) Bercht. et Presl) bis auf 3500 m vorkommt und blaubliitig
ist.

b) Die Bliitenfarben der Pulsatilla-Arten - eine phylogenetische Analyse

Die stammesgeschichtlich urspriinglichen Pulsatilla-Arten besitzen weiBe
Perigonblitter (Sektion Preonanthus, Subsektion Alpinae), die stammesgeschi-
chtlich abgeleiteten Sippen (z.B. Sektion Pulsatilla, Subsektion Vulgares)
blaue bis blauviolette. Die Verdnderung in der Bliitenfirbung koinzidiert mit
der Eroberung von Trockenstandorten durch einzelne Sippen und der Verla-
gerung des Bliihzeitpunktes auf das zeitige Friihjahr.

Ein Vergleich mit den phylogenetischen Zusammenhiingen legt einen
mehrmaligen, unabhingig voneinander entstandenen Erwerb der Blaufirbung
nahe (z.B. Sektion Semicampanaria; Sektion Pulsatilla, Untersektion Albanae,
Untersektion Pulsatilla). Gleiches gilt auch fiir die Entstehung der gelben
Bliitenfarbe. So hat sich z.B. auf dem Wanderweg der europiischen Sippen der
Sektion Preonanthus P. aurea, eine endemische Art des Kaukasus, abgespal-
ten, die gelbe Perigonblitter besitzt. Auch die auf die Pyrenien und West- und
Zentralalpen beschrinkte gelbbliitige P. apiifolia dirfte aus der weiBbliitigen,
ebenfalls im Alpenraum vorkommenden P. alpina hervorgegangen sein.

Dal3 mit der weiteren stammesgeschichtlichen Entwicklung der Arten der
Gattung Pulsatilla auch die Bliitenfarbstoffe komplizierter werden, zeigen die
Untersuchungen von Ensslin (1958). Er versuchte durch eine Analyse der
Zusammensetzung der Bliitenfarbstoffe die auf morphologischem Wege ge-
fundenen verwandtschaftlichen Zusammenhinge der europiischen Pulsatilla-
Arten mit papierchromatographischen Methoden zu priifen. Mit einer Aus-
nahme (P. halleri) hatten dabei alle tetraploiden Arten gegeniiber den “diploi-
den” Vorgingern eine groBere Vielfalt an bestimmten Anthocyanidin-Glycosi-
den. Gottsberger & Gottlieb (1980, 1981) weisen daraufhin, daB die konver-
gent entstandene Blaufirbung der Bliitenbldtter innerhalb der Angiospermen
eine Kennzeichen hoch abgeleiteter Sippen darstellt (s. auch Gottlieb 1982).

Die Untersektionen der Gattung Pulsatilla verhalten sich hinsichtlich der
Blitenfarbung sehr einheitlich (Ausnahme: Untersektion A/banae). Insgesamt
besitzen allein etwa zwei Drittel aller Pulsatilla-Arten blauviolett gefirbte
Tepalen.

) Zur oOkologischen Bedeutung der unterschiedlichen Bliitenfarben einzelner Pulsatilla-
Arten unter besonderer Beriicksichtigung der UV-Absorption und Reflexion

Kerner (1891) begriindet die Blaufirbung der Bliitenblitter vieler Friih-
lingsblither (z.B. Pulsatilla vulgaris, Hepatica nobilis Mill. u.a.) wie folgt:
“Von einem braungelben Grunde heben sich die blauen Farben jedenfalls
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weit besser ab, als von einer griinen Folie, und damit mag es zusammenhén-
gen, dafB die Bliiten so vieler Pflanzen, welche sich im Friihlinge iiber das diirre
Laub empordriangen, blau verfarbt sind.”

Zum Blithzeitpunkt der blaubliitigen an Trockenstandorten vorkom-
menden Pulsatilla-Arten der Trockenrasen ist, wie Kerner (l.c.) erwdhnt,
durch die durre Krautschicht, z.T. auch durch offene Kammeisflichen
hellbrdaunlich verfiarbt. Schemske et al. (1978) vertreten hingegen die Ansi-
cht, daB sich die weile Farbe besser eignet, um einen Kontrast gegeniiber
dem braunen und griinen Hintergrund der Streuschicht oder des Blattwerks
hervorzurufen.

Von besonderer Bedeutung fiir die bliitenbesuchenden Insekten ist die Wirkung der Bliiten
im UV-Bereich.

Mulligan & Kevan (1973), die 68 Pflanzenarten, darunter zahlreiche Ruderal- und
Wiesenarten in Kanada bliitendkologisch untersuchten, fanden, daB solche Pflanzenarten den
hochsten Prozentsatz an Bliitenbesuchern und Bestdubern besitzen, deren Kronblatter eine hohe
UV-Reflexion aufweisen, einen Bliiten- bzw. Bliitenstands-Durchmesser von mindestens 2 cm
haben und stark duften. Mulligan & Kevan (l.c.) filhren den héheren Insektenbesuch gegeniiber
Arten mit starker UV-Absorption auf die intensivere Kontrastwirkung der im UV reflektieren-
den Kronblitter zu den UV-absorbierenden griinen Bldttern zuriick. Einige Untersuchungen
zeigen jedoch auch, daB es Lebensrdume gibt (z.B. Moore), in welchen Bliiten mit UV-
Reflexion zur Kontrastierung gegeniiber dem absorbierenden Hintergrund nicht vorkommen
(Douglas 1983).

Die UV-Reflexion von Kronblittern wird als die verbreitetere Erscheinung (Silberglied 1979),
UV-Absorption als der seltenere Fall angenommen (Frohlich 1976). UV-reflektierende Bliiten
sind nach Guldberg & Atsatt (1975) am héufigsten gelb oder violett geférbt.

Frohlich (1976) weist darauf hin, daB einheitlich UV-absorbierende Bliiten vorwiegend an
solchen Standorten vorkommen, deren Hintergrund das UV-Licht reflektiert: weiBe Boden,
Felsen, Himmel, dicht haarige, blaugriine Blitter. Die griine Blattoberfliche reflektiert das
UV-Licht nur wenig oder garnicht. Dal} die Reizstédrke einer Bliite sehr stark vom Kontrast der
Umgebung abhingt, konnte Kugler (1947) durch Versuche an Hummeln belegen.

1) Die im UV absorbierenden Bliiten der Pulsatilla-Arten mit stammesgeschichtlich
urspriinglichen Merkmalen

Die weiBlen bzw. gelben Bliiten der urspriinglichen Pulsatilla-Arten, die
an Gebirgsstandorten vorkommen, absorbieren im UV-Bereich bei 365 nm
(Abb. 10). Zahlreiche Arten besiedeln zumeist Bereiche steiniger, felsiger
Hénge, Schuttfluren mit sehr lockerer, schiitterer Vegetation, z.T. sogar stark
reflektierenden Kalkboden. Bei zahlreichen alpinen Pulsatilla-Arten (z.B. P.
alba, P. alpina, P. apiifolia) liegt der Bliitenhorizont in einer Hohe von 20 - 50
cm iiber dem Boden. Die in gleicher Hohe anfliegenden Hummeln erkennen
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Abb. 10 — Pulsatilla apiifolia-Bliite: 1. im gesamten fiir uns sichtbaren Wellenldngenbereich; II.
im ultravioletten Bereich bei 365 nm; Fotos: A. Kratochwil.
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die im UV absorbierenden Bliiten, da sie zu dem im UV streuenden Himmel
kontrastieren. Aus diesen Griinden besteht fiir die alpinen Pulsatilla-Arten
kein Selektionsdruck, durch eine andere Bliitenfairbung ihre Attraktivitédt fiir
Bestduber zu erhohen.

Dies schlieBt natiirlich nicht aus, daB in der alpinen Stufe dennoch
Pflanzenarten mit blauen Bliiten bzw. Bliitenstdnden existieren konnen, so z.B.
Arten der Gattung Gentiana (Gentianaceae) oder Campanula (Cam-
panulaceae). Deshalb sind im Einzelfall u.a. folgende Gesichtspunkte zu
priifen:

1) Handelt es sich um eine entomophile Pflanzenart?

2) Aus welchen Insektenarten bzw. -taxa setzt sich der Bliitenbesucher-
Kreis zusammen und welches sind die Hauptbestiduber?

3) Reagiert die Bliite im UV-Bereich mit Absorption oder Reflexion?

4) In welcher Hohe vom Boden befinden sich die Bliiten bzw. Bliitenstén-
de; miissen sie sich vom Untergrund oder vom Himmel kontrastierend
abheben?

5) Welche Reflexions- bzw. Absorptionseigenschaften besitzt der Unter-
bzw. Hintergrund wihrend der Bliihzeit?

6) Wie ist das Anflugverhalten der Bestduber?

Auch andere Pflanzenarten, deren Bliiten nicht gegen die Krautschicht,
sondern gegen den Himmel kontrastieren miissen, absorbieren im UV-Bereich,
2.B. Ranunculus nemorosus DC., Scabiosa columbaria L.

2) Das im UV absorbierende Androeceum und reflektierende Perigon der Bliiten der
Pulsatilla-Arten mit stammesgeschichtlich abgeleiteten Merkmalen

Die blauvioletten Bliiten der stammesgeschichtlich jiingeren Tieflandarten
befinden sich im bestiubungsbiologisch entscheidenden Zeitraum der Anthese
nur in ca. 5 - 15 cm Hohe iiber dem Boden. Sie besitzen ein im UV-Bereich
reflektierendes Perigon und absorbierendes Androeceum (Abb. 11). Das
reflektierende Perigon hebt sich gut von der im UV absorbierenden Vegetation
ab. Die Flughdhe der Kleinbienen liegt in ca. 10 - 20 cm Hohe. Auch auf weite
Entfernung sind die Bliiten fiir die Kleinbienen im UV-Bereich gut erkennbar.

Eine Priifung ergab, daB sich getrocknete vegetative Pflanzenteile im
UV-Bereich nicht erheblich von frischen unterscheiden: Sie absorbieren beide
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Abb. 11 — Pulsatilla vulgaris-Bliite: 1. im gesamten fiir uns sichtbaren Wellenldngenbereich; I1.
im ultravioletten Bereich bei 365 nm : Fotos: A. Kratochwil.
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ungefihr im selben Umfang die UV-Strahlung. In Abb. 12 sind als Beispiel
getrocknete Halme von Stipa pennata L. und frische Blatter von Poa angusti-
folia L. im sichtbaren und im UV-Bereich dargestellt. Wihrend sich getrock-
nete und frische Pflanzenteile im sichtbaren Bereich sehr deutlich voneinander
unterscheiden, zeigen sie im UV-Bereich eine recht dhnliche Absorption.

Gegeniiber den urspriinglichen Pulsatilla-Arten ist die Bliite der abgeleite-
ten Arten nun auch im UV-Bereich “zweifarbig” und besitzt damit fiir apoide
Hymenopteren eine besonders attraktive Signalwirkung. Durch diese "Zwei-
farbigkeit” wird die Bliite dariiberhinaus als Signalsender fiir den Bliitenbesu-
cher von der Farbe des Untergrundes unabhingig. Diese “Strategie” findet
sich bei vielen entomophilen Pflanzenarten, z.B. bei Helianthemum nummula-
rium (L.) Mill,, das sich von den getrockneten Halmen von Stipa pennata
deutlich nur im UV-Bereich abhebt (Abb. 12). Unter diesen Gesichtspunkten
konnte der Erwerb der blauvioletten Bliitenfarbe innerhalb der Gattung
Pulsatilla, die im UV-Bereich eine Relexion ermdoglichte, auch eine Prdadapta-
tion gewesen sein, Standorte zu besiedeln, an denen die Bliiten unabhingig
von der Farbqualitit des Untergrundes fiir anthophile Insekten immer gut
sichtbar sind.

Eine Analogie zu den hier an Pulsatilla-Arten dargelegten Phidnomenen
14Bt sich auch bei bestimmten Vertretern der Gattung Potentilla aufzeigen. Im
sichtbaren Bereich unterscheiden sich die Bliitenblétter von Potentilla fruticosa
L., P. aurea L., P. tabernaemontani Aschers., P. reptans L., P. heptaphylla L.
(L.) Réiusch., P. nivea L. und P. erecta (L.) nicht, im UV-Bereich jedoch sehr
deutlich (s. die Aufnahmen von Daumer 1958, Kugler 1963). Wéhrend P.
fruticosa, die steinige Halden im Himalaja bis in eine Hohe von 5000 m
besiedelt (Hess, Landolt & Hirzel 1977) auf der gesamten Perianth-Oberflache
und P. aurea, die auf sehr kurzrasigen steinigen Matten der hochmontan-sub-
alpinen Stufe vorkommt, bis auf einen diinnen AuBensaum im UV-Bereich
absorbiert, nimmt der Bereich der auBen reflektierenden Oberfliche bei den
iibrigen Arten, die in Festuco-Brometea- und Molinio-Arrhenatheretea-Gesell-
schaften vorkommen bis zur Hilfte der gesamten Perianthoberfliche ein
(P.tabernaemontani; s.Abb. 13). P. nivea, die in der subalpinen und alpinen
Stufe im Elynetum vorkommt, absorbiert auf den Petalen &hnlich wie P. aurea
im UV (Remissionsspektrum: Kevan 1972).

In der Gattung Potentilla ist Apomixis eine hdufige Erscheinung, so daB3
bei vielen der heute vorkommenden Arten einen Petalen-Kontrastierung
gegeniiber der Umgebung fiir die Bliitenbesucher nicht notwendig erscheint.
Dennoch ist, wie in Kapitel 4 noch ausfiihrlicher behandelt wird, gerade bei
den Vertretern der Gattung Potentilla der Anteil oligolektischer Bienenarten
besonders hoch (z.B. Andrena potentillae Panzer 1809, A. falsifica Perkins
1915, A. viridescens Viereck 1916, A. saundersella Perkins 1914; Andrenidae,
Hymenoptera Apoidea), so daB die Entstehung der Apomixis innerhalb der
Gattung sicherlich jingeren Datums ist.



Abb. 12 — Getrocknete Halme von Stipa pennata, frische daraufliegende Blitter von Poa
angustifolia und eine auf den Stipa-Halmen liegende Helianthemum nummularium-Bli-
te: I. im gesamten fiir uns sichtbaren Wellenldngenbereich; II. im ultravioletten
Bereich bei 365 nm ; Fotos: A. Kratochwil.
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Abb. 13 — Potentilla tabernaemontani-Bliite: 1. im gesamten fiir uns sichtbaren Wellenldngenbe-
reich; II. im ultravioletten Bereich bei 365 nm; Fotos: A. Kratochwil.

2.4 Arealgeographische Aspekte der Bliiten-Bestduber-Bindung

Das Beispiel Pulsatilla vulgaris zeigt auch die Bedeutung areal- geographi-
scher, floren- und faunengeschichtlicher Aspekte in der Bliiten-Bliitenbesu-
cher-Beziehung auf.
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An der Bildung von P. vulgaris s. str. waren nacheiszeitlich einerseits die
aus dem Osten stammende Pulsatilla grandis beteiligt, deren Hauptverbreitung
im pannonischen Raum liegt, und deren Stammform dort die letzte Eiszeit
iberdauerte, andererseits die aus dem Westen vom Submediterran-Gebiet
kommende P. rubra, die wahrscheinlich ebenfalls postglazial durch Verdop-
pelung der Chromosomenzahl aus P. montana entstanden ist (Voelter-Hedke
1955).

Als Entstehungszentrum der Subsektion Vulgares nimmt Zimmermann
(1952) den siidéstlichen Teil Europas (Niederdsterreich/ Ungarn) an. Ein
entscheidender Schritt war voreiszeitlich die Verdoppelung der Chromoso-
menzahl; Winkler (1962) geht davon aus, daB diese Polyploidisierung im
illyrisch-pannonischen Raum im Norden der jugoslavischen Gebirge stattge-
funden hat.

Bei dem Hauptbestduber Lasioglossum lineare handelt es sich um eine
subkontinentale Art, die gleichzeitig auch dem urspriinglichen Lebensraum
von Pulsatilla vulgaris s.1. angehort, und die im pannonischen Gebiet ebenfalls
P. grandis bestiubt. Auch an der Westgrenze von P. vulgaris, an den
Reliktstandorten z.B. des Kaiserstuhles, ist dieser Bestiuber “erhalten geblie-
ben”.

Auf elsissischer Seite ist der Hauptbestiuber Lasioglossum malachurum,
eine nah verwandte submediterran-subkontinental verbreitete Art, die mit
groBer Wahrscheinlichkeit Mitteleuropa aus einem mediterranen Eiszeitrefu-
gium nacheiszeitlich wiederbesiedelte. L. lineare kommt zwar auch dort vor,
erreicht jedoch nicht die hohen Individuenzahlen wie L. malachurum.

Von wissenschaftlich besonders groBem Interesse ist Pulsatilla halleri,
deren Unterarten einzelne endemische Vorkommen im Raum der Siidwest-Al-
pen, in der Steiermark, in den Karpaten, im Balkan und auf der Krim besitzen
(Jalas & Suominen 1989). Diese Art kommt z.B. im Wallis vor, im Mattertal
in einer Héhe von 1500 - 2500 m. Sie gehort zu den Arten mit stammes-
geschichtlich hoch abgeleiteten Merkmalen und wird zusammen mit der
Pulsatilla vulgaris-Gruppe in die Untersektion Vulgares gestellt. Diese P.
halleri hat sekundér wieder Gebirgsstandorte erobert. Nach morphologischen
Kriterien ist sie mit P. grandis verwandt, nach den Bliitenfarbstoffen gibt es
jedoch nach Ensslin (1958) groBere Ahnlichkeiten mit P. montana, die siidlich
der Alpen vorkommt.

Nach der Blitenmorphologie und unseren bisherigen Ergebnissen kann
sie nur von einer Kleinbiene bestdubt werden. Auch bliiht sie fiir alpische
Arten recht frith. Die Trockenstandorte z.B. an der Findelalb oberhalb
Zermatt sind kontinenal getont. Hier vezahnen sich Arten der kontinentalen
Trockenstandorte, der Festucetalia valesiacae, mit solchen der Seslerietalia.
Richard (1985) hat diese P. halleri-reiche Gesellschaft (Festuco-Pulsatilletum
halleri und Sempervivum arachnoideum-Pulsatilla halleri-Gesellschaft) niher
analysiert. An diesen Standorten ist ebenfalls eine kontinental geprigte
Wildbienen-Gemeinschaft zu erwarten, die in Kiirze untersucht werden soll.
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2.5 Zur Frage der Co-Evolution

Am Beispiel der Gattung Pulsatilla 14Bt sich zeigen, wie innerhalb einer
Pflanzengattung durch Eroberung neuer Standorte durch einzelne Arten, hier
die kontinental getonten Trockenrasen der planaren bis montanen Stufe,
Anpassungen an den dort vorhandenen und lizenzierten Bestduberkreis im
Bliitenbau notwendig wurden: Sie betreffen die Nektarien, das Involucrum
und die Bliitenfarbe.

In diesem Beispiel sind die Bestduber Schrittmacher in der Bliitenevolu-
tion. Ein wichtiges Indiz hierfiir ist auch die Koinzidenz mehrerer gemeinsam
auftretender Merkmale innerhalb der Stammesgeschichte der Gattung Pulsa-
tilla, die von grofBer bliitenbiologischer Bedeutung sind, und deren Entstehung
auf den Selektionsdruck eines bestimmten Bestduberkreises (Kleinbienen)
zuriickgefithrt werden kann. So korreliert der Wechsel der Bliitenfarbe, die
Verwachsung des Involucrum, die Entwicklung der Nektarien, die Vorverlage-
rung des Blithzeitpunktes u.a. signifikant miteinander.

Interessant ist der Zusammenhang, daB innerhalb der Gattung Pulsatilla
wahrscheinlich mindestens zweimal unabhéngig voneinander ein Lebensraum-
wechsel zu Trockenstandorten der Tieflagen gelungen ist: innerhalb der
Sektionen Semicampanaria und Pulsatilla. Innerhalb letzterer hat die Unter-
sektion A/banae hierbei eine Schliisselstellung.

Die jiingeren Sippen der Gattung blithen so frith im Jahr, daB@ eine
Konkurrenz mit anderen Pflanzenarten um die Bestduber nicht oder nur in
geringem Umfang besteht. So blithen mit Pulsatilla vulgaris, z.B. in einem
Mesobrometum, synchron und syntop so frith im Jahr zunéchst keine anderen
Pflanzenarten; erst zu einem Zeitpunkt, an dem das Blihmaximum von P.
vulgaris bereits weit iiberschritten ist, kommen Viola hirta L., Potentilla
tabernaemontani Aschers. und Taraxacum laevigatum (Willd.) DC. in Bliite
(Kratochwil 1984).

Fiir eine radidrsymmetrische Art, die auf eine Insektenbestiubung unbe-
dingt angewiesen ist, erscheint die Strategie des extremen Friihbliihers als eine
der wenigen Moglichkeiten, einem hoheren Konkurrenzdruck um die Bestdu-
ber zu entgehen. Zahlreiche Anpassungen an die urspriinglichen Gebirgs-
standorte erweisen sich als Prdadaptationen fiir einen frithen Bliithzeitpunkt
mit den zum Teil damit verbundenen ungiinstigen Witterungsbedingungen (s.
ausfithrlich Kratochwil 1984a).

Bei den Bestdubern handelt es sich z.B. in dem am besten untersuchten
Fall von P. vulgaris um soziale (Lasioglossum lineare, L. malachurum) bzw.
um bivoltine Bienenarten (Andrena bicolor), die allein schon aufgrund ihrer
lingeren Flugzeit im Jahr sich euryanth verhalten miissen und sich nicht auf
eine Pflanzenart spezialisieren konnen.

Co-Evolution bedeutet, dall zwei Partner oder Partnersysteme in gegen-
seitiger Abhéngigkeit evolvieren und dabei spezifische Anpassungen unter
wechselseitigem Selektionsdruck erwerben.
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In der Regel unterscheidet man eine ”pairwise coevolution” (sensu Paulus
1978, Janzen 1980), bei der in einer mehr oder weniger engen Zweiarten-Bezie-
hung jeweils ein Partner alternierend Anpassungen des anderen selektiert
("reciprocal coevolution”) von einer “diffusen bzw. Netz-Coevolution” (Gil-
bert 1975), bei der mehrere Arten auf beiden Seiten beteiligt sind (waren).

Letzterer Fall liegt bei den Pulsatilla-Arten mit abgeleiteten Merkmalen
vor, die an Trockenstandorten im kontinentalen Bereich sich an einen Bestiu-
berkreis von Kleinbienen adaptieren muB3ten. Als Anpassung der Kleinbienen
kann die Vorverlagerung der Flugzeit auf das zeitige Friihjahr und ein
spezifisches Sammelverhalten bei niedrigen Temperaturen angenommen wer-
den (Kratochwil 1984a). Spezifische morphologische Co-Adaptationen konn-
ten bei den Bienenarten bisher nicht festgestellt werden.

3. BLUTENBESUCHER-GEMEINSCHAFTEN VERSCHIEDENER PFLANZENGESELLSCHAF-
TEN UND VEGETATIONSKOMPLEXE (XEROBROMETUM, MESOBROMETUM, MOLINIE-
TUM, ARRHENATHERETUM U‘A.), AREALGEOGRAPHISCHE, SYMPHANOLOGISCHE,
SYNDYNAMISCHE UND SYNGENETISCHE ASPEKTE

3.1 Einfiihrung

Im folgenden geht es auf einer Ebene hoherer Komplexitidt um Bliitenbe-
sucher-Gemeinschaften von Wildbienen (Hymenoptera Apoidea) und Tagfal-
tern (Rhopalocera, Hesperiidae, Zygaenidae) in Pflanzen- gesellschaften und
Vegetationskomplexen. Ein Bezug zu definierten Pflanzengesellschaften und
Gesellschaftskomplexen wurde deshalb gewahlt, da diese unter 6kologischen,
strukturellen, chorologischen, dynamischen und evolutionsbiologischen Krite-
rien abgrenzbare, charakterisierbare und typisierbare Einheiten darstellen.

Ein Schwerpunkt der folgenden Analyse liegt darin, Teilzonosen von
entomophilen Pflanzenarten und ihren Bliitenbesuchern herauszukristallisie-
ren, die in phdnologischer, arealgeographischer, floren- und faunengeschichtli-
cher, aber auch synokologischer Hinsicht eigene Teilsysteme bilden.

3.2 Co-Phdnologie von entomophilen Pflanzen und Bliitenbesuchern eines ver-
saumten Halbtrockenrasens - eine arealgeographische und historische Ana-
lyse

Nicht mehr regelmiBig geméhte Halbtrockenrasen (Mesobrometum), die
Ubergangsstadien zwischen Halbtrockenrasen einerseits und Saumgesellschaf-
ten der Trifolio-Geranietea, Glechometalia und Epilobietalia andererseits dar-
stellen, gehoren mit zu den artenreichsten, im Jahresverlauf blumenbuntesten
und farbenprichtigsten Pflanzengesellschaften Mitteleuropas (Kratochwil
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1983, 1984a, b; Wilmanns 1975, 1989a; Wilmanns & Kratochwil 1983). Auf
nur 50 m? kommen bis zu 78 Pflanzenarten vor, so z.B. im siidwestdeutschen
Raum im Gebiet des Kaiserstuhls (Wilmanns 1977).

Der hohe Artenreichtum beruht darauf, daB die typischen Arten der
Festuco-Brometea zwar im Laufe der Sukzession quantitativ abnehmen, aber
von den eindringenden Arten der Trifolio-Geranietea nicht vollig verdrdngt
werden (Wilmanns 1975, 1989a; Wilmanns & Kratochwil 1983).

Die Zunahme von Saumarten belegt auch ein Stetigkeitsvergleich zwi-
schen Aufnahmen von v. Rochow (1948) mit eigenen Aufnahmen (Tab. 3); zu
entsprechenden Ergebnissen kamen auch Wilmanns und Mitarbeiter bei einer
genauen Analyse der Mesobrometen im gesamten Gebiet (Biirger 1980;
Wilmanns 1975, 1989a).

Tas. 3
STETIGKEITSVERGLEICH EINIGER SAUMPFLANZEN-ARTEN: AUFNAHMEN VON v. RocHow (1948)
uND KratocHwiL (1984a)

A B
Bupleurum falcatum L. ++ 111t2
Ccoronilla varia L. 11+t-2 vt—2
Peucedanum cervaria (L.) Lap. . 11t-2
Vincetoxicum hirundinaria Med. 'y 1rt-1
Geranium sanguineum L. 1rt-1 vt-2
Galium glaucum L. r+ 1Irt—2
Aster amellus L. rt vt-2
Origanum vulgare L. 1rt-1 vt=2
Viola hirta L. " |
Inula conyza DC. . rrrt-1

Dieser groBe Pflanzenartenreichtum spiegelt sich auch in einer entspre-
chend groBen Artenmannigfaltigkeit an Tierarten wider. So ergaben nur
zweijihrige Untersuchungen iiber die bliitenbesuchende Entomofauna auf
einem nur 0,4 ha groBen versaumten Halbtrockenrasen-Hang im Zentrum des
Kaiserstuhls das Vorkommen von allein 132 Wildbienen-, 60 tagfliegenden
Schmetterlings- und 70 Schwebfliegen-Arten (Abb. 14). Im Falle der Wildbie-
nen und Tagfalter entspricht dies ungefdhr 1/3 bis 1/4 aller in der Bundesrepu-
blik Deutschland vorkommenden Arten.
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Abb. 14 — Die 4000 m groBe Untersuchungsfliche im Zentrum des “Kaiserstuhls”, eine etwa
100 km  groBe, I6Biiberdeckte Erhebung vulkanischen Ursprungs inmitten der
Sudlichen Oberrheinebene. Der steile, siidost-exponierte Hang wird von einem ver-
saumten Mesobrometum iiberzogen, das im oberen Teil (a) einer trockenen Subasso-
ziation zuzuordnen ist (Mesobrometum globularietosum), im unteren Teil (b) einer
frischeren Subassoziation (Mesobrometum primuletosum). Am HangfuB (c) geht das
Mesobrometum primuletosum in eine Arrhenatheretum-Brache iiber. Umgeben ist die
Flache von Bestinden des Ligustro-Prunetum, das zu dem angrenzenden Querco-Car-
pinetum luzelotosum vermittelt; Foto: A. Kratochwil.

Die Halbtrockenrasen des siidwestdeutschen Raumes zeichnen sich durch
einen fiir mitteleuropdische Verhiltnisse besonders hohen Prozentsatz an
submediterranen und subkontinentalen Pflanzen- und Tierarten aus. Im
Untersuchungsgebiet gehoren allein 45% der entomophilen Pflanzenarten dem
submediterranen und 16% dem subkontinentalen Florenelement an, unter den
Wildbienen und Schmetterlingen 12 bzw. 18% dem submediterranen, 4 bzw.
12% dem subkontinentalen. Diese Arten leben hier am Rande ihres Ver-
breitungsareals (Abb. 15, 16). Ihr Vorkommen ist nur aus der Floren- und
Faunengeschichte zu verstehen: In der Spit- und Nacheiszeit sind kontinentale
Steppenarten, in der postglazialen Wirmezeit (sub-)mediterrane Arten nach
Mitteleuropa eingewandert. Einst weit in Mitteleuropa verbreitet, kommen
diese heute nur noch inselartig an klimatisch besonders begiinstigten Standor-
ten vor, so z.B. in den Steppenheide-Gebieten Siidwestdeutschlands.
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Abb. 15 — Die Lage des Untersuchungsgebietes in Zentraleuropa.

Sowohl die Blithzeiten der entomophilen Pflanzenarten, aber auch die
Flug- und Aktivitdtszeiten der einzelnen bliitenbesuchenden Insektenarten,
lassen eine deutliche jahreszeitliche Staffelung erkennen (Kratochwil 1983).
Die Reihenfolge der sich jahreszeitlich abwechselnden Arten ist auch im
Vergleich der Jahre weitgehend konstant.

Eine phinologische Analyse der nach verschiedenen Arealtypen auf-
geschliisselten Arten (Blithzeiten der entomophilen Pflanzenarten / Flugzeiten
der Wildbienen- und Schmetterlings-Arten) ergibt 4 jahreszeitliche Abschnitte,
die nach dem arealgeographischen Schwerpunkt der sie aufbauenden Arten
benannt werden konnen: eurosibirische Phase (Mérz/April), submediterrane
Phase (Mai/Juni), eurosibirische Phase (Juli), eurosibirische Phase mit sub-
kontinentalen und submediterranen Elementen (August/September) (Abb.
17).

Da sich die Vegetation (entomophile Pflanzenarten), Apido- und Lepido-
fauna ein und desselben Geoelementes phinologisch weitgehend identisch
verhalten, liegt es nahe, dieses Ergebnis in Zusammenhang mit den in den
Hauptverbreitungs-Gebieten vorherrschenden Klimabedingungen zu sehen:

— eine lange Vegetationsperiode im eurosibirischen Bereich
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MARZ | APRII| MAI JUNI | JULI | AUGUST SEPTEMBER
BLUHZEIT EUROSIBIRISCHE SUBMEDITERR.EUROSIBIRISCHE ARTEN +
VEGETATION ARTEN ARTEN SUBKONTINENTALE
ELEMENTE
FLUGZEIT EUROSIBIRISCHE SUBMEDITERR.EUROSIBIRISCHE ARTEN +
APIDOFAUNA ARTEN ARTEN SUBMEDITERRANE
SUBKONTINENTALE
ELEMENTE
FLUGZEIT EUROSIB. SUBMEDITERR.EUROSIBIRISCHE ARTEN +
LEPIDOFAUNA ARTEN ARTEN SUBMEDITERRANE
SUBKONTINENTALE
ELEMENTE
I II III Iv

Abb. 17 — Vergleich von phadnologischen (Bliihzeit der entomophilen Pflanzenarten / Flug- und
Aktivitdtszeit der Wildbienen und Tagfalter) und arealgeographischen Zusammen-
hinge von Vegetation, Apido- und Lepidofauna.

I = eurosibirische Phase
II = submediterrane Phase
IIT = eurosibirische Phase
IV = eurosibirische Phase mit submediterranen und subkontinentalen Elementen.

— eine Beschrinkung der Vegetationsperiode im submediterranen und
im subkontinentalen Bereich auf Friihjahr/Friihsommer und Herbst. Der
Sommer und Hochsommer weisen zu hohe Temperaturen auf (Walter & Lieth
1960) und erzwingen entweder einen AbschluBl der Individualentwicklung oder
das Einschalten eines Dormanz- bzw. Diapausestadiums (Aestivation).

Die Bindung einzelner Arten beziiglich ihres jahreszeitlichen Vorkom-
mens an bestimmte giinstige Zeitrdume ihres Hauptverbreitungsgebietes spie-
gelt sich somit auch im Untersuchungebiet, das am Rande des Hauptverbrei-
tungsgebiet liegt, wider. Die Haupt-Bliihzeit (Mai) der folgenden submediter-
ran verbreiteten Arten ist sowohl im Untersuchunggebiet in Mitteleuropa als
auch im Zentrum ihres Hauptverbreitungsgebietes fast identisch: Dianthus
carthusianorum L. (Caryophyllaceae), Himantoglossum hircinum (L.) Spreng.
(Orchidaceae), Hippocrepis comosa L. (Fabaceae), Onobrychis viciifolia Scop.
(Fabaceae), Salvia pratensis L. (Labiatae); phdnologische Angaben fiir den
Mediterran-Raum: Pignatti (1982).

Neben diesem zum Teil auf klimatische Griinde zuriickfithrbaren recht
einheitlichen phdnologischen Verhalten der Arten eines Arealtyps, konnen
auch rezent wirkende Konkurrenzverhiltnisse, die besonders in einer artenrei-
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chen Biozonose wirken, einen wichtigen EinfluB auf die Phinologie haben.
Eine Koexistenzmoglichkeit von Arten verschiedenen Arealtyps ist besonders
dann gegeben, wenn bereits bestimmte Adaptationen vorhanden sind, iiber die
ein KonkurrenzausschluBl besteht. Ich bezeichne diese als “Priadaptationen
zur Koexistenz”.

Als eine Prdadaptation konnte z.B. die Bindung einer Pflanzenart an
einen bestimmten Bestduberkreis und die bestimmter bliitenbesuchender In-
sektenarten an Pflanzen ein- und desselben Arealtyps angenommen werden.
Eine detaillierte Analyse zeigte fiir die Bliiten-/Bliitenbesucher-Gemeinschaft
von Halbtrockenrasen, daB in der Tat die bliitenbesuchenden Insektenarten
eines bestimmten Arealtyps diejenigen Pflanzenarten bevorzugen, die demsel-
ben Geoelement angehéren. Einen solchen Zusammenhang konnten wir
bereits bei Pulsatilla vulgaris und ihrem Hauptbestiuber im siidwestdeutschen
Raum, Lasioglossum lineare, nachweisen.

Man kann aus diesem Ergebnis schlieBen, daB die verschiedenen Teilsy-
steme mit den fiir sie charakteristischen Pflanzen- und Bliitenbesucher-Bin-
dungen auf eigenen coevolutiv entstandenen Beziehungen der Zoénosen der
Ursprungsgebietes beruhen. Dal die Bindungen innerhalb solcher Teilzonosen
groBer sind, liegt unter anderem an der lingeren gemeinsamen Geschichte, die
zu engeren Verkniipfungen und Co-Adatationen gefiihrt haben (Abb. 18).

Fir die heutige Zusammensetzung des Biosystems “entomophile Pflanzen
/ Blitenbesucher des Mesobrometum™ spielt die nacheiszeitliche Floren- und
Faunengeschichte eine entscheidende Rolle. Sie paust sich phinologisch durch
(Abb. 18).

Zonose der Ursprungsgebiete

eurosib. [lsubmed.
Element j|Element

Nacheiszeitliche
Vegetations- und é

eurosib. | subkont.
Elementj| Element

arealgeograph.
Teilsysteme

AT

Faunengeschichte

Arealtypen-Spek-
trum u.Phanologie

der Teilsysteme
Vegetationsperiode Frihjahr Herbst I

Zonose des Untersuchungsgebietes

Abb. 18 — Die arealgeographischen Teilsysteme des Untersuchungsgebietes und ihr EinfluB auf
die Phédnologie.
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Solche Teilzonosen, die eine gleiche floren- und faunengeschichtliche
Entwicklung durchlaufen haben, gekennzeichnet durch eine bestimmte bio-
geographische Zugehorigkeit, zeigen eine dhnliche selektiv bedingte Phinolo-
gie, die ich als ”Co-Phdnologie” bezeichne (Kratochwil 1988d).

3.3 Zur Bindung von Bliitenbesuchern und entomophilen Pflanzenarten dessel-
ben Geoelementes

3.3.1 Einfithrung

Im folgenden soll die Hypothese, da3 bliitenbesuchenden Insektenarten
(Wildbienen, Tagfalter) eines bestimmten Arealtyps diejenigen Pflanzenarten
bevorzugen, die demselben Geoelement angehoren, durch eigene Beobachtun-
gen auch aus anderen Untersuchungsgebieten, aber auch durch Angaben aus
der Literatur, einer kritischen Priifung unterzogen werden.

Alle in der Bundesrepublik vorkommenden, im Bliitenbesuch spezialisier-
ten Wildbienen-Arten, das sind innerhalb der 517 Arten etwa 120 Arten,
wurden ndher analysiert, ebenfalls einige, etwa 30 Tagfalter-Arten. Zur
Auswertung lagen fiir apoide Hymenopteren ca. 2000 eigene Bliitenbesuchs-
Beobachtungen und etwa ebenso viele aus der Literatur vor. Fiir Lepidopteren
konnten ca. 1000 eigene Beobachtungen zugrundegelegt werden, in der Litera-
tur waren nur wenige Informationen iiber Nektarpflanzen von Tagfaltern zu
finden.

Die Ergebnisse werden im folgenden gesondert fiir das eurosibirische,
submediterrane und subkontinentale Geoelement besprochen.

3.3.2 Das eurosibirische Element

Wildbienen und zahlreiche Tagfalter mit eurosibirischer Verbreitung
zeigen im Bliitenbesuch eine Priferenz fiir eurosibirisch verbreitete Pflanze-
narten, auch wenn zum selben Zeitpunkt submediterrane und subkontinentale
Pflanzenarten syntop blithen. Dies gilt nicht nur fiir stenanthe Arten mit einer
hohen Préiferenz fiir nur bestimmte Pollen- und Nektarpflanzen, sondern auch
fiir einige euryanthe Arten, die ein breiteres Pflanzenarten-Spektrum nutzen.

Bei den von den eurosibirisch verbreiteten Bliitenbesuchern genutzten,
ebenfalls eurosibirisch verbreiteten Pflanzenarten handelt es sich um:

(A) Pflanzenarten mit urspriinglicher Verbreitung in FlufBauen

Einige Andrena-Arten (Beispiele s. Tab. 4) besitzen eine Priferenz fiir
Potentilla tabernaemontani Aschers., die u.a. ihren natiirlichen Verbreitungs-
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schwerpunkt in trockeneren Bereichen der FluBaue (z.B. in Sedo-Scler-
anthetea-Gesellschaften auf Kiesinseln) hat und fiir Veronica chamaedrys L.,
die urspriinglich an feuchteren Standorten in der FluBaue vorkommt (Zoller
1954).

Als Beispiel sind bestimmte Sandbienen-Arten zu nennen, die eine euro-
sibirische Verbreitung besitzen und z.B. nur Pollen an Potentilla tabernaemon-
tani und Veronica chamaedrys sammeln.

Auch die Nahrungspriferenzen zahlreicher auf Salix spezialisierte
Andrena-Arten, ebenso die der Seidenbiene Colletes cunicularius (Linnaeus
1761) (Abb. 19, Tab. 4) deuten auf den urspriinglichen Lebensraum dieser
Arten hin: FluBauen.

Abb. 19 — Die Seidenbiene Colletes cunicularius auf Salix cineraria L., auf dem Bild ein
Minnchen bei der Nektaraufnahme an einem karpellaten Weiden-Kitzchen; Foto: A.
Kratochwil.

Die Bindung vieler Wildbienen-Arten an Pflanzen, die in FluBauen
vorkommen, ist auch unter dem Gesichtspunkt der nacheiszeitlichen Wieder-
besiedlung Mitteleuropas von Bedeutung, da fiir viele Bienenarten Rhone/
Rhein und Donau als wichtige Wanderwege angenommen werden (Stoeckhert
1954).
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Tas. 4
BIENEN- UND SCHMETTERLINGS-ARTEN (HYMENOPTER4 APOIDEA, LEPIDOPTERA) DES
EUROSIBIRISCHEN FAUNENELEMENTES UND IHRE BLUTENBESUCHS-PRAFERENZEN. DIE
AREALGEOGRAPHISCHE ZUORDNUNG DER ERWAHNTEN PFLANZENARTEN FOLGT MEUSEL, JAGER
& WEINERT (1965 FF.), OBERDORFER (1983) UND ZOLLER (1954)

—_

verbreitet in Mittel- und Westeuropa

2 hauptsichlich in Mitteleuropa verbreitet, aber auch im subkontinentalenBereich; meidet das
nordliche Europa

3 weitverbreitet in Europa, hauptsichlich Mitteleuropa, jedoch nicht in den sibirischen Bereich
vordringend

4 weitverbreitet in Europa und weit nach Sibirien reichendes Verbreitungsgebiet

5 mitteleuropidisch verbreitet, kommt aber auch im Submediterranraum vor, fehlt im Norden
Europas

6 besucht auch einige Asteraceen

7 besucht auch Labiaten

8 auch im subkontinentalen Bereich vorkommend.

Eurosibirisches Geolement

Eurosibirisch verbreitete Bliitenbesucher (Hymenoptera Apoidea,
Lepidoptera) bevorzugen:

1) Eurosibirisch verbreitete Pflanzenarten mit urspriinglicher
Verbreitung in FluBauen

Potentilla tabernaemontani Aschers. / Veronica chamaedrys L.

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena falsifica Perkins 1915 Andrena strohmella Stoeckhert 1928 1
Andrena labiata Fabricius 1781 3 Andrena subopaca Nylander 1848
Andrena saundersella Perkins 1914 Andrena viridescens Viereck 1916 2

Salix sp.

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena apicata Smith 1847 ' Andrena praecox (Scopoli 1763)

Andrena clarkella (Kirby 1802) Andrena ruficrus Nylander 1848

Andrena gravida Imhoff 1832 2 Andrena strohmella Stoeckhert 1928 1
Andrena haemorrhoa (Fabricius 1781) Andrena subopaca Nylander 1848

Andrena helvola (Linnaeus 1758) Andrena vaga Panzer 1799

Andrena jacobi Perkins 1921 4 Andrena ventralis Imhoff 1832

Andrena morawitzi Thomson 1872 Colletes cunicularius (Linnaeus 1761) 4

Andrena nycthemera Imhoff 1866

LEPIDOPTERA
Polygonia c-album Linnaeus 1758 5




2)

Eurosibirisch verbreitete Wald-, Mantel und Saum-Pflanzenarten

Lathyrus linifolius (Reich.)B&ssl. / Lathyrus vernus (L.)

HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena lathyri Alfken 1899 3

Mantel-Pflanzenarten (z.B. Rubus, Crataequs, Prunus)

Saum-Pflanzenarten (z.B. Origanum vulgare L.)

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena bucephala Stephens 1846 1
Andrena ferox Smith 1847 3
Andrena fucata Smith 1848
Andrena fulva (Miller 1766) 1

LEPIDOPTERA

Aglais urticae Linnaeus 1758

Aphanthopus hyperanthus Linnaeus 1758
Aporia crataeqi Linnaeus 1758

Araschnia levana Linnaeus 1758

Argynnis paphia Linnaeus 1758 5
Celastrina argiolus Linnaeus 1758 4
Coenonympha pamphilus Linnaeus 1758 4:6
Fabriciana adippe Schiffermiller 1775 4/6
Heodes tityrus Poda 1761 5

Andrena fulvida Schenck 1853
Andrena simillima Smith 1851
Andrena trimmerana (Kirby 1802) 4
Andrena varians (Rossi 1792)

Inachis io Linnaeus 1758

Naniola jurtina Linnaeus 1758 4/6
Nesoacidalia aglaja Linnaeus 1758 4
Pararge aegeria Linnaeus 1758
Pieris napi Linnaeus 1758 4/6
Polyqgonia c-album Linnaeus 1758
Thecla betulae Linnaeus 1758
Thymelicus sylvestris Poda 1761
Vanessa atalanta Linnaeus 1758 4

3)

Eurosibirisch verbreitete Wiesen-Pflanzenarten

mit ehemaliger Verbreitung in Wildern

Cardamine pratensis L./(Alliaria petiolata (M.B.) Cav.et Gr.)

LEPIDOPTERA
Anthocharis cardamines Linnaeus 1758 4

Primula-, Viola-Arten (einige Saum-Pflanzenarten)

LEPIDOPTERA
Gonepteryx rhamni Linnaeus 1758 ¢
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B die als polyploide Sippen nacheiszeitlich aus diploiden
Sippen hervorgegangen sind

Campanula

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena curvungula Thomson 1870 2 Dufourea dentiventris (Nylander 1848)
Andrena pandellei Pérez 1895 5 Dufourea inermis (Nylander 1848)
Chelostoma campanularum (Kirby 1802) 3 Lasioglossun costulatum (Kriechb.1873) °
Chelostoma distinctum Stoeckhert 1929 2 Melitta haemorrhoidalis (Fabricius 1775)
Chelostoma fuliginosum (Panzer 1798) ° Osmia mitis Nylander 1852

Knautia

HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena hattorfiana (Fabricius 1775) 3 - Andrena marginata Fabricius 1776 5

LEPIDOPTERA
Iygaena filipendulae Linnaeus 1758

gelbe Asteraceen (z.B. Hieracium)

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena chrysopyga Schenk 1853 Lasioglossum lucidulum (Schenk 1859) 4
Andrena denticulata (Kirby 1802) Lasioglossum parvulum (Schenk 1853)
Andrena fulvago (Christ 1791; 3 Lasioglossum villosulum (Kirby 1802) 4
Andrena humilis Imhoff 1832 Osmia leaiana (Kirby 1802) 3

Dasypoda hirtipes (Fabricius 1793) 4 Osmia spinulosa (Kirby 1802) 3
Dufourea vulgaris (Schenck 1859) Panurqus banksianus (Kirby 1802) 3
Heriades truncorum (Linnaeus 1758) 3 Panurqus calcaratus (Scopoli 1763) 3
Lasioglossum leucozonium (Schrank 1781) 4

Fabaceae (z.B. Lotus, Trifolium)

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena gelriae van der Vecht 1927 4 Meqachile circumcincta (Kirby 1802)
Andrena intermedia Thomson 1870 Negachile leachella Curtis 1828 5
Andrena labialis (Kirby 1802) 4 Negachile nigriventris Schenck 1768
Andrena wilkella (Kirby 1802) 4 Negachile versicolor (Smith 1844)
Anthidium punctatum Latreille 1809 ¢ - Negachile willughbiella (Kirby 1802)
Anthidium strigatum (Panzer 1805) Melitta leporina (Panzer 1799)
Eucera longicornis (Linnaeus 1758) 4 Melitturga clavicornis (Latreille 1806)
Lasioglossun lativentre (Schenck 1853) 6 Trachusa byssina (Panzer 1798) 3
Lasioglossum punctatissimm (Schenck 1853) 3

LEPIDOPTERA

Cyaniris semiarqus Rottemburg 1775 Everes argiades Pallas 1771 3
Cupido minimus Fuessli 1775 (?z Leptidea sinapis Linnaeus 1758 4

Papilio machaon Linnaeus 1758 Erynnis tages Linnaeus 1758 4 (?)

Polyommatus icarus Rottemburg 1775 4
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Kombination Gruppe A und B

HYNENOPTERA APOIDEA

Osmia aurulenta (Panzer 1799) 3 Osmia leucomelana (K@rby 1802) 4
Osmia bicolor (Schrank 1781) Osmia parietina Curtis 1828
Osmia claviventris (Thomson 1872) Osmia xanthomelana (Kirby 1802)

Osmia coerulescens (Linnaeus 1758) 4

(B) Wald-, Mantel- und Saum-Pflanzenarten auch auferhalb von Flufauen

Die eurosibirisch verbreitete Sandbiene Andrena lathyri Alfken 1899
sammelt bevorzugt Pollen an Lathyrus linifolius (Reich.) Béssl., der hiufig in
Eichen-Buchen-Wildern (Querco-Carpinetum) vorkommt, ferner an L. vernus
(L.) Bernh., mit einem Verbreitungsschwerpunkt in kalkreichen Buchen-Tan-
nen-Waildern (Lathyri-Fagetum). A. lathyri kommt hdufiger auch in Saumge-
sellschaften an Vicia sepium L. vor.

Ahnliche Zusammenhinge ergeben sich auch fiir einige eurosibirisch
verbreitete Tagfalter. Eine der bevorzugten Nektarquellen von Leptidea sina-
pis Linnaeus 1758 (Pieridae) ist, wie bei Andrena lathyri, Lathyrus linifolius,
aber der Falter nutzt auch bestimmte andere Arten lichter Wilder wie z.B.
Viola reichenbachiana Rchb. (Wiklund 1977). In Wiesengesellschaften saugt L.
sinapis haufig an gelben Fabaceen, z. B. Lotus corniculatus. Die Larven von L.
sinapis bevorzugen Lathyrus pratensis L., eine Art, die heute zwar in Fett-,
NaB- und Moorwiesen vorkommt, deren urspriingliche Standorte jedoch im
Saum und in lichten Bereichen von Auenwéldern liegen (Zoller 1954).

Eine Vielzahl eurosibirisch verbreiteter Tagfalter (Beispiele s. Tab. 4)
besuchen die Bliiten und Bliitenstinde von Saum-Pflanzenarten (Origanum
vulgare L. u.a.) und Mantel-Pflanzenarten (Rubus, Crataegus und Prunus u.a.)
ein Beispiel unter den Bliitenbesuchern wire Aphanthopus hyperanthus (Satyr-
idae). Die urspriinglichen Standorte dieser Arten sind lichte Wailder oder
natiirliche Waldrand-Bereiche.

Die Larven von Araschnia levana Linnaeus 1758, aber auch die zahlrei-
cher anderer Edelfalter (Nymphalidae), die in Europa weitverbreitet sind
(Inachis io Linnaeus 1758, Aglais urticae Linnaeus 1758) fressen monophag an
Urtica dioica, deren urspriingliche Standorte sich in den Sdumen von FluB-
ufern und in Auenwéldern befinden.

Zahlreiche der hier erwdhnten Arten hatten sicher einst ihren urspriingli-
chen Verbreitungsschwerpunkt in FluBauen (s. Gruppe A).

C Wiesen-Pflanzenarten

a) Wiesen-Pflanzenarten mit ehemaliger Verbreitung in Wéldern

Einige der heutigen Wiesen-Pflanzenarten lassen sich cytotaxonomisch
von Waldsippen herleiten wie z.B. Cardamine pratensis L. (Dersch 1969, s.
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auch Wilmanns 1989b). Die an ihnen stenanthen Bliitenbesucher dirften in
der Urlandschaft Waldtiere gewesen sein, so z.B. Anthocharis cardamines L.
(Pieridae), der hdufig an den Bliiten von Cardamine pratensis saugt. Diese
Annahme wird durch die Beobachtungen von Wiklund & Ahrberg (1978)
erhirtet, die fiir Schweden die Saum- und Waldart Lathyrus linifolius als
bevorzugte Nektarquelle von A. cardamines angeben. Ein weiterer Hinwelis,
daB diese Schmetterlingsart eine urspriingliche Waldart sein konnte, sind die
beiden bevorzugten Larvenpflanzen Cardamine pratensis und Alliaria petiolata
(M.B.) Cav. et Gr. (Wiklund & Ahrberg 1978), Dennis 1982, Courtney &
Duggan 1983). Nach Dennis (1982) wird A. cardamines im noérdlichen Teil
seines Verbreitungsgebietes als Art der FluBufer-Landschaften eingestuft.
Ahnliche Zusammenhinge lassen sich auch an anderen Lepidopteren ableiten.

b) Polyploide Wiesensippen, die nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangssippen
entstanden sind

Zahlreiche stenanthe, eurosibirisch verbreitete Wildbienen-Arten, besu-
chen im eurosibirischen Bereich groBflichig verbreitete Wiesenpflanzen, die
durch Polyploidisierung nacheiszeitlich aus diploiden Ausgangssippen hervor-
gegangen sind, z.B. Knautia arvensis (L.) Coult. (Dipsacaceae), Campanula
(Campanulaceae), Hieracium-Arten und andere gelbe Asteraceae (Ehrendorfer
1962a, 1962b, 1970) (Tab. 5). Diese erst seit dem Postglazial existierenden
Sippen stammen hédufig von Pflanzenarten ab, die diploid und entomogam
sind, und heute z.B. Reliktstandorte in den Gebirgen des Mediterranraumes
besiedeln (Tab. 5). Wihrend der Eiszeit waren diese Gebirge wichtige Re-
fugial- und Residualrdiume mitteleuropdischer Pflanzen- und Tierarten. Es ist
anzunehmen, daB zahlreiche der heute in Mitteleuropa vorkommenden poly-
ploiden Pflanzenarten iiber Allopolyploidie und Hybridisierung aus diploiden
Ausgangssippen nacheiszeitlich hervorgegangen sind. Viele haben hierdurch
ihre dkologische Amplitude erweitert und besiedeln heute u.a. auch vielfach
anthropogen bedingte Standorte.

Zahlreiche polyploide Pflanzenarten, die von diploiden Ausgangssippen
abstammen, sind dariiberhinaus zu Apomikten geworden; sie bendtigen im
Gegensatz zu ihren diploiden Vorfahren keine Insektenbestdubung mehr.

So gibt es, wie bereits erwdhnt, Wildbienen-Arten, die angeborenermallen
spezifisch auf Potentilla tabernaemonatani und Veronica chamaedrys sind, z.B.
die Sandbiene Andrena falsifica.

P. tabernaemontani existiert jedoch erst seit dem Postglazial und bendtigt
als polyploider Apomikt keinen Bestduber mehr. Der Bliitenbesucher mufl
also zuvor an den Ausgangssippen gesammelt haben, die di- bzw. tetraploid
und entomogam sind. Wir haben es somit in diesem Beispiel mit einer
reliktischen Beziehung zu tun, wo sich ein Partner, hier die Pflanzenart aus der
Symbiose geldst hat, in dem sie Apomikt wurde. Der ehemalige Bestduber ist
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jedoch "funktionslos erhalten” und “hingen geblieben”. Nicht in allen Fillen
sind jedoch solche stenanthen Bienenarten auch Hauptbestiuber.

Einen Nachweis, daB eine spezifische Wildbienen-Art auch die
Ausgangssippen besucht, konnte 1990 in Ungarn bei einer Exkursion der
Ostalpin-Dinarischen Gesellschaft fiir Vegetationskunde erbracht werden: Die
Sandbiene Andrena hattorfiana (Fabricius 1775) bevorzugt im Bliitenbesuch in
der Regel Knautia arvensis ssp. arvensis L. Diese Sippe ist aus dem Knautia
drymeia-Aggregat hervorgegangen; an Knautia drymeia beobachteten wir in
Ungarn ebenfalls 4. hattorfiana.

Da der TAAM?”, der angeborene Auslosemechanismus, fiir das Erkennen
der spezifischen Nahrungspflanze bei diesen Wildbienen-Arten nur auf Gat-
tungsniveau arbeitet, haben diese polyploiden Sippen die spezifischen Blii-
tenbesucher der Ausgangssippen “mitnehmen” konnen.

Wir kennen andere Beispiele bei Fabaceen und Asteraceen (Tab. 5).

TaB. 5
PoLYPLOIDE, IN EINIGEN FALLEN AUCH APOMIKTISCHE PFLANZENARTEN, DIE VON DIPLOIDEN
STAMMSIPPEN, ABSTAMMEN UND IHRE STENANTHEN BLUTENBESUCHER (Hymenoptera Apoidea)

Stenanthe Andrena falsifica Perkins 1915, Andrena saundersella Perkins 1914,

Bienenarten Andrena strohmella Stoeckhert 1928, Andrena subopaca Nylander 1848,
Andrena viridescens Viereck 1916

Bevorzugte Potentilla tabernaemontani Aschers. Veronica chamaedrys L.

polyploide (polyploid, apomiktisch) (polyploid, entomogam)

Pflanzenart

diploide Potentilla cineraria Chaix. Veronica prostrata L.

(tetraploide) | Potentilla tommasiana F. W. Schulz und andere submediterrane und

Stammform und andere submediterrane Arten subkontinentale Arten
(di-/tetraploid, entomogam) (diploid, entomoganm)

Reliktarten, Arten glazialer Refugialraume

Stenanthe Andrena curvunqula Thomson 1870, Andrena pandelllei Pérez 1895, Chelostoma
Bienenart camanularum (Kirby 1802), Chelostoma distinctum Stoeckhert 1929,Chelostoma
fuliginosum (Panzer 1798), Lasioglossum costulatum (Kriechbaumer 1873)
Osmia mitis Nylander 1852

Bevorzugte Campanula rotundifolia aqq.

polyploide (tetraploid, entomogam)

Art

diploide "Lanceolatae" (lichte Walder, Rasengesellschaften) (Pyrenden u.a.)

Stammform "Saxicolae"  (submed. Pels- und Rasengesellschaften
"Pusillae"....(Pionierarten junger Boden im Gebirge)

Reliktarten, Arten glazialer Refugialraume
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Stenanthe Andrena fulvago (Christ 1791), Andrena humilis 1832, Dufourea vulgaris

Bienenart (Schenk 1851), Lasioglossum parvulum (Schenk 1853), Lasioglossum
villosulum (Kirby 1802), Panurqus calcaratus Scopoli 1763, Osmia spinulosa
(Kirby 1802)

Bevorzugte Hieracium

polyploide (polyploid, apomiktisch)

Art

diploide haufig diploide Arten mediterraner Gebirge (diploid, entomogam)

Stammform Reliktarten, Arten qlazialer Refugialraume

Stenanthe Andrena hattorfiana (Fabricius 1775)

Bienenart

bevorzugte Knautia arvensis ssp. arvensis L.

polyploide (tetraploid, entomogam)

Art

diploide Knautia drymeia agq. (sidosteuropaische Laubmischwalder

Stammform Knautia longifolia agq. (Saumgesellschaften, Gebirgsrasen)
Knautia arvensis agq. (submediterrane Fels- und Rasengesellschaften)
(diploid, entomogam)
Reliktarten, Arten glazialer Refugialraume

3.3.3 Das submediterrane Element

Stenanthe Wildbienen- und Schmetterlings-Arten, die dem submediterra-
nen Faunenelement angehoOren, bevorzugen hauptsichlich submediterrane
Pflanzenarten von Rasengesellschaften. Sie zeigen u.a. eine deutliche Priferenz
fiir blaue oder rotviolette Asteraceen, wie z.B. die Furchenbiene Halictus
scabiosae (Halictidae) (Abb. 20), ferner eine solche fiir Brassicaceen, Labiaten
oder Cistaceen (Tab. 6). Diese Familien umfassen viele Pflanzenarten, die im
Mediterranraum weit verbreitet sind. Einen Schwerpunkt haben z.B. Brassica-
ceen im submediterranen Bereich an Kiisten und FluBldufen, sowie an Fels
und Ruderalstandorten. Viele der stenanthen Bliitenbesucher konnten auf
ihren nacheiszeitlichen Wanderwegen nach Mitteleuropa solche Standorte in
den groBen FluBtilern finden und ihre Vorzugspflanzen nutzen.

Alle untersuchten submediterran oder zusitzlich submediterran verbreite-
ten Wildbienen- und Schmetterlings-Arten sind in der Regel charakteristische
Offenlandarten, sie meiden als Pollen- und Nektarpflanzen solche der Saum-,
Mantel- und Waldgesellschaften.
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Abb. 20 — Die submediterran verbreitete Skabiosen-Furchenbiene Halictus scabiosae bevorzugt
blau- bis rotviolette Asteraceen; hier beim Pollensammeln auf einem Bliitenstand von
Centaurea jacea; Foto: A. Kratochwil.

3.3.4 Das subkontinentale Element

Bei den subkontinental verbreiteten Arten ist z.B, eine Bevorzugung von
Boraginaceen feststellbar (Tab. 7). Diese Familie ist im subkontinentalen und
kontinentalen Raum durch zahlreiche Arten vertreten. In ihrem Bliitenbe-
suchs-Verhalten dhneln die subkontinentalen Bliitenbesucher z.T. den eurosi-
birischen Arten; sie besuchen auch Saum-Pflanzenarten.

Analysiert man das Nahrungspflanzen-Spektrum, so fillt auch hier wie-
der eine Bindung der Arten an FluBliufe und warme Felsstandorte auf. So
konnte z.B. das Donautal mit den Vegetationskomplexen der Steppenheide
gut als nacheiszeitlicher Wanderweg dienen. Am Beispiel von Pulsatilla
vulgaris s.]. und seinem Hauptbestduber Lasioglossum lineare wurde die
gemeinsame Geschichte einer Bliiten-Bliitenbesucher-Bindung oben beschrie-
ben und der Bezug zum subkontinentalen Floren- und Faunenelement heraus-
gestellt (s. Kap. 2).
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Tas. 6
BIENEN- UND SCHMETTERLINGS-ARTEN DES SUBMEDITERRANEN FAUNENELEMENTES UND THRE
BLUTENBESUCHS-PRAFERENZEN (HYMENOPTERA APOIDEA, LEPIDOPTERA): FUBNOTEN s. TAB. 4

Submediterranes Geoelement

Submediterran verbreitete Bliitenbesucher (Hymenoptera Apoidea,
Lepidoptera) bevorzugen Rasen-Pflanzenarten und meiden Saum-,
Mantel und Wald-Pflanzenarten

Asteraceae, blau/violett (z.B. Centaurea)

HYMENOPTERA APOIDEA

Anthidium lituratum (Panzer 1801) Lasioglossum major (Nylander 1852) 7
Heriades crenulatus Nylander 1856 Lasioglossum scabiosae (Rossi 1790)
Lasioglossum albocinctum (Lucas 1849) Lasioglossun smaragdulus Vachal 1895

- in Kombination mit Labiatae, Dipsacaceae, Boraginaceae

HYMENOPTERA APOIDEA

Ceratina cucurbitina (Rossi 1792) Nomia femoralis (Pallas 1773)
Halictus simplex Bldthgen 1923 3 (?) Lasioglossum quadrisignatum (Schenck 1853)
LEPIDOPTERA

Melitaea pathenoides Keferstein 1851

Brassicaceae

HYMENOPTERA APOIDEA

Andrena agilissima (Scopoli 1770) Andrena niveata Friese 1887 8
Andrena distinguenda Schenck 1871 Andrena pusilla Pérez 1903
Andrena hypopolia Schmiedeknecht 1883 Andrena suerinensis Friese 1884 5
Andrena nana (Kirby 1802) Andrena tscheki Morawitz 1872 8
Labiatae

HYMENOPTERA APOIDEA

Lasioglossum clypeare (Schenck 1853) Osmia andrenoides Spinola 1808
Lasioglossum convexiusculum (Schenck 1853) 5 Rophites trispinosus Pérez 1903 3
Cistaceae

HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena enslini Alfken 1921
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Tas. 7
BIENENARTEN DES SUBKONTINENTALEN FAUNENELEMENTES UND IHRE
BLUTENBESUCHS-PRAFERENZEN (HYMENOPTERA APOIDE4): FUBNOTEN s. TAB. 4

Subkontinentales Geoelement

Subkontinental verbreitete Bliitenbesucher (Hymenoptera, Apoidea)
bevorzugen z.B.:

Boraginaceae

HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena nasuta Giraud 1863 Colletes nasutus Smith 1853
Andrena symphyti Schmiedeknecht 1883

3.3.5 Das submediterran/subkontinentale Element

Wildbienen- und Schmetterlings-Arten, die submediterran und subkonti-
nental verbreitet sind, bevorzugen Rasen-Pflanzenarten als Pollen- und Nek-
tarquellen, in einigen wenigen Féllen auch Saum-Pflanzenarten. Sie zeigen u.a.
eine Priferenz fiir Dipsacaceen, fiir blaue und rotviolette Asteraceen und von
Labiaten in Kombination mit Fabaceen und fiir Apiaceen (Tab. 8).

Hinsichtlich ihrer Bevorzugung von blauen und rotvioletten Asteraceen
und von Labiaten dhneln sie den Vertretern des submediterranen Elementes.
Als Beispiel unter den Lepidopteren ist Melitaea phoebe Schiffermiiller 1775

Tas. 8
BIENEN- UND SCHMETTERLINGS-ARTEN DES SUBMEDITERRANEN UND SUBKONTINENTALEN
FAUNENELEMENTES UND IHRE BLUTENBESUCHS- PRAFERENZEN (HYMENOPTERA APOIDEA,
LepipopTEr4): FusNoTEN s. TaB. 4

Submediterranes / subkontinentales Element

Blitenbesucher (Hymenoptera Apoidea, Lepidoptera) mit
submediterraner und subkontinentaler Verbreitung bevorzugen z.B.:

Dipsacaceae / blaue oder violette Asteraceae

HYNENOPTERA APOIDEA
Andrena morio Brullé 1832 Dasypoda argentata (Panzer 1809)

LEPIDOPTERA
Melanargia galathea Linnaeus 1758 Melitaea phoebe Schiffermiller 1775
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Labiatae / Fabaceae

HYMENOPTERA APOIDEA

Eucera tuberculata (Fabricius 1793) 3 Negachile rotundata (Fabricius 1787) 3
Megachile pilidens Alfken 1924

LEPIDOPTERA
Hipparchia fagi Scopoli 1763

- in Verbindung mit Boraginaceae

HYNENOPTERA APOIDEA
Eucera interupta Baer 1850 Osmia adunca (Panzer 1798)
Nomia femoralis (Pallas 1773)

Apiaceae

HYMENOPTERA APOIDEA
Andrena combinata (Christ 1791) Andrena nitidiuscula Schenck 1853

(Nymphalidae) anzufithren, deren Falter bevorzugt an blauvioletten Astera-
ceen Nektar saugen, im Larvenstadium lebt die Art an Vertretern der Gattung
Centaurea (Weidemann 1985).

Zusammenfassend ist festzustellen, daBl unabhidngig von der systemati-
schen Zugehorigkeit des Bliitenbesuchers sich bei einer Vielzahl von Arten
deutliche charakteristische Nahrungspriferenzen fiir einzelne Pflanzengat-
tungen und Familien bestimmter Standorte feststellen lassen. Vorausgesetzt,
es handelt sich um eine im Bliitenbesuch spezifische Art, kann iiber das
Blitenbesuchs-Verhalten gleichzeitig auch in gewissem Umfang auf die bio-
geographische Zugehorigkeit dieser Art geschlossen werden. Die untersuchte
Halbtrockenrasen-Biozonose setzt sich aus Teilsystemen unterschiedlicher
arealgeographischer Zugehorigkeit zusammen, die aufgrund einer gemeinsa-
men Floren- und Faunengeschichte sich durch besondere Bindungen auszeich-
nen.

3.4 Verdnderungen der Bliiten-|Bliitenbesucher-Gemeinschaft im Laufe der Suk-
zession - arealgeographische Umschichtungen im Zonosengefiige

Analysiert man das Sukzessionsgeschehen des in Kap. 3.2 beschriebenen

. versaumten Halbtrockenrasens unter arealgeographischen Gesichtspunkten,

so verringert sich mit der Abnahme der Festuco-Brometea-Arten das submedi-

terrane (submeridionale) Florenelement, analog steigt durch die Zunahme der

Trifolio-Geranietea-Arten das subkontinentale (boreomeridionale) Element;
Abb. 21.
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Anzahl Arten

16 1 | boreomeridional azonal boreomeridional azonal

147 submeri submeri-

dional dional

Festuco-Brometea Trifolio-Geranietea
Trocken-/Steppenwald Wald-/Wiesensteppe
D submeridional M siideurop.Rasenarten

Abb. 21 — Aufschliisselung der im Untersuchungsgebiet vorkommenden entomophilen Pflanze-
narten nach der von Zoller (1954) entwickelten Arealtypen-Einteilung und Zuordnung
zu den pflanzensoziologischen Einheiten Festuco-Brometea und Trifolio-Geranietea.

Die Sukzessionsstadien entsprechen arealgeographisch in ihrer Aufeinan-
derfolge der potentiellen natiirlichen Vegetation des Gebietes. Wie die Kon-
takt-Wald-Vegetation erschlieBen 14Bt, ist die potentielle natiirliche Vegetation
des Mesobrometum globularietosum im Gebiet ein Quercetum pubescentis; im
Falle des frischeren Mesobrometum primuletosum ein Carici-Fagetum. Die
Eichen-reichen Waldgesellschaften beherbergen einen hohen Anteil boreome-
ridionaler Saum-Pflanzenarten.

In welchem Ausmal reagieren die bliitenbesuchenden Insektenarten auf
eine Sukzession des in Kap. 3.2 beschriebenen versaumten Halbtrockenrasens?
Gehen mit der phytozénotischen Umschichtung in den letzten 40 Jahre auch
Verdnderungen in der Bliitenbesucher-Gemeinschaft einher?

Vergleicht man einen versaumten Halbtrockenrasen mit einem regelmé-
Big gemdhten, so lassen die Arealtypen-Spektren der Wildbienen und der
Tagfalter Unterschiede erkennen. Bei den Wildbienen liegt der Prozentsatz der
europdisch / eurosibirisch verbreiteten Arten im versaumten Mesobrometum
um 11% hoéher, die des submediterranen um 12 % niedriger (Abb. 22); bei den
Tagfaltern erh6ht sich mit der Versaumung besonders der Anteil der subkonti-
nentalen Arten um 7% (Abb. 23).
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Prozentanteil Arten

100
Hg;menoptera Apoidea
80 73
n =120 n =107
60 [
40
24
20 \\\\‘ 5
Mesobrometum versaumtes Mesobrom.

EER europ./eurosibirisch XX submediterran [ ] subkontinental

Abb. 22 — Das Arealtypen-Spektrum der Wildbienen eines Mesobrometum und eines versaumten
Mesobrometum in Hinblick auf das europdisch/eurosibirische, submediterrane und
subkontinentale Faunenelement.

Prozentanteil Arten

Lepidoptera

80

n =45
60 -
40

21
20 - .
5
Mesobrometum versaumtes Mesobrom.

EHE europ./eurosibirisch XN submediterran ] subkontinental

Abb. 23 — Das Arealtypen-Spektrum der Tagfalter eines Mesobrometum und eines versaumten
Mesobrometum in Hinblick auf das europdisch/eurosibirische, submediterrane und
subkontinentale Faunenelement.
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Die Ergebnisse der arealgeographischen Umschichtung bei einer Sukzes-
sion stimmen zwischen den entomophilen Pflanzenarten und den sie besuchen-
den Wildbienen und Tagfaltern weitgehend iiberein. An solchen Sekundir-
standorten kann nur der anthropozoogene EinfluB3 (in unserem Fall die Mahd)
einen hohen Anteil an Arten des submediterranen Elementes bewirken. Der
Zeitpunkt der Mahd kann nach Abklingen der Bliihzeit bzw. Samenreife und
der Aktivitédtszeit der Vertreter dieses Geoelementes etwa Mitte Juli einsetzen.
Er koinzidiert dann auch in der Trockenrasen-Biozonose mit der Trockenzeit
im Hauptverbreitungsgebiet der Trockenrasen im submediterranen/ mediter-
ranen Raum. Die Mahd hat in ihrer Wirkung auch dann eine dhnliche
Funktion (Kratochwil 1989a).

3.5 Bliitenbesucher-Gemeinschaften eines Rasen-Vegetationskomplexes - die
Deutung eines biogeographischen Verteilungsmusters

Wir haben in dem genannten Beispiel (Kap. 3.2 und Kap. 3.4) ein
biogeographisches Verteilungsmuster von Zonosen des Mesobrometum inner-
halb einer Zeitachse, der Vegetationsperiode, erliutert. Neben solchen zeitli-
chen Verteilungsmustern gibt es natiirlich auch rdumliche, biogeographische
Verteilungsmuster auf kleinem Raum innerhalb eines Vegetationskomplexes
mehrerer verschiedener Pflanzengesellschaften (Kratochwil 1989b).

Seit 1983 fithren wir biozonologische Untersuchungen in einem etwa 50
km nordlich von Freiburg direkt am Rhein gelegenen Naturschutzgebiet
durch. Bei dem ndheren Untersuchungsgebiet handelt es sich um eine 10 ha
groBe Fliche, ein Vegetationsmosaik aus recht unterschiedlichen Pflanzenge-
sellschaften: Xerobrometen mit eingesprengten Gebiischgesellschaften, blu-
menbunte und besonders Orchideen-reiche Mesobrometen, Molinieten in
Kontakt mit Phragmites-Bestinden, groBflichige, z.T. recht unterschiedlich
bewirtschaftete Arrhenathereten in der Regel in der Subassoziation salvieto-
sum, groBerflichig in der Typischen Variante und der Variante von Colchicum
autumnale. In diesem Gebiet untersuchen wir seit Jahren die Bliitenbesucher-
Gemeinschaften.

Die Pflanzengesellschaften und die fiir sie typischen Bliitenbesucher-Ge-
meinschaften an Wildbienen und Schmetterlingen besitzen jeweils ein dhnli-
ches Arealtypen-Spektrum.

Bei den Festuco-Brometea-Gesellschaften und ihren Bliitenbesuchern ist
ein hoherer Anteil von Arten des submediterranen Geoelementes vorhanden
als in den Molinio-Arrhenatheretea-Gesellschaften mit ihren Bliitenbesucher-
Gemeinschaften (Abb. 24-26).

Auch in einem kleinflichigen Vegetationsmosaik folgt die Raumvertei-
lung der entomophilen Pflanzenarten und ihren Bliitenbesucher-Gemeinschaf-
ten einer “biogeographischen Matrix” (Abb. 27). DaB dies auch fiir Bliitenbe-
sucher mit einem groBen Flugradius und einem breiteren Nahrungspflanzen-
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Entomophile Pflanzenarten (N=105)

Prozentanteil Arten

63 63 62

70 -
60 -
504
40
30
204"
o1y Y Il 2L P
. :

0 T T T

Xerobrometum Molinietum Arrhen.salv.Col.Var.
Mesobrometum Arrhen.salv.Typ.Var

7] subkontinental N submediterran [ europ./eurosibirisch

Abb. 24 — Die Arealtypen-Spektren der entomophilen Pflanzenarten verschiedener Pflanzenge-
sellschaften eines Rasen- Vegetationsmosaiks.

Spektrum gilt, zeigen z.B. die Untersuchungen an Hummelarten: Sie besitzen
als Vertreter des europdiisch-eurosibirischen Faunenelementes im Untersu-
chungsgebiet eine deutliche Habitatpriferenz fiir Pflanzengesellschaften des-
selben Arealtyps, z.B. den Arrhenathereten. Dies gilt besonders fiir Arten mit
groBerer Blumenstetigkeit, z.B. fiir Bombus lucorum.

Die Griinde fiir die Habitatpriferenzen der einzelnen Bliitenbesucher an
die jeweiligen Pflanzengesellschaften und Vegetationskomplexe im Gebiet sind
an anderer Stelle ausfiihrlich dargelegt (Steffny, Kratochwil & Wolf 1984,
Kratochwil 1989c).

3.6 Verdnderungen der Bliiten-|Bliitenbesucher-Gemeinschaft durch anthropoge-
ne Einfliisse - arealgeographische Umschichtungen im Zoénosengefiige durch
Diingung

Aufgrund der Untersuchungen der Bliiten-/Bliitenbesucher-Gemeinschaf-
ten verschiedener meso- und eutraphenter Griinlandgesellschaften in dem in
Kap. 3.5 beschriebenen kleinrdumigen Vegetationsmosaik lassen sich iiber
einen aktualistischen Vergleich auch Verdnderungen innerhalb des Biozono-
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Hymenoptera Apoidea (N=107)
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Abb. 25 — Die Arealtypen-Spektren der Wildbienen verschiedener Pflanzengesellschaften eines

Rasen-Veget

ationsmosaiks.
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AREALGEOGRAPH. SUBSYSTEME K‘

ARRHENATHERETUM
MOLINIETUM

MESOBROMETUM

XEROBROMETUM

SUBMED. EUROSIB.
ELEMENT ELEMENT

XEROBROMETU

MESOBROMETUM

Abb. 27 — Raumverteilung der Pflanzengesellschaften und ihrer Bliitenbesucher im kleinflichi-
gen Vegetationsmosaik.
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sengefiiges aufzeigen, die bei der Uberfiihrung von Halbtrockenrasen (Meso-
brometum) und Pfeifengraswiesen (Molinietum) in Glatthaferwiesen (Arrhe-
natheretum) durch Diingung eingetreten sind (Kratochwil 1989d). Im folgen-
den sei nur die Frage behandelt, in welchem Umfang hierdurch auch biogeo-
graphische Umschichtungen erfolgen.

Das Mesobrometum besitzt mit 41% den hochsten Anteil an submediter-
ranen Arten von den 4 untersuchten Pflanzengesellschaften. Mit der Uberfiih-
rung des Mesobrometum in ein Arrhenatheretum kommt es zu einer Abnahme
des Anteils submediterraner Arten um 11% und zu einer Zunahme europdi-
sch-eurosibirischer verbreiteter Arten um 12%. Das Molinietum und das
Arrhenatheretum salvietosum, Variante von Colchicum autumnale, haben ein
weitgehend identisches Arealtypen-Spektrum.

Analog zu den Verhéltnissen bei der Vegetation besitzt das Mesobrome-
tum mit 24% den hochsten Anteil an submediterranen Wildbienen-Arten. Die
Aufdiingung eines Mesobrometum fiithrt auch hier zu einer “arealgeographi-
schen Umschichtung” mit einer Abnahme des submediterranen (um 6%) und
einer Zunahme des europdisch- eurosibirischen Elementes (um 7%). Bei der
Uberfithrung des Molinietum in ein Arrhenatheretum tritt hingegen keine
Verdnderung im Arealtypen-Spektrum ein. Dasselbe Phidnomen ist auch bei
den Tagfaltern nachweisbar. Der Anteil der submediterranen Arten nimmt bei
der Uberfiihrung des Mesobrometum um 11% ab, bei der Uberfithrung des
Molinietum treten nur geringfiigige Verdnderungen auf.

3.7 Zusammenfassung

Einzelne Pflanzengesellschaften und ihre Bliitenbesucher-Gemeinschaften
setzen sich aus Teilsystemen unterschiedlicher arealgeographischer Zugehorig-
keit zusammen. Aufgrund einer gemeinsamen Floren- und Faunengeschichte
zeichnen sie sich durch besondere eigene, zum Teil coevolutiv entstandene
Bindungen aus.

Diese nach dem arealgeographischen Schwerpunkt der sie aufbauenden
Arten benannten Teilsysteme zeigen phénologische Schwerpunkte im jahres-
zeitlichen Auftreten. Griinde liegen u.a. in den in den Hauptverbreitungsgebie-
ten vorherrschenden Klimabedingungen.

Auch auf der hoheren Ebene von Vegetationskomplexen folgt das Vertei-
lungsmuster einzelner Pflanzengesellschaften und ihren Bliitenbesucher-Ge-
meinschaften einer “arealgeographisch identischen Matrix”. Dieser Zusam-
menhang ist ebenfalls nur floren- und faunengeschichtlich erklarbar.

Bei Sukzessionen kommt es im Biozonosengefiige zu arealgeographische
Umschichtungen, ebenso nach bestimmten anthropogenen Einfliissen. Hierbei
verdndern sich im Falle der untersuchten Biozonosen und ihren Teillebensge-
meinschaften die durch ”azonale” Arten gekennzeichnenden Gesellschaften in
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Richtung auf solche, die durch ”zonale” Arten charakterisiert sind, und die
der potentiellen natiirlichen Vegetation und Fauna entsprechen.

4. STAMMESGESCHICHTLICHE ZUSAMMENHANGE ZUR BLUTENBESUCHSPRAFERENZ
DER EUROPAISCHEN SANDBIENEN-ARTEN (ANDRENA) AN BESTIMMTE
PFLANZENFAMILIEN, -GATTUNGEN UND -ARTEN UND EINE AREALGEOGRAPHISCHE
DEuTUNG

Die Entwicklung von Bliitenbesuchs-Priferenzen kann auch an einem
nach morphologischen Kriterien entworfenen natiirlichen System nachgezei-
chnet werden, wenn die Bliitenbesuchs-Bindungen der einzelnen Arten bekan-
nt sind. Als Untersuchungsobjekt diente die in Europa, aber auch in Norda-
merika besonders artenreiche Gattung der Sandbienen (Andrena), die allein
ca. 450 europdische Arten umfaBt. Einige wenige Gesichtspunkte dieser
Analyse seien im folgenden vorgestellt.

Es féllt auf, daB innerhalb der apoiden Hymenopteren zwar eine beson-
ders hohe Artenzahl zu verzeichnen ist — Friese (1891) und Michener (1974)
schitzen weltweit etwa 20 000 Arten, Hurd (1979) 21 000 Arten — sich aber
dennoch diese Arten letztlich auf nur wenige Gattungen verteilen. Eine
Unterscheidung der verschiedenen Gattungen bereitet in der Regel kaum
groB3e Probleme, wohingegen eine intragenerische Differenzierung zu erhebli-
chen Schwierigkeiten fithren kann. Um so wichtiger ist es deshalb geworden,
besonders die artenreichen Gattungen in moglichst klar faBbare Untergattun-
gen zu gliedern, einerseits als Malnahme um die Mannigfaltigkeit besser
fassen, andererseits aber auch um die natiirliche Verwandtschaft einzelner
Arten besser herausstellen zu konnen.

So wurden z.B. die westpaldarktischen Andrena-Arten von Warncke
(1968) in 51 Untergattungen unterteilt, basierend auf dem morphologischen
Vergleich von 381 Arten. Die amerikanischen bis nérdlich Mexiko vorkom-
menden 521 Andrena-Arten (und Unterarten) hat Hurd (1979) in 38 Untergat-
tungen einordnen konnen. Ahnliche Aufteilungen in Untergattungen existie-
ren auch bei anderen artenreichen Bienengattungen (z.B. Osmia, Megachile).

Innerhalb der Gattung Andrena gibt es eine Vielzahl von Arten mit
unterschiedlichen Nahrungspriaferenzen. Gegeniiber stenanthen Arten finden
sich auch einige euryanthe Arten, die keine Priferenzen im Bliitenbesuch
zeigen und iiber ein grofles Lernvermdgen besitzen - eine Voraussetzung fiir
Euryanthie (Tab. 9, Abb. 28).

Die adaptive Radiation der Gattung verlief wahrscheinlich in den semi-
ariden Gebieten der Ostmediterraneis und Kleinasiens. Die Verhiltnisse der
Nahrungspriferenzen wurden an einem Stammbaum, der nach rein morpho-
logischen Merkmalen und in Anlehnung an die von Michener (1944) vorge-
schlagenen Kriterien im wesentlichen von Warncke (1968) entworfen wurde,
Uberpriift. Einige wenige Aspekte seien im folgenden dargestellt.
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Tas. 9
UNTERSCHIEDLICHE GRADE DER NAHRUNGSBINDUNG INNERHALB DER GATTUNG
ANDRENA (HYMENOPTERA APOIDEA): AUSGEWAHLTE BEISPIELE

A

monovoltine Andrena-Arten

1

Bevorzugung bestimmter Arten einer Pflanzengattung:
Gattung Bryonia (z.B. B. alba, B. dioica): A. florea
Gattung Knautia (z.B.: K. arvensis): A. hattorfiana
Gattung Lathyrus (z.B. L. montanus, L. vernus).: A. lathyri
Gattung Hieracium: A. fulvago, A. denticulata, A. humilis

Gattung Campanula: A. curvungula, A. pandelii

Bevorzugung bestimmter Arten verschiedener Pflanzengattungen

Potentilla und Veronica, z.B.:

P. tabernaemontana/Veronica chamaedrys: A. viridescens,
A. saundersella, A. falsifica

Potentilla argentea/Veronica teucrium: A. falsifica

Bevorzugung bestimmter Pflanzenarten einer Familie

Apiaceae: A. nanula, A. proxima

Bevorzugung mehrerer Pflanzenarten verschiedener Familien

Salix, Veronica, Potentilla, Taraxacum: A. strohmella,

A. subopaca

Bevorzugung mehrerer Pflanzenarten verschiedener Familien

Strducher (z.B. Salix): A. nitida, A. haemorrhoa, A. gravida,
A. armata

6 keine Bevorzugung bestimmter Pflanzenarten, -gattungen oder

Familien (euryanth):

A. wilkella, A. fulvata, A. angustior
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B bivoltine (zwei Generationen im Jahr bildende) Andrena-Arten

1. Gen.:
2. Gen.:
1. Gen.:
2. Gen.:

1 1. Generation euryanth, 2. Generation stenanth

Brassicaceae, Asteraceae, Rosaceae, Salix u.a.
Apiaceae: A. nana, A. alfkenella

Strducher (z.B. Salix), Rosaceae, Asteraceae u.a.
Apiaceae: A. rosae, A. minutuloides, A. minutula

2 beide Generationen euryanth

z.B. A. bicolor

Abb. 28 — Andrena florea Fabricius 1793 sammelt oligolektisch nur an Arten der Gattung
Bryonia (z.B. Bryonia alba L. und B. dioica Jacq.); Foto: A. Kratochwil.

Bei der Analyse zeigte es sich, daB sich bereits die Vertreter innerhalb
einzelner Untergattungen deutlich hinsichtlich ihrer Bliitenbesuchs-Priferen-
zen unterscheiden, sich aber dennoch immer mehrere Arten innerhalb einer
Untergattung einheitlich verhalten (Abb. 29).
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Abb. 29 — Die stammesgeschichtlichen Verwandtschaftsbeziehungen der europiischen Andrena-

Arten auf der Ebene von Untergattungen nach Warncke (1968) und die darauf

bivoltine Art).

projizierten Bliitenbesuchs-Préferenzen; B
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An der Basis stehen Artengruppen der Untergattung Micrandrena, die
sich oligophag an Apiaceen, an Potentilla und Veronica und an Brassicaceen
ernihren. Zahlreiche Vertreter dieser Familien und Gattungen sind auch
ostmediterran verbreitet.

Am Beispiel der Brassicaceen-spezifischen Arten lassen sich ganze Linien
von Untergattungen mit oligophagen Arten verfolgen. Nicht immer deckt sich
der der morphologische Stammbaum mit den Ergebnissen der Nahrungsprife-
renzen. Vielleicht stimmt er auch nicht immer. H&ufig treten plotzliche
Wechsel der Nahrungspriferenzen zwischen einzelnen Untergattungen auf,
sog. switch-off-Fille.

Interessant ist z.B. der Zusammenhang, daB3 auf Salix spezifische Arten,
wie z.B. Andrena clarkella (Kirby 1802) (Abb. 30), hoch abgeleitete Arten
darstellen, mit einem Verbreitungsschwerpunkt in héheren Gebirgslagen und
im Norden Europas, dort, wo auch ein Mannigfaltigkeitszentrum der Gattung
Salix liegt.

Im Stammbaum spiegelt sich somit in dem Vergleich der Nahrungs-Préfe-
renzen der Basisgruppen mit den abgeleiteten Gruppen die Richtung der
mehrfachen Wiederbesiedlung in Europa in den Postglazialen von Siid nach
Nord wider.

Abb. 30 — Die Sandbiene Andrena clarkella, eine auf die Arten der Gattung Salix spezialisierte
Sandbienen-Art.
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Megachilidae

MEGACHILINI
f —
| OSMIA |
Fabaceae Campanulaceae
Asteraceae |
1 Boraginaceae {
MEGACHILE
Fabaceae J Asteraceae j
—
CHALICODOMA
Fabaceae

1 Labiatae

Campanulaceae
Asteraceae

HERIADES /CHELOSTOMA

Boraginaceae

ANTHIDIINI

ANTHIDIUM
Fabaceae

I Asteraceae

TRACHUSA
Fabaceae

|

Halictidae

DUFOUREINAE
SYSTROPHA RHOPHITES
Convolvulac. Labiatae
DUFOUREA HALICTOIDES
Asteraceae Campanulaceae
Campanulaceae

HALICTINI

Asteraceae
Salicaceae

Halictus/Lasioglossum
Labiatae
Campanulaceae

Colletidae

HYLAEINAE
]
HYLAEUS |
Apiaceae Lythraceae
Rosaceae Resedaceae
Liliaceae
Brassicaceae
COLLETINI
COLLETES
Asteraceae Boraginaceae
Ericaceae
Fabaceae '
Abb. 31 —

Apidae

T
(alle euryanth)
.

-

{

|
i

Anthophoridae

ANTHOPHORINAE

ANTHOPHORA
Boraginaceae

Asteraceae
Fabaceae
Labiatae

EUCERINI

|

EUCERA

Fabaceae J Boraginaceae

TETRALONIA
Asteraceae
Malvaceae

Lythraceae

|

Melittidae

MELITTA MACROPIS
Fabaceae Lythraceae
Campanulaceae Primulaceae
Lythraceae Labiatae
DASYPODA

Asteraceae Dipsacaceae

NI

Andrenidae
ANDRENINAE
ANDRENA

Apiaceae
Brassicaceae

Asteraceae
Salicaceae

Scrophulariac. Dipsacaceae
Boraginaceae

Liliaceae
Cucurbitaceae
Cistaceae
Saxifragaceae
Campanulaceae
Fabaceae

PANURGINAE

MELITTURGA PANURGUS .
Fabaceae Asteraceae
CAMPTOPOEUM PANURGINUS
Asteraceae Brassicaceae

Die stammesgeschichtlichen Verwandtschaftsbeziehungen einzelner Bienengattungen,
Unterfamilien und Familien nach Michener (1944) und die darauf projizierten
Bliitenbesuchspréferenzen. Kuckucksbienen (Gattungen: Ammobates, Biastes, Coelio-
xys, Dioxys, Epeoloides, Epeolus, Melecta, Nomada, Sphecodes, Stelis, Thyreus)
fanden keine Beriicksichtigung, ebenso einige wenige artenarme Gattungen, von deren
Vertretern wenige Bliitenbesuchs-Beobachtungen vorliegen (Gattungen: Pseudapis,

Nomioides).
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Ahnliche Zusammenhiénge, wie sie hier am Beispiel der Gattung Andrena
aufgezeigt wurden, konnen auch an anderen Bienen-Gattungen bestitigt
werden. Es ist sogar moglich am Beipiel des gesamten Stammbaumes der
Bienen die Entwicklung von Bliitenbesuchs-Bindungen nachzuzeichnen (Abb.
31). Auch hier wird z.B. der bereits bei den Sandbienen-Arten aufgezeigte
evolutive Trend von Stenanthie zu Euryanthie deutlich. Eine genaue Analyse
ist jedoch in vielen Fillen noch notwendig, um zu generalisierbaren Schliissen
zu kommen. Arealgeographische und biozénologische Gesichtspunkte miissen
hierbei einflieBen.

k%

Die Geschichte kann eine entscheidende oder sogar die entscheidende
Bedeutung fiir die Zusammensetzung, die Phinologie und auch fiir bestimmte
Beziehung zwischen Pflanzen und Tieren in einer Lebensgemeinschaft haben.
In Zusammenhang mit biogeographischen Phinomenen solchen Beziehungen
GesetzmiBigkeiten zu entlocken, kann ein faszinierendes Unternehmen sein.

Auch hier erweist sich die Geschichtlichkeit lebendiger Ordnung als eines
ihrer fundamentalsten Charakteristika.
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