BIOLOGIA PLANTARUM (PRAHA)
2 (2) : 113—125, 1960

Uber die Bestiubungsokologie der Parnassia-Bliite
Ein weiterer Beitrag zur experimentellen Bliitenokologie

EricHE DAUMANN

Lehrkanzel fiir Botanik der naturwissenschaftlichen Fakultdt der Karls-Universitdt, Praha

Eingegangen am 18. September 1959

Souhrn

Zt4sti experimentélni analysa névitév dvou druhit much (Tubifera pendula L.,
Syrphus balieatus DEG.) na kvétech tolije bahenni (Parnassia palustris L.) se
zvléstnim pfihlédnutim k takovym exempldfim, které nebyly obezndmeny se za-
Fizenim t&chto kvétha, ukdzala, Ze tzv. zdanlivé nektarie v kvétech toho druhu
nemaji vyznam pro pfilékani much ani zd4li, ani zblizka, a proto jsou postrada-
telné pro opylovéni. Tato analyse dopliuje dfivejdi autorovo Betieni (DaumMaNN
1932, 1935), jez bylo provedeno prevéind s exemplafi obou druhit much shora
uvedenych, které jiz byly obeznameny se zafizenim kvétd tolije bahenni. Vy-
sledky nepotvrzuji nédzor KucrLera (1951), podle n&hoz tzv. zdaénlivé nektarie
tolije bahenni ,klamou‘* mouchy, které navstdvuji kvéty toho druhu, a mohou
tak za jistych okolnosti zvysit vyhlidky na névitdévu a na opylovani.

Zusammenfassung

1. Die z. T. experimentelle Analyse des Blumenbesuches zweier Syrphiden-
Arten (T'ubifera pendula L., Syrphus balteatus DEG.) an Parnassia palustris L.
unter besonderer Beriicksichtigung von Tieren, die mit den Bliiteneinrichtun-
gen dieser Pflanze nicht vertraut waren, ergab, dass die ,,Scheinnektarien‘
der Bliiten fiir die Fern- und Nahanlockung bedeutungslos und demnach
firr die Bestdubung entbehrlich sind.

2. Die vorliegenden Untersuchungen ergéinzen meine frithere Analyse des
Blumenbesuches der genannten zwei Syrphiden-Arten an Parnassia (DAv-
MANN, 1932, 1935), die unter vorwiegender Beriicksichtigung von Tieren
ausgefithrt wurden, die mit den Bliiteneinrichtungen dieser Pflanze bereits
vertraut waren.
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3. Meine KErgebnisse bestitigen nicht die Ansicht Kuveners (1951), dass
die ,,Scheinnektarien von Parnassia palustris blumenbesuchende Fliegen
,,tduschen* und unter Umstinden die Besuchs- und Bestdubungsaussichten
erhohen konnen.

Einleitung

Eine zum Teil experimentelle Analyse des Blumenbesuches zweier Syrphiden-Arten (Tubi-
fera pendula L., Syrphus balteatus DEa.) an Parnassia palustris L. (DauvmMANN, 1932, 1935)
ergab, dass die ,,Scheinnektarien‘‘ in den Bliiten dieser Pflanze fiir die Fern- und Nahanlockung
bedeutungslos und demnach fiir die Bestdubung entbehrlich sind. Die Fernanlockung der
studierten Dipteren, die beim Blumenbesuch an Parnassia einen beachtlichen Grad von Blumen-
stetigkeit erreichen*), erfolgt optisch durch die weisse Blumenkrone. Der charalteristische
Bliitenduft veranlasst die Tiere sich niederzulassen, sobald sie sich in unmittelbarer Nahe der
Bliiten befinden (Nahanlockung). Beim Besuch ist es wiederum der Duft, welcher die Fliegen
zu den Stellen der Nektarsekretion leitet.

Versuche mit Goldfliegen (Lucilien) ergaben nach KuerLer (1951), dass diese Tiere durch
glinzende tropfendhnliche Gebilde optisch angelockt und zur Riisselreaktion veranlasst werden.
Der genannte Autor beobachtete auch (im Flugkasten), wie sich Goldfliegen, die Parnassia-
Bluten noch nie gesehen hatten, auf diesen Blumen verhielten (drei mit den gleichen Tieren
ausgefiihrte Versuche): Im ersten Versuch betasteten die Fliegen bei fiinf Besuchen durchwegs
zuerst die ,,Scheinnektarien’, im zweiten Versuch wurden bei acht Besuchen in sechs Fillen
wiederum zuerst die ,,Scheinnektarien‘* und in zwei die Nektarien mit dem Riissel betastet,
im dritten Versuch erfolgte die Riisselreaktion bei vier Tieren zuerst an den ,,Scheinnektarien‘
und bei vier anderen zunéchst auf den Nektarien. Auf Grund dieser Versuche und der Ver-
haltniszahlen 5:0, 6:2, 4:4 nimmt KucLER an, dass die ,,Scheinnektarien* eine optische
Reizwirkung besitzen und dass es sich bei den Versuchstieren um eine Lernreaktion handelte™¥),
Der genannte Autor beobachtete auch im Freilande zweimal den Besuch einer Schwebfliege
(Sphaerophoria scripta) an Parnassia-Bluten**¥), Das eine Tier betastete mit dem Riissel die
»Scheinnektarien* und fand erst ,,nach einigem Umbhersuchen® die Nektarien, wdhrend das
zweite Exemplar sofort an den Nektarien saugte und die ,,Scheinnektarien‘ nur ,,gelegentlich**
beriihrte. KvcLEr vermutet, dass die erste Schwebfliege noch ,,unerfahren‘, die zweite hingegen
mit der Bluteneinrichtung bereits vertraut war (Lernfahigkeit). Auf Grund dieser Versuche und
Beobachtungen ist nun KvcLEr der Ansicht, dass die ,,Scheinnektarien‘* von Parnassia palustris
blumenbesuchende Fliegen ,,tduschen‘* und unter Umsténden die Besuchs- und Bestdubungs-
auassichten erhéhen kénnen****), Bel meinen eingehenden Untersuchungen des Blumenbesuches

*) Kuerer (1950, S. 328) fithrt an, dass iiber die Blumenstetigkeit der Schlammfliege (Erista-
lomya tenax L.) wie iiberhaupt der Syrphiden in der Literatur keine eingehenderen Angaben
vorliegen, obwohl ich an Hand von Beobachtungs- und Versuchsprotokollen (DaumaNN, 1932,
1935) die Blumenstetigkeit der beiden obgenannten Syrphiden-Arten eingehend darlegen konnte.
Fiir Eristalomya tenax L. fihrte ich damals (Dauman~ 1932, 8. 135) an, dass sie hinsichtlich
des Blumenbesuches an Parnassia ein dhnliches Verhalten wie die beiden genannten Versuchs-
arten zeigt.

**) Bs sei hier darauf verwiesen, dass sich nach meinen Beobachtungen (DAuMANN, 1932,
8. 135) verschiedene Dipteren-Arten, darunter auch Lucilia ruficeps Mc. und Lucilia sylvarum Ma.,
beim Blumenbesuch an Parnossia anders als die genannten Syrphiden-Arten verhielten: hin-
sichtlich Parnassia liessen sie keine Blumenstetigkeit erkennen, auf den Parnassia-Bliten
erfolgte die Riisselreaktion wahllos auf den verschiedenen Bliitenteilen, irgendwelche nach
Tageszeiten auftretende Unterschiede in diesern Verhalten waren bei ihnen nicht zu erkennen.

***) Auch fiir diese Art fiihrte ich an (Daumannw, 1932, S. 133), dass sie sich beim Blumen-
besuch an Parnassia éhnlich wie Tubifera pendula und Syrphus balteatus verhélt.

**+%%) KueLERS Versuche mit Goldfliegen (Lucilien) (1951, S. 333f) haben nicht nur auf die
optische Nahwirkung glinzender Tropfen (Glasperlen, Aluminiumpldttchen), sondern
auch auf deren Fernwirkung Bezug, da sich bei einigen Versuchen die Tiere bereits
im Fluge fiir das bstreffende Modell entscheiden mussten. Der genannte Autor spricht
in diesem Zusammenhange spéiter in einer zusammenfassenden Darstellung (1955a, S. 104) nur
von ,,Faktoren der optischen Nahwirkung*’.
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zweier Schwebfliegen-Arten an Parnassia konnte ich schon in den Jahren 1931—1933 eine
deutliche Lernfdahigkeit dieser Tiere beobachten. In den Morgenstunden waren sie noch
nicht blumenstet, ihre Besuche, soweit diese auf Parnassia-Bliiten erfolgten, waren noch ,,un-
geschickt‘, die Fliegen streckten den Riissel ,,wahllos* an den verschiedenen Bliitenteilen, auch
an den ,,Scheinnektarien. Im Laufe des Vormittags ging diese Besuchsweise ganz allméhlich
in eine andere iiber, bei der iiberwiegend Parnassia-Bliiten besucht wurden (Blumenstetigkeit)
und bei der die Riisgelreaktion fast ausschliesslich nur auf den Nektarien erfolgte. Den Einwand
KucLers (1951, 1955a, b), dass ich die Lernfiahigkeit der Fliegen nicht beachtet hédtte, muss
ich als unbegriindet zuriickweisen. Bei den ,,ungeschickten’* Blumenbesuchen in den Morgen-
stunden hatte ich nje den Eindruck, dass die Tiere zuerst oder vorherrschend die
,,Scheinnektarien‘‘ mit dem Riissel betupften. (Man vergleiche die genaue Schilderung eines
solchen Blumenbesuches auf Seite 118 meiner Arbeit aus dem Jahre 1932.) Daher ist auch
KucLeRs Interpretation meiner Beobachtungen, dass die Tiere ,,spiter auf den optischen Reiz
der Scheinnektarien nicht mehr reagierten (1951, S. 336), unrichtig.

Da mir im Laufe weiterer Beobachtungen des Blumenbesuches von Dipteren an Parnassia
gegen die Auffassung KuGLERs iiber die 6kologische Bedeutung der ,,Scheinnektarien‘ in den
Bliiten dieser Art erhebliche Bedenken gekommen sind, fithrte ich als Ergédnzung meiner beiden
fritheren Arbeiten (Daumany, 1932, 1935) mehr als zwei Jahrzehnte spéter an derselben Ortlich-
keit und wiederum unter vornehmlicher Beriicksichtigung der eingangs genannten zwei Syr-
phiden-Arten eine eingehende Analyse vor allem der Besuchsweise in den Morgenstunden
(,,ungeschickte* Besuche) durch, um an Hand eines umfangreichen Beobachtungsmaterials die
Frage nach der optischen Wirkung der ,,Scheinnektarien‘‘ auf Tiere, die mit den Bliiten
noch nicht vertraut sind, beantworten zu kénnen.

Beobachtungs- und Versuchsgeliinde, Versuchstiere

Die in den folgenden Kapiteln behandelten Untersuchungen iiber den Blumenbesuch an
Parnassia palustris warden wihrend zweier aufeinanderfolgender Vegetationsperioden im August
und September im Ufergebiet des Teiches Machovo jezero bei Doksy in Nordbdhmen
durchgefithrt. Hier kommt unsere Pflanze auf sumpfigen Wiesen hdufig vor und befindet sich
zur angegebenen Jahreszeit in voller Blite. Fiir meine Beobachtungen und Versuche
wihlte ich eine geeignete Wiese im Ufergelinde, die aber mnicht mit meiner friiheren
,,Versuchswiese** (DAUMANN, 1932) identisch ist, da in deren Umgebung inzwischen Verénde-
rungen eingetreten waren, die sie fiir meine Zwecke als weniger geeignet erscheinen liessen.
Hinsichtlich des Pflanzenbestandes und Insektenlebens stimmte die von mir gewéhlte Ortlichkeit
weitgehend mit meiner damaligen ,,Versuchswiese iiberein, so dass ich, was Einzelheiten anbe-
langt, auf meine seinerzeitige Versffentlichung hinweisen kann. Wiederum konnte ich beobachten,
dass besonders bei sonnigem und windstillem Wetter die Bliten von Parnassia palustris vor
allem von Dipteren, viel weniger von Hymenopteren, besucht werden. Von den beobachteten
Dipteren waren in stérkster Individuenzahl vier Arten an den Parnassia-Bliuten tétig, und
zwar Sphaerophoria scripta Scob., Eristalomya tenax L., Tubifera pendula L. und Syrphus
balteatus DEG. Um die Kontinuitdt mit meinen fritheren Beobachtungen und Versuchen zu
wahren (DAuMANN, 1932, 1935), lenkte ich mein Augenmerk vornehmlich wiederum auf die
beiden letztgenannten Arten.

Der Blumenbesuch der beiden Versuchsarten an unversehrten
Parnassia-Bliiten

Tubifera pendula und Syrphus balteatus verhalten sich in den Einze'heiten des Blumen-
besuches an Parnassia annihernd gleich*). Ebenso wie vor mehr als zwei Jahrzehnten konnte

*) Bei der Beobachtung der Einzelheiten des Blumenbesuches leistete mir eine monokulare
Fernrohrlupe (Firma Zeiss, sechsfache Vergrisserung der Fernrohrlinse und Vorsatzlinsen 1,
3, 6) gute Dienste.
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ich beobachten, dass der Blumenbesuch der beiden Fliegenarten in den Morgenstunden wesentlich
anders als gegen Mittag erfolgt, wobei tdglich die eine Besuchsweise allméhlich
in die folgende iibergelit. Hinsichtlich der Einzelheiten verweise ich auf meine beiden friitheren
Verésfientlichungen. Die beiden Besuchsweisen koénnen kurz folgendermassen charakterisiert
werden: In den Morgenstunden werden von den beiden Dipteren-Arten regellos nacheinander
Parnassia-Bliten und solche anderer Pflanzenarten (auch mit nicht weisser Blumenfarbe,
z. B. von Ranunculus, Lythrum) besucht; die Tiere lassen noch keine Blumenstetigkeit erkennen.
Beim Besuch der Parnassia-Bliiten erfolgt die Riisselreaktion ,,wahllos** auf den verschiedenen
Blittenteilen. In den spéten Vormittagsstunden hingegen fliegen die Dipteren annéhernd
geradlinig und ohne Unterbrechung eine Parnassia-Bliite nach der anderen an und besuchen
sie; sehr selten wird zwischenhinein eine andere Bliite (und da fast immer eine solche mit vor-
wiegend weisser Blumenfarbe, z. B. von Euphrasia) angeflogen aber fast nie besucht*). Die
Tiere weisen wihrend dieser Tageszeit eine weitgehende Blumenstetigkeit auf. Beim Besuch
der Parnassia-Bliiten wird der Riissel fast ausschliesslich nur auf den Nektarien gestreckt. Der
tageszeitliche Unterschied in der Besuchsweise spricht dafiir, dass bei den Tieren iiber Nacht
die Bindung an den Besuch der Parnassia-Bliiten eine weitgehende Lockerung erfiihrt, bezw.
uberhaupt schwindet. Die Blumenstetigkeit und die ,,geschickte’* Besuchsweise als Produkte
von Lernreaktionen kommen tiglich von neuem zustande.

Wenn die ,,Scheinnektarien‘’ beim Anflug und Besuch der Parnassia-Bliiten
eine optische Reizwirkung (Fernwirkung, Nahwirkung) auf die Vertreter un-
serer beiden Dipteren-Arten besigsen, miisste sich dies vor allem im Benehmen
der ,,unerfahrenen‘* Tiere in den Morgenstunden zeigen, die wir fiir unsere
Zwecke, wie sich dies eindeutig aus ihrem Verhalten ergibt, solchen etwa im
Flugkasten geschliipften Tieren, die noch nie eine Parnassia-Bliite gesehen
haben konnten, gleichsetzen (als adadquat betrachten) konnen. Um nun
zundchst die Frage nach einer etwaigen optischen Nahwirkung der ,,Schein-
nektarien“ auf ,,unerfahrene’ Dipteren zu priifen, fiihrte ich zweierlei Beo-
bachtungen durch: einerseits registrierte ich, an welcher Stelle der Parnassia-
Bliitten die erste Riisselreaktion nach dem Niedersetzen der
Tiere erfolgte (Beobachtungsreihe I), andererseits merkte ich mir
alle Teile der Parnassia-Bliiten an, an denen die Diptere beim Blumenbesuch
den Riissel streckte, wokei die Haufigkeit der Riisselreak-
tionen an den verschiedenen Blutenteilen Dberiicksich-
tigt wurde (Beobachtungsreihe II).

Beobachtungsreihe I: Im Laufe von 13 Tagen konnte ich bei 469 beobachteten
Besuchen unserer beiden Dipteren-Arten an Parnassia-Blitten feststellen, an welcher
Stelle der Bliite die erste Risselreaktion der Tiere erfolgte.
Unserer Problemstellung entsprechend wandte ich mein Augenmerk hauptsichlich der ,,un-
geschickten Besuchsweise in den Morgenstunden zu, doch war es nétig, die Beobachtungen
auf die Vormittagsstunden auszudehnen, um dabei den Ubergang in die ,,geschickte** Besuchs-
weise zu erfassen. Bei der Registrierung der Einzelheiten wihlte ich in der Zeit von 7.30 bis
11.30 halbstiindige Intervalle, wobei bemerkt sei, dass die Einreihung der Beobachtungen in
diese Intervalle nur eine anniéihernde ist, da es mir vor allem darauf ankam, das Benehmen
der Tiere auf den Parnassia-Bliuten genau zu beobachten und zu registrieren, was eine genaue
Zeitbestimmung der einzelnen Besuche (auf Minuten) sehr erschwerte. Ich registrierte die erste
Riisselreaktion an den Blumenbléttern, an den Staubbléttern, am Fruchtknoten (plus Narbe),
an den ,,Scheinnektarien‘ und auf den Nektarien der Parnassia-Bliitten. Risselreaktionen der
Dipteren an den Stielchen der ,,Scheinnektarien wurden bei diesen Beobachtungen von mir
nicht beriicksichtigt, da bei der Kleinheit der Gebilde die Méglichkeit von Beobachtungsfehlern
verhéltnisméssig gross ist. Wenn von den Tieren beim Blumenbesuch an Parnassia zwischen-
hinein auch andere Bliiten besucht wurden (was besonders in den Morgenstunden der Fall ist),
habe ich dies nicht vermerkt. Ebenso wurde diesmal von mir nicht beriicksichtigt, ob es sich

*) Die Bezeichnungen ,,Anflug" und ,,Besuch® werden auch hier im Sinne der Definition
von KwnoLL (1921) verwendet.
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um aufeinanderfolgende Besuche ein- und desselben Tieres auf verschiedenen Bliiten oder um
Besuche verschiedener Vertreter der beiden Dipteren-Arten handelte. Es kam auch vor, dass
sich ein- und dieselbe Diptere unmittelbar aufeinanderfolgend oder nach dem Besuch anderer
Bliiten wiederum auf einer schon besuchten Parnassia-Bliite niederliess; in einem solchen Falle
wurde der neuerliche Besuch getrennt bewertet. Es wurden von mir nur Besuche registriert,
bei denen ich in einwandfreier Weise die Stelle der ersten Riisselreaktion auf der Bliite beob-
achten konnte; wenn ich in dieser Hinsicht (z. B. bei einer fiir den Beobachter ungiinstigen
Stellung der Diptere nach dem Niedersetzen auf der Bliite) nicht sicher war, wurde der be-
treffende Besuch nicht beriicksichtigt. Bei der grossen Zahl von Einzelbeobachtungen koénnen
auch immerhin mégliche Beobachtungsfehler die Ergebnisse nicht wesentlich beeinflussen.

Die Ergebnisse meiner Beobachtungen sind in zwei Tabellen {Tabelle 1 und 2} iber-
sichtlich dargestellt, und zwar getrennt fiir T'ubifera pendula und fir Syrphus balteatus. In den
Tabellen bedeutet RR Riisselreaktion, B Besuche, C Blumenblitter, A Staubblitter, G Frucht-
knoten (plus Narbe), S ,,Scheinnektarien’ und N Nektarien. In den acht halbstiindigen Beob-
achtungsintervallen ist oben die Zahl der registrierten Besuche an Parnassia-Bluten angegeben.
Die erste Russelreaktion der Dipteren an den einzelnen Bliitenteilen ist in Prozenten (auf eine
Dezimalstelle berechnet) und in absoluten Werten (in Klammern) angefiihrt. So bedeutet z. B.
in der Tabelle 1 die erste Kolonne, dass in der Zeit (annéhernd) von 7.30 bis 8 Uhr bei 32 beob-
achteten Besuchen von Tubifera pendula an Parnassia-Blitten die erste Riisselreaktion nach
dem Niedersetzen auf der Bliite bei 6 Besuchen an den Blumenblattern (das sind 18,79, von
32 Besuchen), bei 6 Besuchen an den Staubbldttern (18,79,), bei 7 Besuchen am Fruchtknoten
(plus Narbe) (21,89%,), bei 7 Besuchen an den ,,Scheinnektarien* (21,8%,) und bei 6 Besuchen
auf den Nektarien (18,79,) erfolgte.

Aus beiden Tabellen geht deutlich hervor, dass die beobachteten Dipteren
beim Blumenbesuch an Parnassia in den Morgenstunden den Riissel zuerst
annihernd gleichméssig (,,wahllos‘‘) an den verschiedenen Bliutenteilen strecken
(,,ungeschickte* Besuchsweise); es zeigt sich also dabei keinerlei Bevorzu-
gung irgendeiner Stelle in der Bliite, demnach auch nicht der
sScheinnektarien. Im Laufe des Vormittags erfolgt die erste Riissel-
reaktion der Tiere immer mehr auf den Nektariumflecken, wihrend die Zahl
der ersten Riisselreaktionen an den iibrigen Bliitenteilen annihernd gleich-
méssig abnimmt; auch hier ist keinerlei Bevorzugung der
sScheinnektarien” zu erkennen®*).

Beobachtungsreihe II: Im Laufe von 8 Tagen stellte ich bei 152 beobachteten
Besuchen der beiden Versuchsfliegen-Arten an Parnassia-Bliiten fest, an welcher Stelle der
Bliiten Riisselreaktionen der Tiere erfolgten, wobei die Héadufigkeit dieser Re.
aktionen an den verschiedenen Blitenteilen Beriicksichtigung fand.
Bei diesen Beobachtungen wurden insgesamt 1074 Riisselreaktionen registriert. Das bei der
Beobachtungsreihe I iiber die zeitliche Erfassung und Technik der Beobachtungen Gesagte
gilt auch hier, wobei nur folgendes zu ergéinzen ist: Wenn die beobachtete Fliege beim Blumen-
besuch an Parnassia den Riissel mehrmals unmittelbar aufeinanderfolgend an derselben Stelle
streckte (was besonders beim Betupfen des Nektariums der Fall ist), wurde diese Reaktions-
serie von mir als eine Riisselreaktion registriert. Wenn sich dagegen das Tier nach Riissel-
reaktionen an anderen Bliitenteilen in derselben Bliite wiederum zu einer schon betasteten
Stelle wandte und hier neuerlich eine Riisselreaktion erfolgte, dann vermerkte ich in einem
solchen Falle zwei Riisselreaktionen an dem betrefienden Bliitenteile. Das unmittelbar
aufeinanderfolgende Betupfen verschiedener ,Scheinnektarien ein- und desselben

*) In der letzten Kolonne der Tabelle 1 und in der vorletzten Kolonne der Tabelle 2 ist ein
Anstieg der ersten Riisselreaktionen an den Staubblittern bemerkbar, der darauf hindeutet,
dass unter den beobachteten Besuchern Tiere vertreten waren, die vorherrschend Pollen ver-
zehrten. Bei meinen fritheren Untersuchungen (DauMaNN, 1932) konnte ich keine Pollenent-
nahme der beiden Versuchs-Fliegen an Parnassia beobachten, obwohl diese bei Syrphiden sonst
nicht velten ist und auch in der Literatur angegeben wird (MULLER, 1873; KULLENRERG, 1953).
Mit der Analyse des Blumenbesuches pollenverzehrender Syrphiden an Parnassia will ich mich
in einer weiteren Arbeit befassen.
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Staminodiums mit dem Riissel wurde nach Moglichkeit getrennt gezdhlt. Die Dauer der ein-
zelnen Riisselreaktionen (kurz oder lang andauernd, letzteres besonders beim Trinken des
Nektars) wurde von mir in diesem Zusammenhange nicht in Betracht gezogen. Die Ergebnisse
meiner Beobachtungen sind in zwei Tabellen (Tabelle 3 und 4) ibersichtlich dargestellt,
und zwar wiederum getrennt fiir Tubifera pendula und fiir Syrphus balteatus.

Die Bedeutung der Abkiirzungen in diesen Tabellen ist dieselbe wie in den Tabellen 1 und 2.
In den acht halbstiindigen Beobachtungsintervallen ist oben die Zahl der registrierten Besuche
an Parnassia-Bliiten und die der dabei beobachteten Riisselreaktionen vermerkt. Hier ist auch
(in Klammern) angefiihrt, wieviel Riisselreaktionen in dem betreffenden Zeitabschnitt d ur ¢ h-
schnittlich auf einen Besuch entfallen. Die Zahl der Riisselreaktionen beider Versuchs-
fliegen-Arten an den einzelnen Bliitenteilen ist in Prozenten (auf eine Dezimalstelle berechnet)
und in absoluten Werten (in Klammern) angegeben. So bedeutet z. B. in der Tabelle 3 die
erste Kolonne, dass in der Zeit (annéihernd) von 7.30 bis 8 Uhr bei 10 beobachteten Besuchen
von Tubifera pendula an Parnassia-Bluten 106 Riisselreaktionen registriert werden konnten.
Auf einen Blumenbesuch entfallen demnach durchschnittlich 10,6 Riisselreaktionen. Von den
beobachteten 106 Riisselreaktionen erfolgten 22 an den Blumenblédttern (das sind 20,79, von
106 Riisselreaktionen), 20 an den Staubbldttern (18,89%,), 23 am Fruchtknoten (plus Narbe)
(21,6%,), 21 an den ,,Scheinnektarien (19,8%,) und 20 auf den Nektarien (18,8%,).

Aus den Tabellen 3 und 4 ist ersichtlich, dass die durchschnittliche Zahl der Riisselreaktionen
(auf einen Besuch bezogen) im Laufe des Vormittags annidhernd gleichmiissig fallt, was aus
der téglich sich wiederholenden allméhlichen Anderung der Besuchsweise der Tiere erklirlich
ist: bei der ,,ungeschickten’ Besuchsweise werden bei jedem Besuch fast alle Teile der Parnassia-
Bliite mit dem Riissel betastet, bei der ,,geschickten’’ Besuchsweise wird von den Tieren der
Riissel vorherrschend nur auf den Nektariumflecken gestreckt. [Man vergleiche in diesem
Zusammenhange meine genaue Beschreibung zweier solcher Besuche (Daumann, 1932, 8. 118f),
wo bei dem Besuch einer ,,unerfahrenen‘‘ Diptere in den Morgenstunden 9 Riisselreaktionen und
spéiter vormittags bei dem eines ,,erfahrenen’ Tieres nur 6 Riisselreaktionen erfolgten.}

So wie aus den Tabellen 1 und 2 geht auch aus den Tabellen 3 und 4 deut-
lich hervor, dass bei den Besuchen in den Morgenstunden die Riisselreak-
tionen annshernd gleichmissig an den verschiedenen Teilen der Parnassia-
Bliite erfolgen; eine Bevorzugung irgendeiner Stelle in
der Blite, etwa der ,Scheinnektarien”, ist dabei
nicht erkennbar. Die Hiufigkeit der Riisselreaktionen auf den Nek-
tariumflecken nimmt im Laufe des Vormittags stindig zu, wihrend die Zahl
der Reaktionen an den iibrigen Bliitenteilen annihernd gleichméissig abnimmt,
wobei die ,Scheinnektarien” keinerlei Ausnahme-
stellung aufweisen. [Auch hier zeigt sich in der Tabelle 4, und
zwar in der 6. Kolonne, cin auffallender Anstieg der Riisselreaktionenzahl
an den Staubblattern, der anscheinend durch eine grossere Zahl pollenver-
zehrender Tiere verursacht wurde; diesbeziiglich sei auf die entsprechende
Fussnote bei der Beobachtungsreihe I (Tabelle 1 und 2) hingewiesen.]

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass bei der Analyse des
Blumenbesuches beider Versuchsarten an unver-
sehrten Parnassia-Bliten (621 registrierte Besuche), und zwar
unter besonderer Beriicksichtigung von Tieren, die
mit der Bliuteneinrichtung dieser Art noch nicht
vertraut sind, keinerlei optische noch andersartige
Nahwirkung (Reizwirkung) der ,Scheinnektarien
auf die Blumenbesucher (Nahanlockung) festgestellt
werden konnte.
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Versuche mit kiinstlich verinderten Parnassia~Bliiten

Schon frither wurde von mir (DAuMANN, 1932, 1935) auch auf experimentellem Wege die
Bedeutung der ,,Scheinnektarien‘* in der Parnassia-Blute fir die Fern- und Nahanlockung
blumenbesuchender Dipteren gepriift, wobei ich damals allerdings vorherrschend den Besuch
,,erfahrener* Tiere analysierte. Der Problemsetzung der vorliegenden Arbeit entsprechend habe
ich diesmal auch an den kiinstlich verdnderten Bliiten vorwiegend das Benehmen von Tieren
studiert, die mit den Bliiteneinrichtungen unserer Pflanze noch nicht vertraut waren.
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Morgens, etwa um 7 Uhr, zu einer Zeit, in der auf meinem Versuchsgeldnde noch keine Dipteren
die Blumen besuchten, wurden von mir auf einem etwa 1 m? grossen Fleck in einer lockeren
Gruppe von 46 blithenden Parnassia-Pflanzen folgende Verénderungen vorgenommen: 6 Pflanzen
wurden entfernt, an 10 Blitten wurden alle Blumenbldtter abgetrennt. In 10 anderen Bliiten
entfernte ich an allen Staminodien mittels einer scharfen Rasierklinge die ,,Scheinnektarien‘’,
wobei deren Stielchen in den Bliten belassen wurden. In 10 weiteren Bliiten wurden alle Stamino-
dien entfernt. An den verbleibenden 10 Pflanzen wurden keine Verdnderungen vorgenommen.
Dabei achtete ich darauf, dass diese 4 Bliitenkategorien (Bliiten ohne Blumenblétter, ohne
»»Scheinnektarien®, ohne Staminodien, unversehrte Bliiten) in der Versuchsgruppe moglichst
gleichmiissig verteilt waren, wie dies eine Situationsskizze des ersten Versuchstages zeigt
(Fig. 1). Eine derartige Versuchsanordnung schuf ich mir in 9 aufeinanderfolgenden Tagen,
téglich von neuem und téglich an einer anderen Stelle des Versuchsgeléndes. Da ich immer
wieder beobachten konnte, dass sich die beiden Versuchsfliegen-Arten in den wesentlichen
Binzelheiten des Besuches an Parnassia-Bliiten gleich verhielten, habe ich bei den im folgenden
beschriebenen Versuchen beide Arten nicht mehr getrennt registriert. An den ersten drei Tagen
dieser Versuchsserie zéhlte ich die Anfliige und Besuche der Versuchstiere an den 4 Bliten-
kategorien. An weiteren sechs Tagen war ich bemiiht, bei einer grésstmoglichen Anzahl von
beobachteten Blumenbesuchen die Einzelheiten in der Besuchsweise der Tiere unter haupt-
siichlicher Beriicksichtigung der Stelle der ersten Riisselreaktion und der Haufigkeit der Riissel-
reaktionen an den verschiedenen Bliitenteilen festzustellen. Anfliige oder Besuche der Dipteren
an anderen Bliitenarten, die in den Morgenstunden verhélinisméssig héufig sind, wurden bei
diesen Versuchen nicht beriicksichtigt.

Das Ergebnis der ersten drei Beobachtungstage zeigt Tabelle 5.

Die Bliiten ohne Blumenblitter wurden weder angeflogen noch besucht,
obwohl sie sich in nachster Nahe von zu wiederholten Malen besuchten Bliiten
(auch solcher ohne ,,Scheinnektarien*) befanden (Fig. 1) und obwohl ihre
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,»Scheinnektarien“ im Sonnenschein glinzten. Andererseits wurden Bliiten
mit intakten Blumenblittern aber ohne ,,Scheinnektarien‘ oder ohne Sta-
minodien von den beiden Versuchsfliegen-Arten anniahernd in gleichem Masse
angeflogen und besucht wie unversehrte Bliiten.

Dieses Verhalten ,,unerfahrener* Versuchstiere beim Anflug und Besuch von
Parnassia-Blitten steht im Einklang mit meinen fritheren experimentell ge-
wonnenen Ergebnissen (DAUMANN, 1932, 1935), nach welchen beim Blumen-
besuch an Parnassie die Fernanlockung ,,erfahrener* Dipteren optisch durch
die weissen Blumenblitter erfolgt, wobei die ,,Scheinnektarien bedeutungslos
sind. Die Tiere, die bei den Nahrungsfliigen in den Morgenstunden noch keine
Blumenstetigkeit und demnach auch noch keine Bindung an eine Blumenart
erkennen lassen, orientieren gich bei den Anfliigen anscheinend ausschliesslich
optisch durch die Farbe der Blumen, wobei eine Fernanlockung durch den
Glanz der ,,Scheinnektarien von Parnassie nicht erkennbar ist.

Die Tabelle 5 zeigt auch, dass Bliiten ohne Staminodien von den ,,uner-
fahrenen* Fliegen annahernd in gleichem Masse angeflogen und besucht
wurden wie unversehrte Bliiten und solche, in denen nur die ,,Scheinnekta-
rien“ entfernt worden waren. In dieser Hinsicht besteht ein Unterschied im
Benehmen zwischen ,,unerfahrenen und ,erfahrenen Dipteren, welch
letztere, wie ich frither zeigen konnte (Daumaxw, 1932, S, 129f), Bliiten ohne
Staminodien, bezw. mit kiinstlichen Staminodien aus Glas, zwar regelméssig
anfliegen aber nur selten besuchen (die fehlende Duftwirkung der Stami-
nodien !).

Die Tabelle 6, die eine Doppeltabelle darstellt, zeigt die Stellen der ersten
Risselreaktion, bezw. die Héufigkeit der Risselreaktionen an
den einzelnen Teilen unversehrter und kiinstlich verénderter Parnassia-Bliitten in der Zeit von
7.30 bis 8.30.

Das iiber die Beobachtungstechnik bei den Tabellen 1-—4 Gesagte, sowie die Anordnung
der Tabelle 6 und die Bedeutung der beniitzten Abkiirzungen ist dieselbe wie bei den Tabellen 1
bis 4; ausserdem bedeutet St Stielchen der ,,Scheinnektarien’ mit dem Hinweis, dass Riissel-
reaktionen an diesen nur in Bliiten registriert wurden, in denen die ,,Scheinnektarien‘* entfernt
worden waren. Die verhéltnismissig héheren Zahlenwerte in den beiden Kolonnen, die sich
auf Bliiten ohne Staminodien beziehen, ist dadurch erkldrlich, dass hier Riisselreaktionen nur
an 3 Bliitenstellen (in den iibrigen Kolonnen an 5) gezéhlt wurden.

Aus der Tabelle 6 ist ersichtlich, dass in Bezug auf die Stellen der ersten
Riisselreaktion, bezw. auf die Haufigkeit der Riisselreaktionen an den ein-
zelnen Bliitenteilen kein wesentlicher Unterschied zwi-
gschen unversehrten Bliiten und solchen besteht, in
denen die ,Scheinnektarien” oder die ganzen Sta-
minodien entfernt worden waren. In den Bliiten ohne
,»Scheinnektarien‘ betasten die ,,unerfahrenen‘‘ Tiere deren Stielchen, denen
die glanzenden Kopfechen nun fehlen, anndhernd ebenso hiufig wie die ,,Schein-
nektarien“ in den unversehrten Bliiten. Die verhiltnisméissig grosseren pro-
zentuellen Schwankungen der ersten Riisselreaktion (erster Teil der Doppel-
tabelle 6) sind durch die geringere Zahl der registrierten Besuche bedingt, welche
die Grundlage fiir die Errechnung der Prozentzahlen bildeten, so dass hier
die in Klammern angefiihrten absoluten Werte instruktiver als die Prozent-
zahlen erscheinen. Wichtig ist dabei der Umstand, dass bei diesen Schwan-
kungen keine Stelle der Bliite, auch nicht die ,,Scheinnekta-
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rien‘, eine Bevorzugung aufweist, was sich deutlich im zweiten Teil der
Doppeltabelle 6 zeigt, wo bei Beriicksichtigung einer gridsseren Zahl von
registrierten Riisselreaktionen, die hier die Grundlage fiir die Errechnung der
Prozentzahlen darstellten, die Schwankungen geringer sind. In diesem Sinne
ist ein Vergleich des ersten Teiles der Doppeltabelle 6 mit den ersten zwei
Kolonnen der Tabellen 1 und 2 und des zweiten Teiles der Tabelle 6 mit den
ersten zwei Kolonnen der Tabellen 3 und 4 lehrreich.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die Analyse des Blumen-
besuches beider Versuchsarten an kiinstlich ver-
anderten Parnassita-Bliiten, aus denen die ,,Schein-
nektarien” entfernt worden waren (76 registrierte Besuche),
und zwar wiederum unter Beriicksichtigung von Tieren,
die mit der Kinrichtung der Parnassia-Bliite noch
nicht vertraut sind, keinerlei optische noch an-
dersartige Fern- oder Nahwirkung (Reizwirkung)
der , Scheinnektarien“ auf die Blumenbesucher
(Fern-, Nahanlockung) erkennen liess.

Diskussion

Meine fritheren Untersuchungen des Blumenbesuches der beiden Syrphiden-
Arten Tubifera pendula L. und Syrphus balteatus DEg. an Parnassia palustris L.
(DAuMAaNN, 1932, 1935) waren vorherrschend auf Tiere gerichtet, die am
natiirlichen Standort in den Vormittagsstunden mit den Bliiteneinrichtungen
dieser Pflanze bereits mehr oder weniger vertraut waren. Die vorliegende
Arbeit, die als Ergénzung meiner obgenannten Untersuchungen ausgefiihrt
wurde, ist vorwiegend auf die Analyse des Blumenbesuches beider Syrphiden-
Arten an Parnassia in den Morgenstunden orientiert, in denen das Benehmen der
Tiere am natiirlichen Standort zu der Annahme berechtigt, dass ihre Bindung
an die Parnassia-Bliiten iiber Nacht schwindet. Daher erschienen mir der-
artige ,,unerfahrene Tiere besonders geeignet, die Frage zu priifen, ob die
,»Scheinnektarien‘ in den Parnassia-Bliuten auf sie irgendwelche Reizwirkung
beim Blumenbesuch erkennen lassen.

Die Analyse des Blumenbesuches der beiden genannten Syrphiden-Arten,
und zwar von ,,unerfahrenen’ Tieren in den Morgenstunden, ergab, dass
weder bei deren Fern- noch Nahanlockung irgendwelche Reizwirkung der
,,Scheinnektarien® festgestellt werden konnte. Bei der Fernanlockung ist die
optische Reizwirkung der Blumenblétter (die weisse Blumenfarbe) erkennbar.
Es zeigte sich auch hier, dass die ,,Scheinnektarien” in den
Parnassia-Bliiten fiir die Fern- und Nahanlockung
(zumindestens der beiden gepriiften Syrphiden-Arten an der genannten Ortlich-
keit) bedeutungslos und demnach fiir die Bestaubung
entbehrlich sind.

Dieses Ergebnis muss nicht im Widerspruch zu der Feststellung KueLERs
(1951) stehen, dass Goldfliegen (Lucilien) durch glinzende tropfenihnliche
Gebilde optisch angelockt und zur Riisselreaktion veranlasst werden. Damit
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ist allerdings nicht gesagt, dass alle glinzenden Gebilde in Bliiten auf alle
Besucher und unter allen Umstdnden eine optische Reizwirkung ausiiben
miissen. BEs ist ganz gut denkbar, dass z. B. bei der komplexen Nahwirkung
der Parnassia-Bliite auf ,,unerfahrene‘‘ Vertreter unserer beiden Versuchs-
fliegen-Arten die optische Wirkung der ,,Scheinnektarien unterhalb der
Reizschwelle liegen und von Reizwirkungen anderer Bliitenteile iiberdeckt
werden kdnnte. Auch verschiedene Besucher konnen sich in dieser Hinsicht
verschieden verhalten*). Es ist wahrscheinlich, dass Glanzstellen in manchen
Bliiten auf gewisse Besucher und unter gewissen Umsténden anreizend wirken
und bestdubungsokologisch von Bedeutung sein konnen, doch ist es nétig,
Fall firr Fall genau zu priifen und sich vor Verallgemeinerungen zu hiiten**).
Kvuerer (1951) kam auf Grund der obgenannten experimentellen Unter-
suchungen mit Goldfliegen und auf Grund von nur 23 direkt an Parnassia-
Bliiten beobachteten Besuchen von Gold- und Schwebfliegen (21 Besuche bei
3 Versuchen im Flugkasten und 2 Besuche im Freilande) zu der Ansicht,
dass die ,,Scheinnektarien‘ von Parnassia blumenbesuchende Fliegen ,,tau-
schen und unter Umsténden die Besuchs- und Bestdubungsaussichten er-
héhen kénnen. Die vorliegenden Untersuchungen konuten diese Ansicht
KvueLERs nicht bestitigen. Auf Grund mehrjahriger Beobachtungen des
Blumenbesuches an Parnassia bin ich der Ansicht, dass die Anzahl von ins-
gesamt 23 registrierten Besuchen in unserem Falle wohl nicht ausreicht; um
allgemein giiltige Deduktionen erfolgreich durchzufithren***). Wenn wir z. B.
den ersten Teil der Doppeltabelle 6 mit den Tabellen 1-—2 vergleichen, sehen
wir, dass erst die statistische Erfassung einer grosseren Zahl genau beob-
achteter Blumenbesuche ein wenigstens annahernd richtiges Bild der kompli-
zierten Wechselbeziehungen zwischen Blumen und Insekten bieten kann.

Abschliessend sei noch bemerkt, dass unsere Art nach MARTENs (1936)
selbstfertil ist und dass die Samen bei Selbstbestiubung bessere Eigenschaften
als bei Fremdbestiubung aufweisen; da nach dem genannten Autor in der
Bliite von Parnassia palustris Selbstbestaubung recht haufig erfolgt, ist unsere
Art keineswegs auf die beim Blumenbesuch grosserer Insekten zustande-
kommende Fremdbestdubung angewiesen.

*) Ich habe schon frither (DAuMaNN, 1932) darauf hingewiesen, dass selbst unter verschie-
denen Dipteren-Arten, die die Parnassia-Bluten regelmissig besuchen, nicht unwesentliche
Unterschiede im Verhalten beim Blumenbesuch bestehen.

**) Man vergleiche in diesem Zusammenhange die Angaben KULLENBERGS (1853, S. 447)
tiber Ophrys.

***) In diesem Zusammenhange sei auch auf die Arbeit von KuLLENBERG (1953) iiber den
Insektenbesuch an Parnassia-Bliten hingewiesen. Der Autor widmete den Beobachtungen und
Versuchen insgesamt 18!/, Stunden; dementsprechend soll die Studie, die eine Reihe interes-
santer Einzelheiten enthilt, nach seinen eigenen Worten nur eine einleitende Orientierung
darstellen. KULLENBERG, der sich hinsichtlich der bliitenskologischen Wertung der ,,Schein-
nektarien von Parnassia der Auffassung Kuerers anschliesst, konnte und wollte auch.nicht
eindeutige Ergebnisse seiner Beobachtungen und Versuche anfiihren, einige seiner Ansichten
(z. B. iiber die optische Fernanlockung durch die weissen Blumenblitter, iiber die chemische
[Duft-] Wirkung der Nektariumflecken) stellen eine Bestitigung meiner frijheren Ergebnisse
dar. Abschliessend sagt KULLENBERG unter anderem, dass seine Versuche keinen sicheren Auf-
schluss iiber die Funktion der ,,Scheinnektarien‘ insbesondere bei der Nahanlockung blumen-
besuchender Dipteren gaben und dass die Tiere anscheinend ebenso leicht die Nektarien finden,
auch wenn die ,,Scheinnektarien’‘ entfernt worden waren.
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H skorormm onpUieHHs HBETKOB Oenxo3opa GOlOTHOTO

9. JAvMAHH

Hocmynuao 1 cenmabpa 1959
Pezsiome

YacTHYHKIA HSKCIePAMEHTANIGHLIA aHAJIHN3 INOCemeHHA INBeTKOB Genosopa GosorHOrO
(Parnassia palustris L.) psyma smmamn Myx (Tubifera pendula L., Syrphus balteatus L.)
¢ oOpamienmeM 0co60ro BHAMAHEA Ha Te DK3eMIJAPH, KOTOPHE ¢ YCTPOMCTBOM JAHHEIX
IBETKOB €Ie He 3HAKOMBI, YKa3al, 4TO «JIOKHbe HeKTaPHMKM» B 3THUX I[BETKAX HE HMMEIOT
3HAYCHUA I NPHUBJICYCHAA MyX H3AAIN Win ¢ GIIM3KOro paccTOAHAA, H NOTOMY AJA ONE-
JleHnst oHN Ge3pa3nmyfabl. DTOT aHAJM3 JONOJNHAET NPeKHUE Pe3yJbTaThl aBTopa (DAUMANN,
1932, 1935) nperMymecTBeHHO Ha K3eMIVIAPAX BLIlle NPABEJEHHNX BAJOB MyX, 3HAKOMEIX
yie ¢ yCTpPOHCTBOM IBeTKOB Oemosopa 0OosioTHOrO. PesyibTaTaMM He HOATBEPKIACTCSH
Barsy Kuerer’a (1951), DO KOTODOMY «JIOJKHEE HEKTADHHKN» «OOMaHRIBAIOTY MyX, IO-
CemAIOIIX IBETKA 3TOTO BAAA M TAKHM 06pa3oM IpH ONpeXeIeHHEX 06CTOATebCTBAX MOTYT
HOBHIIATH MIAHCKH Ha MOCEIeHNe HACEKOMBIMH 1 Ha ONLIIEHHE.



