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1. Einleitung

Die Bignoniaceae (Trompetenbaumgewichse) zéhlen zu den Asteridae und sind
eng verwandt mit den Scrophulariaceae. Die Familie ist bis auf einige Gattungen
(z.B. Incarvillea, Freilandgloxinien) holzig. Die Biume, Lianen und Straucher der
Bignoniaceen haben ihren Verbreitungsschwerpunkt im nérdlichen Siidamerika.
Nur wenige Gattungen sind bis in die geméaBigten Zonen vorgedrungen (z.B. Catal-
pa, Trompetenbaum, Incarvillea).

Die artenreiche Familie tritt in fast allen Lebensrdumen der Tropen in grofer
Diversitit auf. In den tropischen Tieflandregenwildern der Neuen Welt gehéren
die Bignoniaceen zu den 10 artenreichsten Familien (GENTRY 1986, 1988) und in
den tropischen Trockenwildern stellen sie nach den Leguminosen die meisten Ar-
ten (GENTRY 1988).

Die ungefihr 600 neotropischen Bignoniaceen fallen durch ihre groBen, oft zahl-
reichen Bliiten auf. Die melittophilen Bliiten vieler Arten sind sich im Bau und in
ihrer Funktionsweise sehr dhnlich. Sie werden iiberwiegend durch grofle und mit-
telgroe Bienen bestdubt, obwohl bei einigen Arten auch Flederméuse, Kolibris
und Sphingiden den Pollen iibertragen. Die meisten Bliiten belohnen die Bienen
mit Nektar, der Pollen dient ihnen nicht als Nahrung.

Die Samen der meisten Bignoniaceen werden durch den Wind verbreitet und
nur wenige Arten sind zoochor. Die anemochore Ausbreitung steht in ursichlichem
Zusammenhang mit den weiten Verbreitungsarealen vieler Bignoniaceen. Auf-
grund dieser weiten Ausbreitung durch den Wind treten viele Bignoniaceen
sympatrisch auf (GENTRY 1974).

Durch ihre Formenvielfalt und Artendiversitét sind die Bignoniaceen von grofier
Okologischer Bedeutung. GENTRY (1990) bezeichnete die Interaktionen zwischen
Bestdubern und Bignoniaceen-Bliiten daher als ein geeignetes Beispiel fiir das Stu-
dium der Diversitdt in tropischen Pflanzengemeinschaften. Er entwickelte die
Theorie, dal die groBe Diversitdt der Bignoniaceen durch artspezifische Nischen
ermoglicht sei. Diese Nischen sollen durch die Interaktionen mit den Bestdubern
bestimmt sein. Er vermutet etwa 20 verschiedene "Bestdubungsnischen” und schétzt
daher die Bignoniaceen in einer gegebenen Pflanzengemeinschaft der Neotropen
auf etwa 20 Arten.

Auch andere Autoren betonen immer wieder, da reproduktionsbiologische Stu-
dien zur Erkldrung der Artenvielfalt in den Tropen beitragen sollten (STEBBINS
1970, HEITHAUS 1974). Daher schien es vielversprechend, die Reproduktionsbiolo-
gie einiger Bignoniaceen in ihrem natiirlichen Lebensraum vergleichend zu
untersuchen.

Fragestellungen:

Um den vielen Aspekten in den Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und
ihren Bestdubern Rechnung zu tragen, miissen solche Untersuchungen an natiirli-



chen Standorten durchgefiihrt werden. Auswirkungen der natiirlichen floristischen
Zusammensetzung auf die Bestdubung (SCHEMSKE und PAUTLER 1984) und Aus-
wirkungen der Konkurrenz um Bestdubung (CHARNOV 1982, WILLSON und
BURLEY 1983) sind nur dort zu ermitteln.

Nischenbildung durch die Interaktionen mit Bestdubern kann durch unterschied-
liche Ausprigung einer Reihe verschiedener Merkmale im Reproduktionszyklus
der Arten verursacht werden. Es sollten daher u.a. folgende Punkte beriicksichtigt
werden:

Da fiir die Fahigkeit einer Art, sich in einer Pflanzengemeinschaft zu erhalten,
der Reproduktionserfolg (RE) aller Lebensphasen ausschlaggebend ist (BELL
1980), sollten verschiedene Altersstadien erfaBt werden.

Fir vergleichende Untersuchungen sollten sowohl der vegetative Aufwand
(VAW) als auch der reproduktive Aufwand (RAW) bestimmt werden. Beide sind
aufeinander abgestimmt (HALLE et al. 1978, WHITE 1979, PORTER 1983) und spie-
geln die jeweiligen "Fortpflanzungs"-Strategien wider.

Weiterhin muB zwischen einem Aufwand zur Sicherung der Bestdubung (ASB:
Bliiten, Nektar, etc.) und einem Aufwand zur Sicherung der Keimung (ASK: Friich-
te, Samen) unterschieden werden (s. Abb. 1).

Hermaphrodite Bliiten erfiillen sowohl eine minnliche als auch eine weibliche
Funktion. Beide Funktionen miissen aber nicht unbedingt in gleichem MaBe ausge-
prégt sein (LLOYD und BAWA 1984, DOUST und DOUST 1988). Dies sollte bei den
Untersuchungen zur Biomasseverteilung ("sex allocation") und der Blithweise be-
rlicksichtigt werden.

Die Bignoniaceen sind iiberwiegend auf Fremdbestdubung angewiesen. Dieser
Fortpflanzungsmodus beriihrt verschiedene andere Bereiche des Reproduktionszy-
klus. Einige dieser Bereiche sind die Pollen/Ovuli-Rate (CRUDEN 1976), die
Frucht/Bliiten-Rate (SUTHERLAND und DELPH 1984) oder die Samen/Ovuli-Rate
(BAWA et al. 1984, GOLDMAN und WILLSON 1986). Das Fortpflanzungssystem
(Kompatibilitdt, Autogamie, Allogamie) ist daher von zentraler Bedeutung fiir re-
produktionsbiologische Vergleiche.

Zu einer vorhandenen "Bestdubungsnische" gehéren auch die entsprechenden
Bestéduber. Sie konnen den Reproduktionserfolg (RE) durch unzureichende Be-
stdubung begrenzen und sind in ihrem Verhalten sowie in ihrer Art und Zahl von
Bedeutung fiir die Reproduktion. Die Bestduber werden bei den Bignoniaceen
durch Nektar belohnt. Dieser ist, wie Untersuchungen zeigen, nicht nur in seiner
Menge und Qualitét fiir die Bestduber wichtig. Die Bestduber richten sich auch
nach der Variabilitit im Nektarangebot, dem "standing crop”" (WADDINGTON et al.
1981, WASER 1983, OTT et al. 1985). Das Nektarangebot muf} aber auch unter dem
Gesichtspunkt der Konkurrenz mit anderen Arten untersucht werden (HEINRICH
und RAVEN 1972, HEINRICH 1981, FEINSINGER et al. 1986 ).



Die Vorteile, die die Bignoniaceen fiir die genannten Fragestellungen bieten,
sind im folgenden kurz zusammengefaft:

1. Die Bignoniaceen sind eine weit verbreitete, artenreiche tropische Familie von
groBer 6kologischer Bedeutung.

2. Sie treten in fast allen tropischen Vegetationsformen in betrichtlicher Artenzahl
auf.

3. Thre Bestéduber sind liberwiegend groBe und mittelgroBe Bienen, die hauptséch-
lich durch Nektar belohnt werden.

4. Sie wurden insbesondere systematisch gut bearbeitet.

5. Thre Diversitét wird vor allem durch ihre Bliitenbiologie erklirt (z.B. durch Ein-
nischung mit Hilfe verschiedener Bliiten- und Phédnologietypen).

6. Ihre Samen werden hauptséchlich durch Wind verbreitet.
Die Hauptfragen der vorliegenden Untersuchungen sind:

a) Wodurch ist die phinologische und bliitenbiologische Diversitdt (Nischenbil-
dung) begriindet?

b) Wie ist die Reproduktion in die Lebensgeschichte der Pflanzen eingefiigt?

¢) Was sind die maBgeblichen Parameter, die den Reproduktionserfolg beein-
flussen, und in welchem MaBe ist der Reproduktionserfolg abhiéingig von
Bestdubern, pflanzlichen Ressourcen, sexueller Selektion oder anderen
Faktoren?

Reproduktionszyklus

(Arbeitshypothese)

Haufigkelt  Verhalten
Bssucnar Bestauber Andere

Vektoren l _~ N [ -
Bestduber Verbreiter
Interaktions-
bereich Attraktion Polientiow Atlrakllon Dispersal
Bloten Frochte |
Nektar ASB ASK Samen | Samenbank
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Abb. 1: VAW = Vegetativer Aufwand, RAW = Reproduktiver Aufwand, RE = Reproduktionser-
folg, ASB = Aufwand zur Sicherung der Bestiubung, ASK = Aufwand zur Sicherung der
Keimung



2. Material und Methoden

2.1 Der Cerrado

Uber zwei Millionen km2 des tropischen Brasiliens sind oder waren von natiirli-
chen neotropischen Savannen bedeckt. Im Amazonastiefland wird der tropische
Regenwald von kleinen Flecken offener Vegetation unterbrochen, die wahrschein-
lich Reste einer ehemals, wihrend der kiihlen Perioden der letzten Eiszeiten
(HUBER 1982, PRANCE 1982, SARMIENTO 1983, GOTTSBERGER und MORAWETZ
1986), geschlossenen und ausgedehnten Landschaft darstellen. Mit 85 % fillt der
groBte Teil dieser Flachen auf die brasilianischen Cerrados. Das Herzstiick der
Cerrados liegt in den Staaten Goias, Bahia und Mato Grosso auf dem brasiliani-
schen Hochplateau, das sich bis zu 1.000 m iiber dem Meeresspiegel erhebt. Es ist
geprégt durch ein tropisches Klima mit einer distinkten und ausgeprégten fiinfmo-
natigen Trockenzeit von Mai bis September und ca. 1.100 - 1.600 mm Niederschlag
im Jahresmittel.

Das Geldnde ist meist flach oder leicht hiigelig mit flachen Plateaus. Der Cerra-
do ist durchsetzt mit Galeriewéldern. Sie finden sich in Télern entlang von
FluBliufen und werden oft von feuchten saisonalen Marschen gesdumt.

Die Bdden sind iiberwiegend steinfreie, tiefgriindige, lehmige oder sandige rote
Latosole mit hohen Aluminiumgehalten und einer extrem diinnen Humusschicht
(0,25 % - 0,5 %). Trotz der Nihrstoffarmut, bedingt durch Auswaschung und Ver-
witterung des geologisch sehr alten Untergrundes, zeichnen sich die meisten
Cerrados durch einen erstaunlichen Artenreichtum aus. Schon lange ist dieser
Artenreichtum bekannt. WARMING (1908) erwihnt 700 Geféafpflanzenarten, davon
90 Baumarten, R1ZZINT (1963) und HERINGER et al. (1977) fanden 500 Gattungen
von Strduchern und Halbstrduchern. Damit stellt die Cerrado-Vegetation eine der
artenreichsten offenen Vegetationsformationen iiberhaupt dar. So fanden SILBER-
BAUER-GOTTSBERGER und EITEN (1983, 1987) auf einem Hektar im Staat Sao
Paulo 275 GefiBpflanzenarten, HERINGER et al. (1977) und EITEN (1978) zéhlten
auf einer gleich groBen Fliche bei Brasilia bis zu 300 Arten.

Erst seit ca. 50 Jahren wird diese Vegetation genauer untersucht. RAWITSCHER
begann 1942 mit Gkologisch orientierten Studien (RAWITSCHER 1948, RAWIT-
SCHER et al. 1943, RAWITSCHER und RACHID 1946). Fortgesetzt wurden diese
Untersuchungen durch FERRI (1944, 1955, 1961, 1963, 1971) und seine Schiiler.

Der Cerrado (sensu lato) besteht aus verschiedenen physiognomischen Katego-
rien: den Campos limpos, Campos sujos, Campos cerrados, dem Cerrado sensu
strictu und dem Cerraddo (EITEN 1982). Im folgenden werden diese physiognomi-
schen Kategorien kurz erliutert.

Campo limpo: reine Graslandschaft mit diinnstimmigen, niedrigen Biischen,
Halbstrauchern von krautigem Aussehen und echten Krautern.

Campo sujo: Graslandschaft mit kleinen Strduchern oder mit kleinen Biéumen,
die das Gras iiberragen.



Campo cerrado: offene Baum-, Busch- und Strauchlandschaft.

Cerrado (s.str.): geschlossene Baum-, Busch- und Strauchlandschaft, ohne ge-
schlossenes Kronendach.

Cerradao: xeromorpher Trockenwald mit geschlossenem oder wenig ge6ffnetem
Kronendach und geringem Unterwuchs.

Der Cerrado ist eine xeromorphe Vegetation mit dickborkigen, gewunden wach-
senden Bdumen und Pflanzen mit meist harten, dicken, selten haarigen und oft
groBen Blittern. Sie entwickelt sich auf gut entwisserten Boden und ist durch die
klimatischen Bedingungen ein saisonaler Vegetationstyp (EITEN 1972). Die
Biische, Straucher und Kréuter besitzen oft ein ausgeprégtes unterirdisches Spei-
cherorgan (Xylopodium). Adaptiert an die saisonale Trockenheit, erreichen die
Wurzeln mancher Bdume und Straucher Tiefen bis zu 20 m (FERRI 1944, RAWIT-
SCHER und RACHID 1946, RACHID 1947). Es fillt jedoch ausreichend Regen, so
daB sich potentiell auch auf Hiigeln und Hochebenen Wilder ausbilden kénnen.

Zwei Hauptfaktoren entscheiden, ob sich mesophytischer Wald oder Cerrado
entwickelt; erstens die Bodenfruchtbarkeit (GOODLAND und POLLARD 1973), die
sehr stark mit dem Gehalt der Boden an Aluminium korreliert ist, und zweitens die
Menge verfiigbaren Grundwassers in der Trockenzeit. Am Anfang entscheidet
moglicherweise die Grundwassermenge, ob sich ein Wald etabliert oder nicht. So
ist z.B. in FluBtdlern immer Wald vorhanden, da hier das Grundwasser ganzjéhrig
ndher an der Oberflache und somit verfiigbar ist. Wichst einmal Wald, fiihrt dies
iiber vermehrte Humusbildung durch mehr und n#hrstoffreichere Blétter zu einer
Anreicherung von Néhrstoffen im Boden.

In Zentralbrasilien kommen zu den oben genannten Faktoren noch zwei weitere
hinzu:

1. An flachen Héngen und in Tilern, die in der Regenzeit durch herablaufendes
Wasser gut bewissert sind, jedoch in der Trockenzeit sehr groBen Wasser-
schwankungen ausgesetzt sind, bildet sich eine von Grésern dominierte saisonal
iiberflutete Vegetation ("wet campo") aus.

2. Mehr oder weniger regelmiBig auftretendes Feuer wirkte offensichtlich selektiv
in Hinsicht auf eine dicke Borke und unterirdische Speicher- und Uberdaue-
rungsorgane (RAWITSCHER und EDWARDS 1956, R1ZZINI und HERINGER 1966,
COUTINHO 1976, 1980).

Die Artenzusammensetzung des Cerrados schwankt mit der Fertilitdt des Bo-
dens, wie auch von Region zu Region. Der floristische Unterschied zwischen
Cerraddo und Wald ist dabei immer deutlich groBer als der zwischen Cerradao und
Cerrado. Der Cerrado (s.l.) ist also eine floristisch einheitliche Vegetationsforma-
tion mit einem Dichtegradienten, der in die fiinf beschriebenen physiognomischen
Kategorien unterteilt werden kann (EITEN 1963).



2.2 Die Bignoniaceen

Die ca. 800 bekannten Arten der Bignoniaceen sind iiberwiegend in der Neuen
Welt beheimatet. Ca. 620 Arten (78 %) stammen aus den Neotropen. Von den acht
Triben, in die die Familie unterteilt wird, entfillt der Hauptteil der Arten auf die
Bignonieae und Tecomeae. Diese beiden Triben beinhalten 564 Arten. Neben ihnen
sind in den Neotropen nur noch die Crescentieae von einiger Bedeutung.

Die Bignoniaceen sind in fast allen neotropischen Vegetationsformationen, so-
wohl die Artenzahl als auch die Dominanz betreffend, von groBer 6kologischer
Bedeutung. In fast jeder Vegetationsform finden sich etwa 20 verschiedene Bigno-
niaceen. Die Bignonieae stellen die groBte und bedeutendste Gruppe der Lianen.
Von wirtschaftlichem Wert sind die neotropischen Baumarten der Gattung Tabe-
buia wie z.B. T. guyacan, die ein sehr hartes und widerstandsfihiges Holz liefert, das
selbst nach vierhundert Jahren im Wasser noch nicht zerstort wird (GENTRY 1980).
Viele Biische und Biume werden weltweit als Zierpflanzen kultiviert, z.B. die sogar
im Mittelmeerraum zu findende Jacaranda mimosifolia. Einige Arten werden, auf-
grund verschiedener Inhaltsstoffe vor allem im Holz und in der Rinde, in der
Volksmedizin verwendet. Diese Inhaltsstoffe diirften in Zukunft groBere Bedeu-
tung gewinnen. So wurden mehrere Bignoniaceen in die Liste der Arten
aufgenommen, die fiir die Bekdmpfung von Krebs vielversprechend sind. Namen-
gebend wurde die Verwendung in der Heilkunde z.B. bei Cybistax antisyphilitica.

Der Name Bignonia ist auf TOURNEFORT, der ihn 1719 das erste Mal erwihnte,
zuriickzufiihren. LINNE kannte nur zwei noch heute bekannte Bignoniaceen-Gat-
tungen, ndmlich Bignonia und Crescentia. Seine Einteilung und die spéterer
Bearbeiter beruhte vor allem auf floralen Merkmalen (hauptsichlich des Kelches),
bis von DE CANDOLLE die Fruchtmorphologie als entscheidendes Kriterium fiir ei-
ne sinnvolle taxonomische Unterteilung der Familie eingefiihrt wurde.

In neuerer Zeit werden die Bignoniaceen auf breiter Basis von GENTRY bear-
beitet. Er schrieb den ersten Teil einer Monographie iiber die Bignoniaceen (Flora
Neotropica, 1980), auf der auch die hier zugrunde gelegte Einteilung der Bignonia-
ceen basiert.

Das Hauptverbreitungsgebiet und wohl auch das Ursprungszentrum der Bigno-
niaceen, zumindest aber der Vorldufer der ausschlieBlich neotropischen
Bignonieae, Crescentieae, Eccremocarpeae, Schlegelieae und Tourretieae, ist Brasi-
lien. Von den 338 brasilianischen Arten aus 56 Gattungen entfallen 269 (74 %) auf
die liberwiegend lianenartigen Bignonieae, 63 Arten (19 %) gehoren zu den Teco-
meae und nur eine zu den Crescentieae.

Die Tecomeae, die wohl den Ur-Bignoniaceen am nichsten stehen, sind in der
Alten und Neuen Welt vertreten.



2.2.1 Morphologie

Der Habitus der Bignonieae (349 Arten in 50 Gattungen) ist iiberwiegend lia-
nenartig, nur einige Gattungen aus den Cerrados Brasiliens wachsen auch als kleine
Biische oder Strducher. Dazu gehdren z.B. Arten aus den Gattungen 4Anemopaeg-
ma, Arrabidaea und Memora. Die paldo- und neotropischen Tecomeae (215 Arten
in 20 Gattungen) sind meist Bidume, die bis zu 30 m hoch werden kénnen. Es kom-
men aber auch einige Strducher und in der Alten Welt einige Lianen vor. Die
Gattungen Argylia und Incarvillea sind iiberwiegend krautig. Die neuweltlichen
Crescentieae und die altweltlichen Coleeae sind ebenfalls Badume und Strducher und
die Schlegelieae meist epiphytische Winder oder epiphytische Strducher. Die Tour-
retieae und Eccremocarpeae sind dagegen meist krautige Winder.

Die Wuchsform kann in einigen Fillen sehr flexibel sein, so z.B. bei der Art
Arrabidaea brachypoda, die normalerweise windend ist, in den Cerrados aber als
Strauch ohne Ranken wichst. Charakteristisch fiir die Bignoniaceen in den Neo-
tropen ist die Aufspaltung in Lianen (Bignonieae) und Biume (Tecomeae,
Crescentieae).

Die Blitter der Bignoniaceen sind zusammengesetzt, meist gegenstdndig und
sehr variabel. Die Arten der Alten Welt besitzen meist fiedrig zusammengesetzte
Blitter, wihrend die Blatter der neotropischen Arten iiberwiegend palmat zusam-
mengesetzt sind. Ausnahmen sind Jacaranda und Tecoma mit fiedrigen Blittern.
Die Bignonieae bilden normalerweise Blattranken aus, ausgenommen sind wieder
die oben schon erwdhnten Arten aus den Cerrados.

Ein weiterer Unterschied zwischen Bignonieae und Tecomeae sind die bei erste-
ren oft vorhandenen interpetiolaren Nektarien, die ein fortschrittlicheres Merkmal
darstellen als die haarartigen Nektarien der Tecomeae. Die Behaarung des Calyx
bei der Gattung Tabebuia ist wie das Vorhandensein von Nektarien an der Corolla-
AuBenseite bei Anemopaegma ein systematisches Kriterium. Die Nektarien, die
neben den chemischen Abwehrwaffen bei den Bignoniaceen sehr hoch entwickelt
sind, locken Ameisen an. Dieser Mutualismus findet sich sogar im Gattungsnamen
Tabebuia wieder. Er ist aus zwei Tupi-Worten fiir Holz und Ameisen zusammenge-
setzt.

Die Infloreszenzen konnen terminal oder axillar stehen. Auch Kauliflorie und
Flagelliflorie (Kigelia, fledermausbestiubt) kommen vor. Bei Anemopaegma ist die
Infloreszenz meist wenig, bei Tabebuia dagegen stark verzweigt, schirmférmig und
oft mit fehlender Hauptachse.

Der Calyx ist becherformig bis rohrenférmig, fiinfzihnig bis zweilappig oder
spathaartig.

Die Corolla (Kap. 2.2.2) kann in ihren Abmessungen sehr unterschiedlich sein,
von 0,4 cm (Thynanthus) bis 35 cm (Tanaecium jaroba). Sie ist meist réhrig mit ei-
nem Paar longitudinaler Schienen am Grunde der Réhre. Die Kronréhre endet in
zwei oberen und drei unteren Lappen. Farblich lassen sich zwei groe Gruppen, die



rétlich-violetten und die gelben, voneinander abgrenzen. Bei fast allen Bliiten fin-
den sich an der Corollenbasis driisige Haare.

Stamina sind gewohnlich vier vorhanden mit jeweils einer Ausnahme bei den
Tecomeae (Catalpa 2) und den Bignonieae (Pseudocatalpa 2). Einige altweltliche
Bignoniaceen besitzen noch fiinf StaubgefdBe. Die zweite Theke der Antheren fehlt
bei der Sektion Monolobos der Gattung Jacaranda. Das fiinfte Stamen ist zum Sta-
minodium umgebildet, das bei Jacaranda und Digomphia groB und mit driisigen
Haaren besetzt ist (MORAWETZ 1982).

Das Pistill trigt eine zweilappige Narbe, hat meist einen langen Griffel und ist
von einheitlichem Bau, wihrend das Ovarium differenzierter ist. Das Ovarium ist
aber immer bilocular mit Septum und axilldrer Plazentation.

Das Fehlen des normalerweise vorhanden Diskus soll laut GENTRY (1980) mit
der "multiple-bang" Phinologie korreliert sein (s. S. 9).

Der groBen Uberzahl der Offnungsfriichte bei den Bignonieae und Tecomeae
stehen die wenigen SchlieBfriichte der Crescentieae, Schlegelieae und Coleeae
gegeniiber. Erstere sind zweiteilige Kapseln mit Septum und parallel (Bignonieae)
oder senkrecht (Tecomeae) zum Septum gelegenen Samenanlagen.

Die Samen der Offnungsfriichte sind gefliigelt und anemochor. Meist sind die
Samen doppelt gefliigelt, seltener sind sie, wie bei Anemopaegma und Jacaranda,
ganz umrandet (MORAWETZ 1982). Variationen innerhalb einer Gattung lassen
sich durch den Verbreitungsmodus erkldren. So tritt mehrfach der Wechsel von
Wind- zur Wasserverbreitung auf. Diese beiden effektiven Verbreitungsmodi sind
mit dem groBen Verbreitungsareal der jeweiligen Arten gekoppelt, wohingegen die
Endozoochorie bei SchlieBfriichten zu eng begrenzten Vorkommen, bisweilen so-
gar zu Endemismen fiihren soll (GENTRY 1980).

2.2.2 Bliitentypen und Einteilung der Blithweisen

GENTRY (1974) stellte fiir die Bignoniaceen 10 morphologische Bliitentypen auf,
die im folgenden kurz erldutert werden sollen. AnschlieBend wird GENTRY’s (1974)
Einteilung der Bliihverldufe beschrieben.

Bliitentypen (die Zahlen in Klammer verweisen auf den Bliihverlauf)

Anemopaegma-Typ: rohren- bis glockenférmige Bliite mit ovalem Querschnitt der
Offnung; offenmundige Bienenbliite, urspriinglicher Bliitentyp (2,3,4)

Thynanthus-Typ: kurze, kleine Corolla mit weiter oder zweilippiger Offnung; klei-
ne Bienen- und Schmetterlingsbliite (3)

Pithecoctenium-Typ: dicker Kelch und zumindest basal dicke Corolla mit vielen
Sperrhaaren, Knick oder Biegung in der Mitte der Corolla; Xylocopa-Bliite
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Amphilobium-Typ: pseudokleistogame Bliite mit doppeltem Kelch (Nektarproduk-
tion, ameisenanlockend); Bliite fiir starke Bienen, die die Corolla ausein-
anderdriicken kénnen (2)

Cydista-Typ: dorsiventral zusammengedriickte Bienenbliite (5)

Tanaecium-Typ: lange réhrenartige Corolla, weiB, schwerer siilicher Geruch;
Nachtfalterbliite (3)

Martinella-Typ: Corolla dick, lang und schmal, rot-orange ohne Geruch; Kolibri-
bliite (3)

Spathodea-Typ: weit glockenférmig nach oben gedffnete Bliite, mit Sitzmoglichkeit
fiir Vogel auf Bliitenstiel oder Infloreszenzachse, kein Geruch, rot, viel Nek-
tar; Vogelbliite (3)

Crescentia-Typ: dicke, weit glockenformige Bliite, griinlich weiBlich, sduerlicher
Geruch, cauliflor oder ramiflor; Fledermausbliite (1)

Kigelia-Typ: groBe, dick-campanulate und exponierte Fledermausbliite (1)

Bliihverlaufstypen

1. Steady-state: wenige Bliiten pro Individuum und Tag iiber lange Zeit (das ganze
Jahr); Bienen ("Trapliner") oder Fledermiuse als Bestiduber

2. Modifizierter steady-state: wenige Bliiten wahrend 3 bis 8 Wochen, geringe
Saisonalitét, Bienen als Bestduber

3. Cornucopia-Typ: definierte Bliihperiode mit langsamem Anstieg, ausgeprégter
Vollbliite und langsamem Abfall, weniger synchron einige Wochen bis ein paar
Monate. Sympatrische Arten mit versetzten Bliihperioden; wenige aber konstan-
te Bestduberarten, streng saisonal

4. Big-bang: alle Bliiten in wenigen (4 - 6) Tagen, alle Individuen synchron wéhrend
der Trockenzeit; viele unterschiedliche Bestduber, Opportunisten

5. Multiple-bang: alle Bliiten eines Blithabschnittes hochsynchronisiert, mehrere
Bliihphasen iibers Jahr verteilt, viele ohne Nektar; "naive" Bienen, Gelegenheits-
besucher

2.3 Standorte und Untersuchungsmethoden
2.3.1 Standorte

Alle natiirlich vorkommenden Arten bis auf Cybistax antisyphilitica wurden auf
der Fazenda Agua Limpa (FAL) ca. 20 km siidostlich von Brasilia untersucht. Diese
etwa 65 km? groBe Fazenda ist der Universidade de Brasilia (UNB) angegliedert
und wird nur in einem kleinen Bereich von der agrarwissenschaftlichen Fakultét ge-
nutzt. Der groBte Teil der Vegetation auf der Fazenda ist im natiirlichen Zustand
erhalten. Die FAL beherbergt alle Typen des Cerrado und des Galeriewaldes, wie
sie fiir Zentralbrasilien typisch sind. Die Vegetation wurde von verschiedenen Kur-
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sen der UNB untersucht. Die Ergebnisse und Arbeiten von RATTER (1980) bilde-
ten die Grundlage fiir eine floristische Bewertung und die Auswahl der Standorte.
In Abbildung 2 ist eine Karte der FAL wiedergegeben. Die Untersuchungsstandor-
te sind mit "x" markiert.

Fazenda Agua Limpa IN
Ve N
FAL —
S—f L7,
1 k m “ v

Abb. 2: Fazenda Agua Limpa (FAL) Standorte: 1, 2 Tabebuia caraiba, 3 T. ochracea, 4, 5, 6 Zeyhera
digitalis, Arrabidaea sceptrum, Memora pedunculata, Anemopaegma glaucum, A. arvense, 7 Ar-
rabidaea brachypoda, 8 Jacaranda simplicifolia, 9 J. ulei, J. rufa, 10 J. caroba

Cybistax antisyphilitica wurde an einem anderen Standort ca. 35 km nordwestlich
von Brasilia in der Nihe des Steinbruchs Fer Cal untersucht. Das Gebiet ist im Ge-
gensatz zur FAL sehr hiigelig und von tiefen Talern durchzogen. Das gesamte Areal
wird iiberwiegend nicht oder nur sehr extensiv genutzt. Die Vegetation besteht
hauptsichlich aus Campo cerrado und Cerrado s. str. Die untersuchte Population
von Cybistax antisyphilitica ist in etwa 10 m Entfernung von einem wenig befahre-
nen Weg lokalisiert. In der ndheren Umgebung konnten keine anderen Bigno-
niaceen aufler einem kleinen Strauch von Arrabidaea sceptrum gefunden werden.

Der dritte Standort war das Campusgelidnde der UNB. Das Gelidnde war ehe-
mals von Cerrado s. str. bedeckt und wurde vom Unterwuchs befreit. Alle gréBeren
Bidume wurden aber verschont. In etwa 1 km Entfernung vom Campusgelidnde be-
fand sich ein Restbestand des urspriinglichen Cerrado. In der niheren Umgebung
der Universititsgebdude waren die untersuchten nicht heimischen Arten ange-
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pflanzt. Die untersuchten Bestéinde hatten ein Alter zwischen 15 und 20 Jahren, bis
auf den Bestand von Tabebuia roseo-alba, der zwischen 5 und 10 Jahre alt war. Eine
weitere Baumgruppe von Tabebuia roseo-alba, die beobachtet, von der aber keine
Werte erhoben wurden, war ca. 30 Jahre alt. Diese Bestdnde zeichneten sich im
Gegensatz zu jenen aus dem Cerrado durch eine einheitliche Altersstruktur aus.

Die Standorte liegen alle auf etwa 900 m iiber NN und sind hinsichtlich der abio-
tischen Gegebenheiten wie Boden und klimatische Faktoren vergleichbar. Das
Campusgeldnde zeichnet sich aber durch das Fehlen vieler Cerrado-Straucharten
und das Vorhandensein einer Reihe von nicht heimischen Arten aus, die Einflul
auf die Bestduberpopulationen haben kénnen. Die Bestduberfauna (nur Wespen
und Bienen) im Cerrado wird von A. RAW (pers. Mitt.) auf ca. 300 bliitenabhingige
Arten geschitzt und diirfte im abwechslungsreicheren Stadtrandgebiet noch etwas
hoher sein.

2.3.2 Untersuchungsmethoden

2.3.2.1 Biomassedaten

Zur Ermittlung der vegetativen Biomasse wurde das Zylindervolumen bei allen
bliihenden Pflanzen der Populationen berechnet. Das Zylindervolumen ergibt sich
aus der Grundfliche des Stammes bzw. Sprosses mal der Hohe der Pflanze, wobei
die Grundfldche bei den Béumen aus dem in BrusthGhe gemessenen Durchmesser
ermittelt wurde. Bei den Strduchern wurden die Durchmesser samtlicher Sprosse in
30 cm Hohe iiber dem Boden zur Grundfldchenberechnung addiert, eine Methode,
die sich im Cerrado bewihrt hat (EITEN pers. Mitt.).

Von den so vermessenen und markierten Pflanzen wurden die Blattfliche und
die anderen Biomassedaten ermittelt. Zur Berechnung der mittleren Blattfliche
wurde mit einem Raster aus Quadraten (0,5 cm Seitenliinge) von 30 Blittern die
Blattfliche ermittelt. Die Gesamtblattfldche einer Pflanze ergab sich aus der Multi-
plikation der mittleren Blattfliche mit der durchschnittlichen Zahl der Blitter pro
Pflanze.

Die Bestimmung des mittleren Blattgewichts jeder Art erfolgte an jeweils 100
Blittern, die zwei Tage lang bei 60 Grad getrocknet worden waren. Das mittlere
Gewicht eines Blattes multipliziert mit der Blattzahl pro Pflanze ergab das Blattge-
wicht pro Pflanze.

Um die Biomassedaten auf eine Fliche beziehen zu kénnen, wurde das Areal
der bliihenden Pflanzen jeder Population wihrend der Volibliite bestimmt. Zusétz-
lich wurden zur gleichen Zeit die Entfernungen zwischen den blithenden Pflanzen
gemessen, um Aussagen iiber die Flugdistanzen der Bestéuber treffen zu konnen.

Die Ziahlung der Infloreszenzen fiir die Berechnungen zum Aufwand fiir die Be-
stdubung (ASB) erfolgte wéhrend der Vollbliite an den markierten Pflanzen. Die
Zahl der Bliiten und Knospen ist an jeweils 20 Infloreszenzen bestimmt worden.
Durch Multiplikation beider Werte konnte die Zah! der Bliiten pro Pflanze berech-
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net werden. Die Bliiten wurden in ihre Teile zerlegt und nach dem Trocknen gewo-
gen, um so das Bliitengewicht pro Pflanze und die Biomasseverteilung auf die
einzelnen Bliitenorgane zu erhalten.

Die Anzahl der Samenanlagen konnte mit einem Binokular am freipréparierten
Septum gezihlt werden. Fiir die Pollenzdhlungen wurden einzelne in Alkohol kon-
servierte ungetffnete Antheren in jeweils 1 ml Wasser mit etwas Benetzungsmittel
zerdriickt und méglichst vollstindig von Pollen befreit. Die Pollenkorner aus 0,1 ml
der gut vermischten Losung wurden in einer Zahlkammer ausgezihlt.

Die Aufwendungen fiir Friichte und Samen (ASK) wurden bei allen markierten
und fruchtenden Pflanzen ermittelt. Dazu wurden die Friichte pro Pflanze gezihit.
Soviel reife und trockene Friichte wie méglich wurden gewogen und die Samen der
Friichte gezihlt und ebenfalls gewogen. Das Gewicht der Fruchtwandung wurde
aus der Differenz zwischen Fruchtgewicht und Samengewicht pro Frucht be-
rechnet.

2.3.2.2 Phiinologische Daten

Zur Erhebung der phinologischen Daten wurden jeden zweiten Tag wéhrend
der Bliihzeit die Anzahl der offenen Bliiten pro Pflanze, die Zahl der blithenden In-
floreszenzen pro Pflanze und die Zahl der bliithenden Pflanzen in der Population
festgehalten. War es nicht mdoglich die offenen Bliiten einer Pflanze zu zihlen,
muBte aus 20 Infloreszenzen die durchschnittliche Zahl der offenen Bliiten pro In-
floreszenz berechnet und diese mit der Zahl der bliihenden Infloreszenzen
multipliziert werden. Da nicht jeden zweiten Tag die Bliiten aller Pflanzen gezihlt
werden konnten, wurde versucht reprisentative Individuen auszuwihlen, d.h. es
wurden kleine, mittlere und groBe Pflanzen jeder Art ausgesucht.

Intensive Untersuchungen zur Entwicklung einer Einzelbliite fanden an min-
destens 10 markierten Bliiten jeder Art statt. Beachtung fanden insbesondere die

Dauer der Nektarproduktion, die Zeit der Pollenprésentation und die Aufbliih-
zeiten.

Die Nektarproduktion wurde an frei zugénglichen und an eingebeutelten Bliiten
gemessen. Zufillig ausgewihlte frei zugéngliche Bliiten geben die Nektarmengen
als "standing crop" wieder. Die Nektarproduktion eines Tages wurde gegen 18.00
Uhr an eingebeutelten Bliiten gemessen.

Zur Entnahme der geringen Nektarmengen wurde folgende Methode entwik-
kelt. Die gesamte Corolla lieB sich bei allen Arten leicht vom Bliitenboden trennen.
Dabei blieb der Nektar vollstindig im unteren Bereich der Kronréhre haften und
konnte zur Messung des Zuckergehalts auf ein Refraktometer iibertragen werden.
Mit Hilfe einer durchsichtigen Plastikfolie, in die kleine Quadrate (2,5 mm Seiten-
linge) eingezeichnet waren, konnte die Bedeckung der MeBfliche des
Refraktometers mit Nektar gemessen werden. Dazu wurde die Plastikfolie iiber
den Deckel der Meffldche gelegt und die Quadrate ausgezihlt. Anhand einer
Eichung war es mdglich die Nektarmengen zu bestimmen. Gemessen wurden die
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Nektarmengen und -konzentrationen fiir "standing crop” von 6.00 Uhr bis 18.00 Uhr
in halbstiindigen Etappen. Die Differenz zwischen der Nektartagesproduktion und
dem "standing crop" gibt, abgesehen von einer geringen Verdunstungsrate, unge-
fahr die von den Bestidubern entnommene Nektarmenge wieder.

Aus der durchschnittlichen Nektarproduktionsdauer einer Bliite und der mittle-
ren Zahl der Bliiten pro Pflanze wurde die Gesamtnektarproduktion einer Pflanze
berechnet.

2.3.2.3 Bestiuberuntersuchungen

Die Bestduberbesuche wurden zu verschiedenen Tageszeiten und an unter-
schiedlichen Pflanzen gezédhlt. Dabei wurden drei Phasen der Bliihperiode
abgedeckt: 1. zu Beginn der Bliihphase, 2. etwa bei der Hilfte der maximalen Blii-
tenmengen und 3. zur Vollbliite. Bei den Strduchern war es moglich, die
Bestduberbesuche der gesamten Pflanze zu zéhlen. Bei den Baumen wurden jeweils
fiinf bis zehn Infloreszenzen beobachtet und die Bestduberbesuche fiir die Gesamt-
pflanze berechnet. Die beobachteten Infloreszenzen waren im Entwicklungs-
zustand uneinheitlich.

2.3.2.4 Fortpflanzungssystem und Keimversuche

Das Fortpflanzungssystem wurde mit Hilfe von eingebeutelten Bliiten unter-
sucht. Jeweils 20 eingebeutelte und somit vor Fremdbestdubung geschiitzte Bliiten
wurden ohne weitere Behandlung belassen, um zu sehen, ob sich die Bliiten selbst
bestduben und befruchten konnen. 20 weitere eingebeutelte Bliiten wurden
manuell mit Pollen aus der gleichen Bliite bestdubt, um Aussagen iiber die Kompa-
tibilitdtsverhéltnisse zu gewinnen.

Mit den Arten, die ausreichend Samen produzierten, wurden im Gewiéchshaus in
Giessen Keimungsversuche (jeweils 50 - 100 Samen) durchgefiihrt. Es fehlten die
beiden Arten Jacaranda rufa und Jacaranda simplicifolia.

2.3.2.5 Statistische Berechnungen und Auswertungen

Da Uberpriifungen bei vielen erhobenen Werten keine Normalverteilung erga-
ben, wurden die Korrelationskoeffizienten nach zwei unterschiedlichen Methoden
berechnet. Die Korrelationskoeffizienten sind im Text dementsprechend mit rp
(Pearson, Korrelation bei normal verteilten Daten) und rs (Spearman, Rangkorre-
lationskoeffizient) gekennzeichnet. An Stelle der iiblichen Standardabweichungen
sind zum besseren Vergleich bei den teilweise sehr unterschiedlichen Mittelwerten
die Variationskoeffizienten (cv %) angegeben. Dieser gibt die Standardabweichung
prozentual zum Mittelwert an.

Die Zahl der nektarfiihrenden Bliiten wurde folgendermaBen berechnet. Da je-
den zweiten Tag die offenen Bliiten gezihlt wurden, konnte somit die Zahl der
neuen Bliiten (jiinger als zwei Tage) berechnet werden. Die Dauer der Nektarpro-
duktion einer Bliite war bekannt. Aus beiden Werten ergibt sich die Zahl der
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nektarproduzierenden Bliiten pro Pflanze. Da Pollen wie auch Nektar in den
meisten Fillen nicht ldnger als einen Tag vorhanden waren, entspricht die Zahl der
nektarproduzierenden Bliiten der der pollenprésentierenden.

3. Ergebnisse

3.1 Charakterisierung der untersuchten Arten

3.1.1 Liste der untersuchten Arten

ART ABKURZUNG
Tabebuia caraiba (Mart.) Bur. Tcar
T. ochracea (Cham.) Standl. Toch
T. serratifolia* (Vahl) Nichols. Tser
T. impetiginosa* (Mart. ex D.C.) Standl. Timp
T. rosea* (Bertol.) DC. Tros
T. roseo-alba* (Ridley) Sandw. Tral
Cybistax antisyphilitica (Mart.) Mart. Cant
Spathodea campanulata* Beauvois Scam
Tecoma stans* (L.) Juss. ex HB.K. Tsta
Jacaranda caroba (Vell.) DC. Jecar
J. ulei K. Schum, Jule
J. rufa Manso Jruf
J. simplicifolia K.Schum. Jsim
Arrabidea brachypoda Bur. Abra
A. sceptrum (Cham.) Sandw Asce
Anemopaegma glaucum Mart. Agla
A. arvense (Vell.) Stellf. ex de Souza Aarv
Zeyhera digitalis (Vell.) Hoehne Zdig
Memora pedunculata (Vell.) Miers Mped

Die obige Liste gibt alle untersuchten Arten mit einer Abkiirzung wieder, die im
weiteren in den Tabellen und Abbildungen benutzt wird. Von den aufgelisteten Ar-
ten kommen bis auf Tabebuia serratifolia, T. impetiginosa, T. rosea, T. roseo-alba,
Spathodea campanulata und Tecoma stans alle natiirlicherweise im Untersuchungs-
gebiet vor. Alle mit "*" gekennzeichneten Arten wurden auf dem Campusgelidnde
der UNB, wo sie angepflanzt waren, untersucht.

3.1.2 Wuchsformen

Die untersuchten Arten lassen sich nach der Wuchsform in zwei Gruppen eintei-
len (Tab. 1). Die ersten neun Arten sind kleinere oder gréBere Biume. Tecoma
stans wurde allerdings nur als Busch angetroffen, obwohl er auch als kleiner Baum
wachsen kann. Die anderen zehn Arten sind Strducher; beide Anemopaegma-Arten
sind niedrigwiichsig.
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Tab. 1: Wuchsformen, maximale Baumhohe im Cerrado und Infloreszenztypen der untersuchten
Arten (T = dekussierter Thyrsus, t = dekussierter, gestauchter T., It = lockerer T., wt =
wirteliger T, rt = reduzierter T.)

ART WUCHS- HOHE INFLORESZENZ-
FORM [m] TYP
Tabebuia caraiba Baum 7 t
T. ochracea Baum 7 t
T. serratifolia Baum 15 t
T. impetiginosa Baum 10 t
T. rosea Baum 12 t
T. roseo-alba Baum 10 t
Cybistax antisyphilitica Baum 7 It
Spathodea campanulata Baum 1 wt
Tecoma stans Baum 3 T
Jacaranda caroba Strauch 1,8 T
J. ulei Strauch 1,5 T
J. nifa Strauch 1 T
J. simplicifolia Strauch 1,5 T
Arrabidaea brachypoda Strauch 18 T
A. sceptrum Strauch 2 T
Anemopaegma glaucum Strauch 0,5 rt
A. arvense Strauch 0,5 it
Zeyhera digitalis Strauch 25
Memora pedunculata Strauch 3 T

Abbildung 3 gibt die maximale Wuchshéhe der Arten im Cerrado wieder und
zeigt die Darbietungshdhe der Bliiten (Friichte, Samen). Die grote Hohe, die von
den Bdumen laut Literatur erreicht werden kann, wurde im Cerrado bei keiner Art
vorgefunden.

Die drei Cerradobaumarten (Tabebuia caraiba, Tabebuia ochracea, Cybistax anti-
syphilitica) erreichen mit einer Hohe von sieben Metern die oberste Kronenschicht
des Cerrado. Die Krone von Cybistax antisyphilitica ist gut ausgebildet und regel-
mifig verzweigt. Tabebuia caraiba und T. ochracea wachsen im Cerrado mit
unregelmiBiger Krone und vielen in der Ausbildung unterdriickten Trieben. Ver-
glichen mit diesen Arten wiesen die Individuen der angepflanzten Arten (Campus
der UNB) stark verzweigte und regelméiBige Kronen auf.

Alle Stréucher sind durch ein Xylopodium gekennzeichnet, und die meisten zei-
gen nur eine geringe Verzweigungstendenz des oberirdischen SproBsystems.
Ausnahmen hiervon sind Arrabidaea brachypoda und die beiden Anemopaegma-Ar-
ten, deren Sprosse knapp iiber dem Boden mehrfach verzweigen.
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Abb. 3: Maximale Wuchshohe im Cerrado

Der Spro8 der Jacaranda-Arten weist ab einer Hohe von etwa 0,5 m ein bis drei
kurze Seitentriebe auf. J. rufa hat iberhaupt keine Seitentriebe. Auch Memora pe-
dunculata und Zeyhera digitalis bilden nur einen Hauptspro8 aus, allerdings
wachsen nach der ersten Blithphase bei M. pedunculata manchmal ein bis zwei ba-
sale Nebensprosse (Bereicherungssprosse) aus. Auch Z. digitalis weist als &lteres
Exemplar manchmal ein oder zwei Nebensprosse auf, aber der reproduktive Ab-
schnitt der Pflanze ist regelméaBig und oft verzweigt.

Die Baumarten des Cerrado (Tabebuia caraiba, T. ochracea und Cybistax anti-
syphilitica) beginnen zu bliihen, wenn sie eine Hohe von etwa 1,5 m - 1,8 m erreicht
haben. Bis zu einer Hohe von ca. 7 m werden Bliiten ausgebildet. Die Anemopaeg-
ma-Arten beginnen bereits sehr friih, ab einem Alter von 2 Jahren, zu bliihen.
Zweige mit Bliiten (Friichten) liegen bei ihnen manchmal am Boden. Die anderen
Strducher blithen in einer Hohe zwischen etwa einem halben Meter und drei Me-
tern. Aufgrund der verschiedenen Wuchsformen ergibt sich eine Verteilung
gleichartiger Bliiten vom Boden bis in eine Hohe von 7 m. Dabei decken die Biu-
me naturgeméif mit etwa fiinf Metern den groBten Bereich ab, konkurrieren aber in
der Schicht von ca. 1,5 m bis 3 m mit den Strduchern (s. Kap. 3.4).

Die Biume beginnen erst mit dem Blithen, wenn sie die untere dichte Strauch-
und Grasschicht iiberwachsen haben. Die Striucher bliihen meist oberhalb der
Grasschicht. Die niedrigsten Arten (Individuen) wachsen oft an Orten, wo die
Grasschicht spérlich ausgebildet ist. Eine Ausnahme stellt Jacaranda rufa dar, die
zum groften Teil von Grisern iiberwuchert war (s. Kap. 3.6). Die Bliiten von
Zeyhera digitalis (kolibribestdubt) und Memora pedunculata werden mit zunehmen-
der Bliihdauer aufgrund des Infloreszenzwachstums immer hoher exponiert. So
konnen die Infloreszenzen von Memora pedunculata nach und nach bis zu 3,5 m
Linge auswachsen.
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3.1.3 Infloreszenzen

3.1.3.1 Infloreszenzaufbau und -verzweigung

Bei allen untersuchten Arten sind die Bliiten in wenigen lockeren oder zahl-
reichen dichten Infloreszenzen angeordnet. Die Infloreszenz stellt einen
dichasialen (doppelten) Thyrsus dar. Die Stellung der Seitentriebe ist immer dekus-
siert, wird aber zusammen mit der Verzweigung apikal unregelmaBiger.

Die Infloreszenzachse der Tabebuia-Arten ist gestaucht. Durch apikal abneh-
mendes Lingenwachstum der Seitentriebe entsteht dadurch am Anfang des
Bliihens der Eindruck einer Dolde, die sich bei voller Bliite einer Infloreszenz iiber
eine halbkugelartige Gestalt bis zur fast vollkommenen Kugel weiterentwickeln
kann.

Wie in Abbildung 4 zu sehen, 148t sich die Gattung Tabebuia anhand der In-
floreszenzverzweigung in zwei Gruppen untergliedern. Stark verzweigt sind die
Infloreszenzen von Tabebuia caraiba, T. impetiginosa und T. rosea. Die Inflores-
zenzhauptachse ist bei diesen Arten gestaucht, wiahrend die Seitentriebe ldnger
gestreckt aber mehrfach verzweigt sind.

/////

Tear

Toch

Tser

Timp

Tros

Tral

1T 1T 1T T
80 70 60 50 40 30 20 10 O 1 2 3 4 5

Seitentriebe Verzweigungsgrad

Abb. 4: Infloreszenzverzweigung - Biume

Im Gegensatz dazu sind bei Tabebuia ochracea, T. serratifolia und bei T. roseo-al-
ba auch die Seitentriebe im Wachstum reduziert. Desweiteren sind die Seitentriebe
nur noch einmal verzweigt. Daraus resultiert eine geringere Bliitenzahl pro Inflo-
reszenz (Abb. 6) und eine eher kegelartige Gestalt der voll aufgebliihten
Infloreszenz.
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Auch bei Cybistax antisyphilitica ist die Hauptachse der Infloreszenz etwas ge-
staucht, doch entsteht durch die geringere Anzahl der Seitentriebe eine auf-
gelockerte Infloreszenz.

Die Infloreszenz von Spathodea campanulata 148t zwar noch den urspriinglich
dichasialen Bau erkennen, bildet jedoch pro Seitentrieb nur noch eine Bliite aus.
Auflerdem riicken die dekussierten Seitentriebe zusammen, so daB der Eindruck
eines Wirtels entsteht. Die nicht ge6ffneten Bliiten sind an der Spitze der Inflores-
zenz, die iiber lange Zeit weiter wichst, kegelartig angeordnet und von einem
festen Kelch geschiitzt. So entsteht fiir die Bestduber (Vogel) ein zentraler Sitz-
platz, von dem aus die tieferliegenden, nach und nach aufbliihenden Bliiten
bequem erreicht werden kénnen. Im Ausgleich zum geringen Verzweigungsgrad
werden die meisten (70) Seitentriebe ausgebildet. Bei den anderen Bdumen betrégt
die Anzahl der Seitentriebe zwischen 6 (Cybistax antisyphilitica) und 12 (Tabebuia
caraiba).

Die Infloreszenz von Tecoma stans wirkt im spéiteren Blithstadium durch mehre-
re basal angelegte Bereicherungssprosse wie eine aus Trauben zusammengesetzte
Gesamtinfloreszenz, da die Seitentriebe nur noch einmal verzweigen. Die Anzahl
der Seitentriebe (16) ist gegeniiber den anderen Bdumen etwas erhéht.

Fiir die Straucharten (Abb. 5) ist eine allgemein stirker aufgelockerte Struktur
der Infloreszenzen typisch. Insgesamt 148t sich eine weniger klare Gliederung der
Attraktionseinheiten bei den Strduchern feststellen. Die Zahl der Seitentriebe pro
Infloreszenz betrigt zwischen 4 (Anemopaegma arvense) und 26 (Memora peduncu-
lata), der maximale Verzweigungsgrad liegt zwischen 0 (Anemopaegma arvense)
und 3 (Jacaranda ulei, Arrabidaea sceptrum).
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Abb. 5: Infloreszenzverzweigung - Straucher
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Eine deutlichere Strukturierung der Infloreszenzen 148t sich bei Jacaranda er-
kennen. So bildet J. ulei eine stark verzweigte Infloreszenz aus und nur wenige
Infloreszenzen pro Pflanze. Bei Jacaranda caroba finden sich dagegen mehr Inflo-
reszenzen pro Pflanze, die Infloreszenz selbst ist aber weniger verzweigt. Jacaranda
nifa bildet nur noch eine Infloreszenz pro Pflanze aus. Durch die erhéhte Anzahl
der Seitentriebe wird die Bliitenzahl pro Infloreszenz und damit pro Pflanze ausge-
glichen. Ahnlich wie Tecoma stans bildet auch Jacaranda simplicifolia Bereiche-
rungssprosse der Infloreszenz aus. Dieser Infloreszenzbau ist bei beiden Arten mit
einer recht langen und kontinuierlichen Weiterentwicklung der Infloreszenzen und
damit auch mit einer langen Blithphase verbunden (s. Kap. 3.4).

Auch in der Gattung Arrabidaea lassen sich zwei verschiedene Bauprinzipien er-
kennen. Arrabidea brachypoda zeigt weniger verzweigte Infloreszenzen, die mehr
Seitentriebe erster Ordnung entwickeln. Bei Arrabidaea sceptrum ist es umgekehrt.

Beide Anemopaegma-Arten bilden wenige Seitentriebe pro Infloreszenz aus,
und der Verzweigungsgrad ist ebenfalls klein. A. arvense bliiht zumeist nur mit ein
oder zwei Bliiten. Zeyhera digitalis hat dagegen sehr viele Seitentriebe pro Inflores-
zenz, und auch der Verzweigungsgrad ist hoher. Dies gilt auch fiir Memora
pedunculata, obwohl ihre Infloreszenzen nur bei den untersten zwei bis vier Seiten-
trieben ofter verzweigen. Memora pedunculata hat die meisten Seitentriebe pro
Infloreszenz (26) der untersuchten Striauchern.

3.1.3.2 Anzahl der Bliiten und Infloreszenzen

Die mittlere Zahl der Bliiten pro Infloreszenz liegt bei den Bidumen (Abb. 6)
zwischen 5,6 (Tabebuia roseo-alba) und 981,8 (Tecoma stans, ohne Bereicherungs-
sprosse ca. 400). T. stans hat mit groBem Abstand die meisten Bliiten. Die Biaume
aus dem Cerrado, Tabebuia caraiba (42,4), T. ochracea (31,6), Cybistax antisyphiliti-
ca (20,1) sowie T. roseo-alba und T. serratifolia (10,9) haben am wenigsten Bliiten
pro Infloreszenz. Tabebuia rosea (68,7) sowie T. impetiginosa (108,8) haben nach
T. stans die meisten.

Die niedrigsten Werte finden sich bei den Cerrado-Arten (T. caraiba 1.641,
T. ochracea 1.008, Cybistax antisyphilitica 1.783). T. serratifolia und T. roseo-alba er-
reichen durch die vielen Infloreszenzen pro Pflanze (561,5 und 883,8) entsprechend
hohere Werte (6.120, 4.949). Mit jeweils 292,3 und 568 Infloreszenzen pro Pflanze
produzieren T. impetiginosa und T. rosea insgesamt 31.802 und 39.022 Bliiten pro
Pflanze. Diese Werte werden nur noch von Tecoma stans mit 98,2 Infloreszenzen
pro Pflanze und 96.413 Bliiten pro Pflanze iibertroffen. Bei dieser Art ist zu beriick-
sichtigen, daB sie fast ununterbrochen das ganze Jahr bliiht (s. Kap. 3.2.4). Die
Bliiten und Infloreszenzen pro Pflanze beziehen sich bei T. stans daher auf ein gan-
zes Jahr, wihrend die Blihphasen der anderen Arten alle kiirzer sind.

Unter den Biumen haben die drei Cerrado-Arten die wenigsten Bliiten pro
Pflanze. Selbst der Strauch Arrabidaea brachypoda erreicht mit 4,383 Bliiten/Pflan-



20

ze bei durchschnittlich 12,2 Infloreszenzen héhere Werte. A. brachypoda hat bei
den Strauchern die meisten Bliiten pro Infloreszenz (359,3).
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Abb. 6: Bliiten und Infloreszenzen - pro Baum

Die wenigsten Bliiten pro Infloreszenz stellt bei den Strauchern (Abb. 7) An-
emopaegma arvense (3,8), gefolgt von A. glaucum (7,6). Die Bliitenzahlen pro
Infloreszenz sind bei den iibrigen Strduchern unterschiedlich, aber meist héher als
bei den Bdumen. Der Mittelwert fiir die Bdume (ohne Tecoma stans) betrigt 44,8
und fiir die Strducher 127,2 Bliiten pro Infloreszenz. Dagegen haben die Straucher
durchschnittlich weniger Infloreszenzen (4,2) als die Baume (338,4 ohne T. stans).
Als Attraktionseinheit besitzen die Infloreszenzen bei den Striuchern zahlenmiBig
ein gréBeres Gewicht als bei den Biumen. Uber die Bedeutung fiir den Bliihverlauf
siehe auch Kap. 3.4.

3.1.4 Bliiten

3.1.4.1 Bliitenmorphologie und -funktion

Die Bliiten aller untersuchten Bignoniaceen sind in ihrem Bau bis auf zwei Aus-
nahmen recht einheitlich. Nach GENTRY (1974) gehéren sie zum Anemopaegma-
und Cydista-Typ.

Der aus fiinf verwachsenen Kelchblittern bestehende Kelch bildet eine mehr
oder weniger kurze, feste Rohre, die zwei- oder dreifach gekerbt ist. Die ebenfalls
fiinfzéhlige, sympetale Corolla ist ein nach auen mit fiinf Kronlappen mehr oder
weniger weit gedffneter Tubus. Die Kronlappen sind bei Tabebuia im Knospensta-
dium typischerweise ineinander gefaltet und bilden eine Tasche, in der die Narbe
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liegt. Bei den anderen Arten sind die Kronlappen im Knospenstadium spitzkegelar-
tig iibereinander gelegt.
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Abb, 7: Bliaten und Infloreszenzen - pro Strauch

Die Kronréhre ist auf jhrer Unterseite einwérts gewdlbt. Diese Einwélbung ver-
lauft schienenartig in Lingsrichtung und verengt den Querschnitt der Bliite zu
einem mehr oder weniger flachen Oval. Etwas oberhalb des oberstdndigen Frucht-
knotens und des ringwulstartigen Diskus sind die vier Stamina mit der Corolla
verwachsen. An ihrer Basis trennen mehrzellige Sperrhaare die enge Kronrdhre
zum Nektar hin ab. Die Filamente wolben sich zur Oberseite der Kronrhre, so da3
die Antheren kurz unterhalb der Narbe dem Griffel und der Krone anliegen. Im
unreifen Stadium sind die Antheren zuriickgeklappt, wihrend sie reif zu zwei Paa-
ren parallel rechts und links des Griffels liegen und noch vor dem Offnen der
Corolla aufreiBen. Die zweilappige Narbe ist zu diesem Zeitpunkt noch geschlos-
sen, offnet jedoch zugleich mit der Krone. Sie reagiert auf Berithrungsreize mit
einem SchlieBen der Narbenlappen innerhalb von etwa 10 - 15 Sekunden. Dieses
Phinomen konnte bei allen untersuchten Arten festgestellt werden.

Der Nektar wird vom ringférmigen Diskus, der den oberstdndigen Fruchtknoten
umgibt, abgesondert. Als Sonderfall ist hier Zeyhera digitalis zu notieren, deren Blii-
ten keinen Diskus aufweisen. Der Nektar wird statt dessen von der Ovarwandung
abgesondert. Durch die Verengung der Corolla am Insertionsort der Stamina ent-
steht auBler bei Z. digitalis und Spathodea campanulata eine nur fiir diinne Riissel
zugingliche Nektarkammer.

Die Bliiten von Spathodea campanulata und Zeyhera digitalis sind anders gestal-
tet. Die Krone von S. campanulata bildet einen weiten nach oben geéffneten
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Abb. 8: Bliiten der untersuchten Arten
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Trichter, dessen Basis zur Infloreszenzachse gekriimmt ist. Die Kronlappen sind
aufrecht, und der Trichter verschmilert sich von auen in Richtung Infloreszenz-
achse. Die Corolla weist daher einen leicht dreieckigen Querschnitt auf, dessen
Spitze auf die Infloreszenzachse gerichtet ist. An dieser schmalen Seite befinden
sich die Antheren und das Stigma etwas auBBerhalb der Corolla.

Der Diskus ist gut entwickelt. Zwischen ihm und dem Ovarium befinden sich
zahlreiche einfache Haare. Der Kelch ist spathaartig, fest und dick ausgebildet und
offnet sich auf der von der Infloreszenzachse weggerichteten Seite mit einem
Lingsspalt. Er enthélt im Knospenstadium und zur Bliitezeit eine gelartige Sub-
stanz.

Die Corolla von Zeyhera digitalis bildet eine Rohre, die sich zur Mitte etwas er-
weitert. Die Antheren und das Stigma ragen leicht aus der Rohre heraus. Der Kelch
ist zweifach tief eingeschnitten und lang.

Das fiinfte Stamen ist bei fast allen Gattungen zu einem unscheinbaren Stamino-
dium reduziert. Bei den Jacaranda-Arten ist dieses Staminodium allerdings etwa so
lang wie die Kronréhre und mit driisigen Kopfchenhaaren besetzt. Diese Haare
sind am Ende des Staminodiums (Biischel) und auf der Héhe der Antheren und der
Narbe besonders dicht und lang. Das Biischel befindet sich von auen sichtbar am
Bliiteneingang.

Das Staminodium von Jacaranda liegt zwischen den beiden Schienen und be-
wirkt eine Verengung der Bliite. Die Bliite wird durch sie funktionell in zwei
unterschiedliche Rdume aufgeteilt. Besucher, die zentral in die Bliite vordringen,
sind gezwungen, auf dem Staminodium entlangzulaufen. Dies trifft vor allem fiir
groBere Besucher zu, wihrend kleinere Besucher auch seitlich neben den Schienen
und auf dem Staminodium vordringen kénnen. Alle Jacaranda-Bliiten sind zudem
leicht aufwirts gebogen.

3.1.4.2 Bliitenfarben und Lockmittel

Nach der Bliitenfarbe (Tab. 2) lassen sich die Arten in vier Gruppen zusammen-
fassen. Neben gelben, rosafarbenen und mehr oder weniger violetten Bliiten gibt es
noch die griinen Bliiten von Cybistax antisyphilitica, die roten von Spathodea camp-
anulata und die cremefarbenen von Zeyhera digitalis.

Nur bei drei Arten treten keine Farbmale auf. Zeyhera digitalis und Memora pe-
dunculata weisen tiberhaupt keine Male auf und Cybistax antisyphilitica erschien
nur bei Gegenlicht im oberen Bereich der Corollainnenseite etwas heller. Leider
konnten keine UV-Untersuchungen durchgefiihrt werden, so daB unklar bleibt, ob
die untersuchten Bliiten im UV-Bereich Male haben. Tabebuia caraiba bekommt
nach etwa zwei bis drei Tagen mit Ende der Nektarproduktion der Bliite braune bis
schwarze Streifen neben den Schienen. Diese scheinen durch einen unterschiedlich
schnellen Alterungsprozef des Bliitengewebes hervorgerufen zu werden.

Bei den Arten mit Farbmalen ist in den meisten Fillen die Oberseite des Kro-
nentubus heller als die Unterseite. Nur bei beiden Arrabidaea-Arten sind die
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Farben unten heller als oben. A. brachypoda besitzt einen weiBBen Fleck im Schie-
nenbereich etwa auf Hohe der Narbe. A. sceptrum ist dagegen auf der inneren
Oberseite der R6hre insgesamt dunkler geférbt.

Strichmale, die parallel zu den Schienen verlaufen, finden sich bei Tabebuia och-
racea, T. serratifolia, T. roseo-alba und Tecoma stans. Sie sind zumeist rétlich bis
bréunlich. Jacaranda simplicifolia ist parallel zu den Schienen abwechselnd violett
und weiB gestreift.

Fleckmale haben Jacaranda caroba, J. ulei und J. rufa. Sie befinden sich auf der
inneren Oberseite der Corolla in Héhe der Narbe und verdndern ihre Farbe von
tiefviolett nach wei. Auch bei Tabebuia impetiginosa und T. rosea kénnen Farb-
dnderungen im Verlauf des Bliithens beobachtet werden. Die Schienen und der
Eingang der Rohre (Fleckmal) sind gelb gefirbt. Dieser Fleck wird bei T. impetigi-
nosa nach einem Tag blaBweif3. Die gelblichen Schienen der Anemopaegma-Arten
verblassen ebenfalls nach einem Tag. Alle Farbdnderungen, die festgestellt werden
konnten, sind mit der Nektarproduktion und der Pollenprisentation (s. Kap. 3.4.1)
zeitlich verkniipft.

Tab. 2: Bliitenfarben und Lockmittel
(S = Strichmale, F = Fleckenmale, W = Schienen andersfarbig)

ART BLUTENFARBE MALE DUFT NEKTAR
Tabebuia caraiba gelb S + +
T. ochracea knallgelb S + +
T. serratifolia zitronengelb S + +
T. impetiginosa tiefmagenta WF + +
T. rosea graumagenta w + +
T. roseo-alba rosa,weiB S + +
Cybistax antisyphilitica griin + +
Spathodea campanulata rot S +
Tecoma stans dunkelgelb S + +
Jacaranda caroba tiefviolett N + +
J. ulei dunkelviolett S + +
J. rufa dunkelpurpur F + +
J. simplicifolia blaBviolett S + +
Arrabidaea brachypoda rotlila F + +
A. sceptrum rosa F +
Anemopaegma glaucum knallgelb,wei w + +
A. arvense knallgelb,wei w + +
Zeyheria digitalis creme +

Memora pedunculata dunkelgelb + +
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Nektar lieB sich bei allen Arten feststellen (s. Kap. 3.3.1.2), und auch Duftpro-
duktion konnte bei 17 von den 19 untersuchten Arten nachgewiesen werden (Tab.
2). In den meisten Fillen sind die duftproduzierenden "Organe" keulen- oder képf-
chenartige Haare (s. unten), die sich an der Basis der Filamente, am Ovarium oder
am Griffel befinden. Oft finden sich diese Haare auch in groBer Menge auf den
Schienen und auf den Kronlappen. Der Duft der Bliiten ist in allen Fillen ange-
nehm, leicht und anregend. Besonders intensiv ist der Duft der Jacaranda-Arten
und von Cybistax antisyphilitica. Weniger stark duften Memora pedunculata, Arrabi-
daea brachypoda und die Anemopaegma-Arten. Zeyhera digitalis und Spathodea
campanulata duften nicht.

3.1.4.3 Haare und extraflorale Nektarien

Neben einfachen Haaren, die bei allen Arten zu finden waren, besitzen viele Ar-
ten auch die typischen duftproduzierenden Keulen oder Képfchenhaare (Tab. 3).
AuBer auf dem Staminodium der Jacaranda-Arten finden sie sich bei Jacaranda
rufa und bei J. simplicifolia auch auf dem Kelch. Die Gattungen ohne ausgeprigtes
Staminodium bilden Keulenhaare auf Bliitenstielen, Calyx, Friichten, Blittern und
Zweigen aus. Besonders gehduft finden sich Keulenhaare bei den Tabebuia-Arten.

Sternhaare, die wohl vor allem einen FraB- oder UV-Schutz darstellen, sind we-
niger hiufig, treten aber in groBer Zahl, bei Tabebuia ochracea, T. serratifolia und
Zeyhera digitalis, auf. Die Sternhaare von Arrabidaea brachypoda, Tabebuia roseo-
alba und Cybistax antisyphilitica sind einfacher gebaut und kommen in geringerer
Dichte vor.

Ein weiterer Typ von Haaren sind die Schildhaare, die in extremer Ausprigung
zu Nektarien umgebildet sind. Ihr Stiel ist in der Epidermis versenkt, und die kreis-
runde schildartige Platte sezerniert in den meisten Fillen Nektar. Sie treten in
unterschiedlicher GroBe auf, und die gro8ten sind zusitzlich in einer von der Epi-
dermis gebildeten Grube versenkt, in die hinein der Nektar abgeschieden wird.
Diese letztere Form ist deshalb in der Tabelle auch mit N fiir Nektarien bezeichnet
worden (s. Abb. 8). Sie finden sich besonders hiufig bei den Baumarten an den
Friichten, Blidttern und Zweigen, aber auch auf dem Kelch (Tabebuia ochracea,
T. serratifolia und Tecoma stans). Auch die beiden Anemopaegma-Arten, Memora
pedunculata und Jacaranda simplicifolia weisen Nektarien am Kelch auf. Bei beiden
Anemopaegma-Arten sind auch die Corolla und die Friichte stark mit Nektarien be-
setzt. An Friichten und Blittern finden sie sich bei Zeyhera digitalis und Memora
pedunculata, und an jungen Friichten auch bei Jacaranda caroba und J. ulei. Kleine-
re Schildhaare, von denen nicht sicher gesagt werden kann, ob sie Nektar
produzieren, sind besonders hiufig an der Basis der Filamente, an der Corolla und
am Kelch.
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Tab. 3: Behaarung und Nektarien, auBer Diskus
(* = Sternhaare, K = Keulenhaare, T = Schildhaare, N = Nektarien)

ART BLUTEN- | CALYX | COROLLA |{STAMEN |FRUCHT | BLATT
STIEL auflen innen ZWEIG

Tabebuia caraiba K T KN KN

T.ochracea . *N . * KN

T.serratifolia ™) * KN T KN KN

T.impetiginosa * K T KN KN

T.rosea K K T KN K

T.roseo-alba K * T K K

Cybistax antisyphilitica K N T KN * KN

Spathodea campanulata

Tecoma stans K N T T K

Jacaranda caroba T T T N

J.ulei T T N

J.rufa KT T K

J.simplicifolia KN T

Arrabidaea brachypoda * * T

A.sceptrum T T T T

Anemopaegma glaucum N KN N T N K

A.arvense N N KN

Zeyhera digitalis hd * *N

Memora pedunculata KN T KN KN

Insbesondere an den Friichten der Arten mit groBen schildférmigen Haaren und
Nektarien (Tabebuia, Memora pedunculata, Anemopaegma) wurden sehr viele
Ameisen, die den Nektar entnahmen, beobachtet. Tabebuia serratifolia und T. impe-
tiginosa lockten mit den Nektarien ihrer unreifen Friichte sehr viele kleine Bienen
und Wespen an. Bei den Anemopaegma-Arten waren immer Ameisen auf den Blii-
ten, die den Nektar, der in groBen Mengen von Calyx und Corolla produziert
wurde, sammelten. Einige Beobachtungen zum Verhalten der Besucher unterein-
ander werden in Kap. 3.5.1.1 beschrieben.

3.1.4.4 Bliitenmafle

In Abbildung 9 und 10 sind der Durchmesser der Corolla auf Héhe der Narbe
(bei Spathodea campanulata in halber Hohe der Corolla) und der Abstand der Nar-
be und der Antheren vom Bliitenboden wiedergegeben. Die Werte sind aus
Messungen an 10 Bliiten gemittelt.
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Abb. 9: BliitenmaBe der Baume

Bei den Biumen nimmt die Griffelldnge innerhalb der Gattung Tabebuia stufen-
weise ab. Den lidngsten Griffel hat T caraiba (47,5 mm) und den kleinsten
T. roseo-alba (18 mm). Entsprechend sind auch die Abstinde der Antheren vom
Bliitenboden jeweils etwas geringer (T. caraiba 33,5 mm,; T. roseo-alba 19,5 mm).
Der mittlere Durchmesser der Corolla auf Hohe der Narbe weist weniger Unter-
schiede auf. T. caraiba hat den gr6Bten Durchmesser (9,5 mm) und T. roseo-alba
den kleinsten mit 5,7 mm. Die Antheren von T. impetiginosa haben im Mittel einen
etwas geringeren Abstand vom Bliitenboden (23,5 mm) als die von T. serratifolia
(25,5 mm), obwoh! der Durchmesser der Corolla bei T. impetiginosa (8 mm) etwas
groBer ist als bei T. serratifolia (7,3 mm). Ebenso verhilt es sich mit der Griffelldnge
(T impetiginosa 34,5 mm; T. serratifolia 31 mm). Auffillig ist, daB alle drei GroBen,
insbesondere aber die Griffelldnge und die Abstinde der Antheren vom Bliitenbo-
den, bei jeder Art innerhalb der Gattung voneinander zu unterscheiden sind (s.
Kap. 3.5.3und 4.2.1).

Cybistax antisyphilitica (Corolla 7,9 mm, Stigma 42 mm, Antheren 33 mm) weist
dhnliche BliitenmaBe auf wie die beiden anderen Cerrado-Arten Tabebuia caraiba
und T. ochracea. Dagegen sind die Bliitenmafle von Tecoma stans eher mit denen
von T. serratifolia und T. rosea zu vergleichen. Mit ganz anders gebauten Bliiten
weist Spathodea campanulata (Corolla 24,2 mm, Stigma 60 mm, Antheren
57,5 mm) auch andere BliitenmaBe auf.

Ebenso wie bei den Baumarten finden sich dhnliche GréB8enabstufungen inner-
halb der Gattungen auch bei den Bliiten der Straucher. Bei Jacaranda hat J. rufa
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mit 32 mm (Corolla 8,3 mm, Antheren 28 mm) die groBte Griffelldnge. Allerdings
wird sie hinsichtlich der Antherenldnge und auch beim Kronendurchmesser von
J. caroba (Corolla 9,5 mm, Stigma 28,5 mm, Antheren 30,5 mm) iibertroffen. J. sim-
plicifolia und J. ulei sind einheitlich in allen drei MaBen kleiner als die vorherigen
Arten.

Arrabidaea sceptrum hat sowohl einen groBeren Corolladurchmesser (7,3 mm)
als auch einen groBeren Abstand der Narbe und der Antheren vom Bliitenboden
(Stigma 29,5 mm, Antheren 19,5 mm) als A. brachypoda (Corolladurchmesser
7 mm, Stigma 24,5 mm, Antheren 16,5 mm). Bei Anemopaegma sind zwar die Grif-
fellinge und der Corolladurchmesser von A. arvense groBer (Corolla 8,3 mm,
Stigma 34, mm), aber die Antheren (25,5 mm) haben bei ihr einen geringeren Ab-
stand vom Bliitenboden als bei A.glaucum (Corolla 7,3 mm, Stigma 31 mm,
Antheren 32 mm).
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Abb. 10: BliitenmaBe der Straucher

Vergleicht man die Corollaldngen, so weist Zeyhera digitalis eine wesentlich kiir-
zere Corolla als alle anderen Arten (Lidnge = 26 mm, mittlere Linge aller anderen
Arten = 58,7 mm). Die iibrigen BliitenmaBe sind aber dhnlich wie die der anderen
Straucher.

Memora pedunculata schlieBlich hat die groBten Bliiten aller Arten (Corolla
10,2 mm, Stigma 44,5 mm, Antheren 35 mm).

Die fiir den Bestdubungsvorgang wichtigen BliitenmafBle lassen innerhalb der
Gattungen bei jeder Art jeweils deutliche Unterschiede zu den anderen Arten er-
kennen. Dariiber hinaus haben die Bdume aus dem Cerrado dhnliche Griffellingen



29

und Antherenabstinde, die etwas groBer sind als die der Strducher (auer Memora
pedunculata). Die vogelbestdubten Bliiten von Spathodea campanulata und Zeyhera
digitalis haben deutlich andere BliitenmaBe als die insektenbestéubten Arten. Diese
BlitenmaBe sind entscheidende Parameter fiir die Polleniibertragung. Die fiir den
Bestiubungsvorgang wichtigen Gré8en der Bestiduber werden in Kapitel 3.5.3 be-
schrieben.

3.1.5 Fortpflanzungssystem

Die Versuche zur Aufkldrung des Fortpflanzungssystems, also die Frage nach
den Kompatibilitidtsverhdltnissen und den Mdglichkeiten zur Selbstbestdubung,
zeigten eindeutige Ergebnisse. Von den 20 Bliiten, die bei allen untersuchten Arten
vor Fremdbestdubung geschiitzt und am ersten Tag der funktionellen Phase mit ei-
genem Pollen bestdubt wurden, reiften nur bei den beiden 4nemopaegma-Arten
Friichte. Bei allen 19 untersuchten Arten konnte kein Fruchtansatz festgestellt wer-
den, wenn die Bliiten nur vor Fremdbestdubung geschiitzt wurden. Es kann daher
als sicher angenommen werden, daB keine der untersuchten Arten in der Lage ist,
sich selbst zu bestduben und dann mit Pollen derselben Bliite Samen hervorzubrin-
gen. AuBer den Anemopaegma-Arten sind zudem alle selbstinkompatibel.

Tab. 4: Ergebnisse der Bestdubungsversuche: Samen/Frucht, (S/O-Rate),
sx = Standardabweichung

ART FREIE BESTAUBUNG MIT EIGENEM POLLEN
Anemopaegma glaucum 18,4 (51,7%) s,=5,1 21,3 (59,8%) 5,=5
Anemopaegma arvense 13,9 (58,9%) 5,=2,3 19,5 (82,6%) 5,=0,7

Die Friichte aus manueller Bestdubung bringen mehr Samen hervor als die aus
freier (unmanipulierter) Bestdubung. Es scheint, als ob die Bliiten bei freier Be-
stdubung nicht optimal mit Pollen versorgt werden, da bei kiinstlicher Bestdubung
mit ausreichenden Pollenmengen eine hohere Samenproduktion pro Frucht festge-
stellt wurde. Ein T-Test auf unterschiedliche Mittelwerte ergibt allerdings nur bei
Anemopaegma arvense eine abgesicherte Differenz (t = 3,34, « = 0,05).

Allerdings reifen nicht alle kiinstlich bestéubten Bliiten zu Friichten aus. Bei 4n-
emopaegma glaucum sind es 54 % und bei Anemopaegma arvense 40 %. Doch
zeigen alle selbstbestdubten Bliiten bei beiden Arten Fruchtansatz. Es ist unklar,
weshalb die jungen Friichte von so vielen mit eigenem Pollen bestdubten Bliiten
abortiert werden (s. Kap. 4.3).

3.2 Charakterisierung der Populationen

3.2.1 Habitat und Vorkommen der Populationen

In Tabelle S sind die Habitate, in denen die untersuchten Arten angetroffen, und
die Vegetation, in der die Untersuchungen durchgefiihrt wurden, wiedergegeben.
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Tab. 5: Habitat und Vorkommen der untersuchten Arten
(+ = Vorkommen der Arten, * = Untersuchungsstandorte)

ART CERRADO CAMPUS
UNB

CAMPO
LIMPO SUJO CERRADO S.STR.

Tabebuia caraiba + : +
T. ochracea’ + +
T. serratifolia +
T. impetiginosa
T. rosea

T. roseo-alba

. n w4

Cybistax anfisyphilitica + +
Spathodea campanulata
Tecoma stans

Jacaranda caroba
J. ulei + +

J. rufa
J. simplicifolia

Arrabidaea brachypoda + +
A. sceptrum +

Anemopaegma glaucum
A. arvense

++
++

Zeyheria digitalis +

Memora pedunculata + +

Die meisten der untersuchten Bignoniaceen haben ihren Verbreitungsschwer-
punkt im Campo sujo oder im Campo cerrado. Li6t man die angepflanzten
Besténde (Tabebuia serratifolia, T. impetiginosa, T. rosea, T. roseo-alba, Spathodea
campanulata, Tecoma stans), die nur auf dem Campus der Universitdt untersucht
wurden, auer Betracht, bleibt nur Jacaranda simplicifolia mit einem Verbreitungs-
schwerpunkt in der dichteren Vegetation des Cerrado s.str.

Die drei Baumarten des Cerrado, Tabebuia caraiba, T. ochracea und Cybistax an-
tisyphilitica, haben alle ihren Verbreitungsschwerpunkt im Campo cerrado und
kommen nur in Resten im Cerrado s. str. vor. Als junge meist nichtblithende und
die Grasschicht kaum iiberragende Individuen treten sie auch im Campo sujo auf.
Von den im Cerrado nicht heimischen Arten wurde nur von Tabebuia serratifolia
ein "Restbestand" von drei sehr groBen Biumen (ca. 15 m) im Campo cerrado ge-
funden.

Bei den Strduchern treten Jacaranda caroba und J. rufa nur im Campo sujo und
J. simplicifolia nur im Cerrado s. str. auf. J. ulei sowie Arrabidaea sceptrum kann man
beziiglich ihres Auftretens wohl als Opportunisten bezeichnen. Sie fanden sich in
geringer Individuenzahl iiberall, wo sich offene Stellen in der Vegetation anboten,
oder an Wegrindern und in Saumbereichen.

Beide Arrabidaea-Arten haben ihren Verbreitungsschwerpunkt im Campo sujo.
A. brachypoda findet sich aber auch im Saumbereich des Cerrado s. str.
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Anemopaegma glaucum und A. arvense kann man als Pioniere bezeichnen, da sie
gehauft nur in groBflichig gestorten Bereichen auftreten. Insbesondere an Stellen,
wo die Bodenstruktur geschiidigt wurde, fanden sich A. glaucum, A. arvense (Cam-
pus) aber auch Memora pedunculata und etwas seltener auch Jacaranda ulei und
Arrabidaea sceptrum. Die Anemopaegma-Arten traten im Campo limpo und Campo
sujo nur vereinzelt an Stellen mit geringer Bodenbedeckung auf.

Zeyhera digitalis tritt am haufigsten in offener Vegetation auf, kann aber auch im
Cerrado s. str. in groBerer Zahl vorkommen.

3.2.2 Populationsdichte und Verteilung der Pflanzen

Als MaBzahl fiir das Verteilungsmuster der Arten in der Vegetation wurde zu-
niachst die Fliche bestimmt, auf der die blilhenden Pflanzen der untersuchten
Populationen wuchsen. Das ergab ein DichtemaB, welches auf Individuen pro Hek-
tar umgerechnet wurde. Als weiterer Parameter wurde die mittlere Entfernung
zwischen den bliihenden Pflanzen einer Population bestimmt, um einen Wert fiir
die Flugdistanzen der Bestéuber zu erhalten.

Abbildung 11 und 12 geben die Dichte der bliihenden Pflanzen der Populatio-
nen, bezogen auf einen Hektar, sowie den mittleren Abstand zwischen den
bliihenden Pflanzen wieder.

Die Dichte der auf dem Campus angepflanzten Biaume gibt keine natiirlichen
Verhiltnisse wieder. Die mittlere Entfernung zwischen den bliithenden Pflanzen hat
aber moglicherweise einen EinfluB auf das Bestduberverhalten. Tecoma stans er-
reicht mit 250 bliihenden Pflanzen pro Hektar die grote Dichte aller Bdume und
zusammen mit Cybistax antisyphilitica (72 blilhende Pflanzen/ha) mit 4 m den ge-
ringsten mittleren Abstand zwischen zwei bliihenden Individuen. Von Tabebuia
serratifolia blithten nur S Pflanzen/ha und der mittlere Abstand zwischen ihnen be-
trug 34 m. Bei Tabebuia impetiginosa bliihten 29 Pflanzen/ha, bei Tabebuia rosea 24
und bei Tabebuia roseo-alba 40. Die mittlere Entfernung betrug jeweils 9 m, 7 m
und 6 m. Mit 125 bliithenden Pflanzen/ha ist sowohl die Dichte als auch die mittlere
Entfernung (14 m) bei Spathodea campanulata gréBer.

Tabebuia caraiba (Abstand 24 m) und T. ochracea (Abstand 73 m) blithten im
Campo cerrado mit jeweils 18 und 8 Pflanzen pro Hektar unterschiedlich dicht. Fiir
die Biume des Cerrado ergibt sich eine Dichte von 33 bliihenden Pflanzen pro
Hektar in natiirlicher Umgebung und ein Abstand zwischen den blithenden Pflan-
zen von durchschnittlich 34 m. Fiir die Striducher betréigt die mittlere Entfernung
36 m und die Dichte bliihender Pflanzen 123/ha.

Die Strducher lassen sich in zwei Gruppen mit jeweils fiinf Arten aufteilen, wo-
von die erste von 113 (Jacaranda ulei) bis 316 (Arrabidaea brachypoda) bliihende
Individuen pro Hektar reicht und die zweite nur 6 (Arrabidaea sceptrum) bis 49
(Zeyhera digitalis) bliihende Pflanzen aufweist. Die zugehorigen mittleren Entfer-
nungen zwischen den blithenden Pflanzen sind 2 m (Jacaranda simplicifolia) und
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85 m (Jacaranda ulei) fiir die erste Gruppe und 9 m (Anemopaegma glaucum) sowie
113 m (Arrabidaea sceptrum) fiir die zweite.
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Abb. 11: Bestandsdichten und Abstinde blithender Baume
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Abb. 12: Bestandsdichten und Abstiinde blithender Straucher

Die groSten Abstéinde zwischen blithenden Pflanzen innerhalb einer Population
erreichten nicht die Bdume, sondern Jacaranda ulei und Arrabidaea sceptrum, zwei
Strducher, die im vorigen Kapitel als Opportunisten eingestuft wurden. Auch die
mittlere Entfernung zwischen zwei bliithenden Pflanzen von Memora pedunculata
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war relativ groB (64 m). Die anderen Strducher bliihten allgemein in dichten Be-
stinden, das gilt auch fiir den "Pionier" Anemopaegma glaucum (Abstand 9 m), bei
der in groBeren Gruppen alle Pflanzen gleichzeitig bliihten. Anders verhielt sich
A. arvense (Abstand 39 m), die auch in groBeren Bestinde nur selten und vereinzelt
bliihte.

3.2.3 Anteil der blithenden und fruchtenden Pflanzen

Abbildung 13 und 14 geben den prozentualen Anteil der bliihenden und fruch-
tenden Pflanzen jeder Art, bezogen auf die Population, wieder. Bei den
Cerradobdumen bliihten die jiingeren Individuen noch nicht. Dabei fillt der groe
Anteil junger Pflanzen bei Cybistax antisyphilitica (36 % blithende Pflanzen) auf.
Alle blithenden Individuen dieser Art zeigten auch einen Fruchtansatz.
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Abb. 13; Blithende und fruchtende Biume

Die Populationen von Tabebuia caraiba (82 % bliih. Pfl.) und T. ochracea (78 %
bliih. Pfl.) waren von der Altersstruktur in etwa gleichartig. Im Unterschied zu
C. antisyphilitica hatten sie aber einen geringeren Anteil an Jungpflanzen. Bei T. ca-

raiba fruchteten 10 % der blithenden Pflanzen nicht und bei T. ochracea waren es
25 %.

Durch die vorgegebene Altersstruktur der Béume auf dem Campusgelinde ist
bei diesen Arten der Anteil fruchtender Individuen interessanter als der Anteil blii-
hender. Es bliihten aber zumindest bei T. impetiginosa (50 % bliih. Pfl.) nicht alle
Pflanzen, die eigentlich im bliihfihigen Alter waren. Bei T. serratifolia (81 % bliih.
Pfl.) 148t sich nicht sicher entscheiden, aus welchen Griinden einige Individuen
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nicht bliihten. T roseo-alba (die Population bestand aus iiberwiegend jungen Pflan-
zen), Spathodea campanulata und Tecoma stans bliihten zu 100 % und hatten auch
eine sehr einheitliche Altersstruktur.

Der Fruchtansatz von Tabebuia rosea, Spathodea campanulata und Tecoma stans
lag bei 100 % der bliihenden Individuen. Ansonsten war der Fruchtansatz der Ar-
ten auf dem Campus niedriger als bei den Cerradoarten. 43 % der blithenden
Pflanzen von T. serratifolia zeigten keinen Fruchtansatz, und bei T. impetiginosa und
T. roseo-alba waren es 50 % und 33 %.

Die drei Baumarten aus dem Cerrado bliihten im Mittel zu 65 % und erzielten
durchschnittlich bei 80 % der blithenden Pflanzen einen Fruchtansatz. Demgegen-
iiber bliithten von den Striuchern durchschnittlich nur 46 %, und davon fruchteten
nur 51 %.

Den hochsten Anteil blithender Pflanzen erreichte Jacaranda simplicifolia
(80 %), allerdings produzierte keine einzige Pflanze eine Frucht. Als nichste folgt
Arrabidaea brachypoda mit 77 % blithender Individuen, die alle fruchteten. Jaca-
randa caroba (70 % bliih. Pfl.) erreichte ebenfalls einen sehr hohen Fruchtansatz
(95 %). Darauf folgt Zeyhera digitalis mit 63 % (blithend) und 12 % (fruchtend).
Nicht mehr als die Hélfte der Population bliihte bei Jacaranda nifa (50 %), J. ulei
(40 %), Anemopaegma glaucum (31 %), Memora pedunculata (30 %), Arrabidaea
sceptrum (13 %) und Anemopaegma arvense (5 %).
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Abb: 14: Blithende und fruchtende Straucher

An den Vertretern dieser Arten, die nur wenige bliihende Pflanzen aufwiesen,
konnte eine unterschiedliche Anzahl von fruchtenden Individuen beobachtet wer-
den. Bei Anemopaegma glaucum und A. arvense, beide selbstkompatible Pionier-
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arten, und Memora pedunculata bildeten fast alle bliihenden Pflanzen Friichte aus.
Dagegen fruchteten bei Arrabidaea sceptrum, Zeyhera digitalis und Jacaranda rufa
nur wenige Individuen.

Es 148t sich feststellen, daB bei den Bdumen, entsprechend der lingeren Lebens-
spanne, mehr Pflanzen je Population blithten als bei den Strduchern. Der Anteil der
pliihenden Pflanzen, der fruchtete, ist bei den einzelnen Arten, sowohl bei den
Biumen als auch bei den Strauchern, sehr unterschiedlich.

3.2.4 Bliih-, Frucht- und Austriebzeiten

In Abbildung 15 und 16 sind die Bliihzeiten sowie die Zeiten, in denen die Sa-
men freigegeben wurden, wiedergegeben. Bei den Bdumen sind anhand dieser
Abbildung drei verschiedene Blithweisen zu erkennen. Bis auf Tabebuia roseo-alba
blithen alle Tabebuia-Arten und Cybistax antisyphilitica etwa zwei bis zweieinhalb
Monate am Ende der Trockenperiode (von Juli bis Oktober). Auffillig ist weiter,
daB der Anfang der Blithphase der natiirlicherweise im Cerrado auftretenden Biu-
me etwas gegeneinander versetzt ist.

Tecoma stans und Spathodea campanulata bliihten wihrend einer langen Perio-
de des Jahres, Tecoma stans sogar das ganze Jahr. Dagegen blithte Tabebuia
roseo-alba in einigen Etappen von ein bis zwei Wochen. Kleinere Biume dieser Art
blithten dabei nur einmal, gréBere zwei- oder dreimal.
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Abb. 15: Zeiten des Blithens und der Samenfreigabe bei den Baumen (— Bliiten, *~ Samen)

Vergleichbar mit den Bliihphasen von Tabebuia und Cybistax sind die Bliihpha-
sen der Straucharten Jacaranda caroba und J. rufa, die beide etwa zweieinhalb bis
drei Monate bliihten. Dabei liegt die Bliihzeit von J. caroba am Anfang oder etwas
vor Beginn der Regenzeit, wihrend J. rufa am Anfang der zweiten Hilfte der Re-
genzeit bliihte. Alle anderen Straucharten blithten wesentlich linger. Memora
Ppedunculata blithte wihrend des ganzen Jahres und auch Anemopaegma glaucum
und Jacaranda ulei blithten fast das ganze Jahr. Letztere blithten nur wihrend einer
kurzen Periode am Ende der Regenzeit nicht. Die Blithphase von Anemopaegma
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arvense lieB sich schwer bestimmen, da immer nur einzelne Pflanzen mit wenigen
Bliiten gefunden wurden. Vereinzelte Pflanzen dieser Art bliihen zu jeder Jahres-
zeit, vielleicht eine kurze Periode der Trockenzeit ausgenommen.
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Abb. 16: Zeiten des Bliihens und der Samenfreigabe bei den Strauchern ( — Bliiten, "~ Samen)

Mit Einschrinkungen kann dies auch von Arrabidaea sceptrum gesagt werden,
obwohl hier eine deutlichere Hauptbliihphase erkennbar ist. Sie liegt zwischen dem
Ende der Regenzeit und dem Beginn der néchsten. Zur selben Jahreszeit bliihten
auch Arrabidaea brachypoda, Zeyhera digitalis und Jacaranda simplicifolia. Zusam-
menfassend 148t sich sagen, daf} die Bliihzeiten der Straucher im Vergleich mit den
im Cerrado heimischen Bdumen wesentlich weniger festgelegt erscheinen, insge-
samt linger andauern und mehr iiber das Jahr verteilt sind. Ausnahmen hiervon
sind nur Jacaranda caroba und J. rufa.

Beziiglich der Zeiten, in denen die Samen freigegeben werden, 148t sich eine
dhnliche Einteilung wie bei den Bliihzeiten vornehmen. Die Tabebuia-Arten geben
ihre Samen alle mehr oder weniger gegen Ende der Bliihperiode frei, d.h. sie ge-
langen noch vor oder wihrend des Beginns der Regenperiode an ihren neuen
Standort und finden auf diese Weise schneller die giinstigsten Bedingungen fiir die
Keimung.

Zwei andere Biume, Cybistax antisyphilitica und Spathodea campanulata verlin-
gern dagegen die Reifezeit der Samen und geben sie erst gegen Ende der folgenden
Trockenperiode frei, so daB auch sie wieder rechtzeitig zur Regenzeit auskeimen
konnen. Anders verhilt sich Tecoma stans, die ihre Samen iiber das ganze Jahr hin
verteilt. Auch die Samen von Memora pedunculata werden das ganze Jahr iiber aus-
streut. Die anderen Striucher setzen ihre Samen bis auf zwei Ausnahmen alle
gegen Ende der Trockenperiode frei, wenn die Bedingungen fiir Verbreitung
(Wind) und anschlieBende Keimung am giinstigsten sind.

Die Ausnahmen sind die beiden Anemopaegma-Arten, deren Friichte oft auf
dem Boden liegen und deren Samen nur wenig verbreitet werden. Sie sind groB und
werden wihrend der Regenzeit freigegeben. In der offeneren Vegetation, in der
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diese Arten leben, sind die Bedingungen zur Samenausbreitung auch zu dieser Zeit
giinstig. Die Zeitspanne der Samenfreigabe ist bei allen Arten mehr oder weniger
von der Linge der Bliihzeit abhingig. Eine Ausnahme stellt Spathodea campanula-
ta dar. Thre Bliihzeit ist lang, die Samen werden aber nur wihrend einer kurzen
Zeitspanne vor dem Einsetzen der Regenperiode verbreitet.

3.2.5 Oberirdische Biomasse: Sprof} und Blitter

Um den Aufwand zur Sicherung der Bestdubung (ASB) und der Keimung (ASK)
bei den untersuchten Arten miteinander zu vergleichen, und um Aussagen iiber
mogliche Verdnderungen der ASB (ASK) in Abhéngigkeit vom Alter zu erkennen,
wurden Daten zur Biomasseverteilung erhoben. Die Reserven im Holz und die
photosynthetisch aktive Gesamtfléche der Blitter sind gleichzeitig begrenzende Pa-
rameter fiir die moglichen Investitionen in Bliiten und Friichte.

Fiir die untersuchten Populationen wurden bei allen blithenden Individuen das
Zylindervolumen, die Blattfliche und das Blattgewicht ermittelt. In Abbildung 17,
18 und 19 sind die Mittelwerte fiir die blithenden Pflanzen jeder untersuchten Po-
pulation wiedergegeben.

Bei den Biumen reicht die Blattfliche von 4,08 m2 (Tabebuia caraiba) bis
83,66 m2 (Spathodea campanulata). Neben T. caraiba haben die beiden anderen
Cerradobiume T. ochracea (6,46 m2) und Cybistax antisyphilitica (10,99 m2), sowie
Tabebuia roseo-alba (4,40 m2) und Tecoma stans (9,18 m2) die geringste Blatt-
flache.

Allerdings behalten Tecoma stans und Tabebuia roseo-alba ihre Blitter mehr
oder weniger das ganze Jahr iiber, wogegen die Cerradobdume sie wihrend der
Trockenzeit verlieren. Mit 15,08 m2, 34,47 m2 und 39,00 m2 haben Tabebuia impeti-
ginosa, T. serratifolia und T. rosea groBere Blattflichen und werden nur noch von
Spathodea campanulata iibertroffen.

Die Blattflachen der Strducher sind sehr viel kleiner als die der Bdume. Sie rei-
chen von durchschnittlich 0,063 m2 (4nemopaegma glaucum) bis 0,740 m2 (Jaca-
randa caroba). In der Gattung Jacaranda findet sich eine Abstufung, bei der nach
Jacaranda caroba, Jacaranda ulei (0,490 m2) sowie Jacaranda rifa (0,230 m2) und
Jacaranda simplicifolia (0,076 m2) folgen. Dabei ist allerdings zu beriicksichtigen,
daB Jacaranda caroba ebenso wie die Bdume aus dem Cerrado wihrend der Trok-
kenzeit blattlos ist. Auch bei Arrabidaea sind die Blattflichen unterschiedlich groB.
Arrabidaea brachypoda (0,520 m2) hat die zweitgroBte Blattfliche der Striucher
und Arrabidaea sceptrum (0,240 m2) etwas weniger als die Hilfte.

Bei Anemopaegma ist die Blattfliche kleiner, Anemopaegma glaucum (0,063 m2)
weist ebenfalls etwa die Hilfte der Blattfliche von A. arvense (0,140 m2) auf. Mehr
Blattfliche produzieren die beiden groBeren Striaucher Zeyhera digitalis (0,330 m2)
und Memora pedunculata (0,340 m2).
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Abb. 17: Biomassedaten der Baume

Das Zylindervolumen reicht bei den Biumen von 8.300 cm3 (Tabebuia roseo-al-
ba) bis 845.200 cm3 (Spathodea campanulata). Insgesamt verhalten sich die Werte
des Zylindervolumens der Populationen fast genau so wie die Werte der Blattfliche
und des Blattgewichts. Die niedrigsten Werte finden sich neben Tabebuia roseo-al-
ba bei den Cerradobdumen T. caraiba (28.600 cm3), T. ochracea (16.600 cm3) und
Cybistax antisyphilitica (18.600 cm3). Aber auch Tabebuia impetiginosa (69.000 cm3)
und Tecoma stans (70.000 cm3) haben ein geringes Zylindervolumen. Tabebuia ser-
ratifolia (180.400 cm3) und T. rosea (148.900 cm3) werden nur noch von Spathodea
campanulata, die allerdings fast fiinfmal soviel Zylindervolumen aufweist, iibertrof-
fen.

Mit 2.960 cm3 hat Zeyhera digitalis das groBte Zylindervolumen bei den Striu-
chern. Das ist etwas mehr als ein Drittel des Zylindervolumens von Tabebuia
roseo-alba, dem kleinsten nicht heimischen Baum. Als néichste Art folgt Arrabidaea
brachypoda (2.650 cm3). Alle anderen Striucher haben weniger als 1.000 cm3 Zylin-
dervolumen, allerdings ist bei den Struchern das Volumen des Xylopodiums nicht
beriicksichtigt worden. Dieses hat sicherlich einen verhiltnismaBig groBeren Anteil
am Holz der Gesamtpflanze, als es bei den Wurzeln der Baume der Fall ist. In der
Gattung Jacaranda hat J. ulei (970 cm3) das groBte Zylindervolumen, darauf folgen
J. caroba (284 cm3), J. rufa (223 cm3) und schlieBlich J. simplicifolia (120 cm3).

Arrabidaea sceptrum (214 cm3) hat weniger als ein Zehntel des Volumens von
A. brachypoda. Anemopaegma arvense (690 cm3) hat mehr Zylindervolumen als
A. glaucum (95 cm3). Bei Memora pedunculata (940 cm3) besteht der groBte Teil
des Zylindervolumens aus der Infloreszenzhauptachse.
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Abb. 18: Biomassedaten der Straucher

Das Verhiltnis vom Blattgewicht zum Zylindervolumen (jeweils auf der zweiten
Abzisse abgebildet) spiegelt zum Teil die Altersstruktur der untersuchten Popula-
tionen wider. Tabebuia roseo-alba (85,2 g/1.000 cm3) investiert auf das Zylinder-
volumen bezogen sehr viel in die Blétter. Die durchschnittlich sehr jungen Pflanzen
dieser Population haben noch nicht so viel Holz akkumuliert wie z.B. die groBen
Biume von Spathodea campanulata (10,4 g/1.000 cm3). Abgesehen von artspezifi-
schen Unterschieden in der Dichte des Holzes ist auch die Population von Tecoma
stans (14,3 g/1.000 cm3) sicher in einem &lteren Stadium als z.B. Cybistax antisyphili-
tica (74,1 g/1.000 cm3) und die beiden anderen Cerradobdume Tabebuia caraiba
(41 g/1.000 cm3) und T: ochracea (59,4 g/1.000 cm3). Neben T. roseo-alba investie-
ren diese Arten am meisten in die Blitter. Auch die relativ junge Population von
T. impetiginosa erreicht mit 45,8 g/1.000 cm3 einen recht hohen Wert.

Weniger Blattgewicht als die Béume Tabebuia serratifolia (37,5 g/1.000 ¢cm3) und
T. rosea (35,4 g/1.000 cm3) produzieren nur noch die Striucher Zeyhera digitalis
(22,1 g/1.000 cm3), Anemopaegma arvense (36 g/1.000 cm3) und Arrabidaea brachy-
poda (31 g/1.000 cm3). Die hochsten Werte aller untersuchten Arten weisen die
Straucher Jacaranda caroba (314 g/1.000 cm3), Arrabidaea sceptrum (228,5 g/
1.000-cm3) und Jacaranda rufa (161 g/1.000 cm3) auf. Nach diesen Arten mit einer
Biomasseverteilung zugunsten der Blitter folgen Jacaranda simplicifolia (128,3 g/
1.000 cm3), Anemopaegma glaucum (107,4 g/1.000 cm3) und Jacaranda ulei
(104,4 g/1.000 cm3) und Memora pedunculata (72,6 g/1.000 cm3), die ebenfalls rela-
tiv viel in das Blattgewicht investieren.

Die Biomasseverteilung der Straucher ist durchaus mit der der Baume vergleich-
bar, auch wenn diese sehr viel groBere absolute Werte erreichen. Zudem 148t sich



zwischen den drei erhobenen Werten Blattfliche, Blattgewicht und Zylindervolu-
men eine strenge Korrelation innerhalb der Familie feststellen. In Abbildung 19
sind die durchschnittliche Blattflache und das durchschnittliche Blattgewicht, bezo-
gen auf das mittlere Zylindervolumen der Populationen, dargestellt (man beachte
die doppelt logarithmische Einteilung der Achsen). Zwischen allen drei Parame-
tern besteht eine logarithmische Beziehung, Die Korrelationen sind in Tabelle 6
angegeben. Aufgrund dieser guten Korrelation lassen sich im folgenden ASB

40

(ASK) auf das Blattgewicht beziehen und so miteinander vergleichen.
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Abb. 19: Korrelation mit Zylindervolumen

Tab. 6: Korrelationen zwischen den Biomassedaten (n jeweils 19) und KS-Test auf Verteilung der
Daten (* = a < 0,1; ** = a £ 0,5 *** = o < 0,01; DN = MaB fiir die Abweichung von

A Blattflache {}Blattgewicht |

T

1000

der Verteilung)
KORRELIERENDE MERKMALE RANGKORRELATIONS- KORRELATIONS-
KOEFFIZIENT KOEFFIZIENT

SPEARMAN PEARSON

Blattflache/Zylindervolumen 0,93 *** 0,95 ***

Blattfliche/Blattgewicht 0,98 *** 0,96 ***

Blattgewicht/Zylindervolumen 0,94 »** 0,85 **=

KOLMOGOROV/SMIRNOFF-TEST AUF NORMALVERTEILUNG

Blattfliche DN = 0,299*

Zylindervolumen DN = (,353**

Blattgewicht DN = 0,317*

KOLMOGOROV/SMIRNOFF-TEST AUF LOGARITHMISCHE VERTEILUNG

Blattfliche DN = (,169***

Zylindervolumen DN = 0,136***

Blattgewicht

DN = 0,204
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1.3 Aufwand zur Sicherstellung der Befruchtung (ASB)

3.3.1 Biomasse der Bliiten

Betrachtet man das mittlere Bliitengewicht pro Pflanze (Abb. 20 und 21), so 148t
sich zwischen Biumen und Strauchern ein deutlicher Unterschied erkennen. Die
Werte reichen bei den Biumen von 99,6 g (Tabebuia ochracea) bis 9.361 g (Spatho-
dea campanulata). Bei den Strduchern liegen die Werte zwischen 1,4 g (Anemo-
paegma arvense) und 106,5 g (Arrabidaea brachypoda).
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Abb. 20: Bliitengewicht pro Baum

Neben Tabebuia ochracea haben Tabebuia caraiba (168 g), Cybistax antisyphiliti-
ca (114 g) sowie Tabebuia roseo-alba (107 g) die niedrigsten Bliitentrockengewichte
aller Badume. Bei Tabebuia roseo-alba ist das geringe Bliitengewicht wohl auf die Al-
tersstruktur und die damit verkniipfte Biomasseverteilung zuriickzufiihren.

Das mittlere Gesamtbliitengewicht der auf dem Campus angepflanzten Baume
wie Tabebuia serratifolia (546 g), T. impetiginosa (1.445 g), T. rosea (2.610 g) und
Spathodea campanulata (9.361 g) ist wesentlich groBer. Tecoma stans bildet je
Bliithphase 153 g Bliiten aus, so daB im Jahr bei ca. 10 Blithperioden insgesamt
mehr als 1.530 g Bliiten produziert werden. Von den Cerrado-Arten hat nur Arrabi-
daea brachypoda (106,4 g) ein den Bidumen vergleichbares Bliitengewicht. Alle
anderen Straucharten produzieren sehr viel weniger. Nach Anemopaegma arvense
(1,4 g) mit dem geringsten Trockengewicht, folgen 4Anemopaegma glaucum mit 2,9 g
und Jacaranda ulei mit 3,4 g. Im mittleren Bereich finden sich Arrabidaea sceptrum
(8 8), Jacaranda simplicifolia (8,1 g), Jacaranda caroba (12,1 g) und Jacaranda rufa
(12,2 g). Es schlieBen sich mit 29,1 g Zeyhera digitalis und mit 67,9 g Memora pedun-
culata an.
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Abb. 21: Bliitengewicht pro Strauch

Bezieht man das Bliitentrockengewicht auf das Blattrockengewicht, ergibt sich
ein einheitlicheres Bild. Die Verteilung reicht von 3,4 g Bliiten pro 100 g Blatt (Ja-
caranda ulei) bis 130,4 g Bliiten/100 g Blatt (Arrabidaea brachypoda) und 148t sich
nicht mehr nach Wuchsform oder Herkunft der Arten differenzieren.

Im unteren Bereich der Werte finden sich die Straucher (4nemopaegma arvense
5,6 /100 g; Jacaranda caroba 13,6 g/100 g; Arrabidaea sceptrum 16,4 g/100 g) aber
auch die Bdume aus dem Cerrado (Cybistax antisyphilitica 8,3 g/100 g; Tabebuia
ochracea 10,1 g/100 g; Tabebuia caraiba 14,3 g/100 g). Einen hohen Aufwand be-
treibt Spathodea campanulata (106,5 g/100 g). Die Bliiten aller anderen Béume
wiegen weniger als 50 % des Trockengewichts der Blitter. Nur bei den Stréuchern
Memora pedunculata (66,6 g/100 g) und Jacaranda simplicifolia (52,6 g/100 g) sind
sie schwerer als die Hilfte der Blattrockenmasse. Man kann sagen, daB zwischen
dem absoluten und dem relativen Trockengewicht der Bliiten, also dem Biomasse-
verteilungsmuster bei den untersuchten Arten, keine Korrelation besteht. Nur die
Arten im unteren und oberen Bereich der jeweiligen MeBwerte sind bei beiden Be-
trachtungsweisen an gleicher Stelle wiederzufinden. So bleiben Anemopaegma
arvense und Jacaranda ulei beide Male im unteren Bereich und Spathodea campan-
ulata und Arrabidaea brachypoda beide Male im oberen.

In Abbildung 22 ist die Beziehung zwischen dem Aufwand fiir Bliiten, dargestellt
in Trockengewicht der Bliiten pro Pflanze (y-Achse), zum Trockengewicht der Blit-
ter pro Pflanze (x-Achse) dargestellt. Erkennbar wird der hohe interspezifische
Zusammenhang zwischen den beiden Parametern. Die Korrelation zwischen ihnen
betrigt rs = 0,8965 (n = 19, P = 0,0001).
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Abb. 22: Bliitengewicht pro Blattgewicht - Baume und Striaucher

3.3.2 Biomasseverteilung auf die Bliitenorgane

Die Verteilung der Trockenmasse der Bliiten auf die einzelnen Bliitenorgane ist
in Abbildung 23 dargestellt. Die leichteste Bliite hat Tecoma stans (17,2 mg), wih-
rend die schwerste von Spathodea campanulata (558,3 mg) gestellt wird. Innerhalb
der Gattungen, aber auch bezogen auf die Wuchsformtypen, variieren die Bliiten-
gewichte sehr stark. So finden sich in der Gattung Tabebuia Bliiten mit 20,2 mg
(T. roseo-alba) bis 102,4 mg (T. caraiba). Dazwischen liegen die Bliiten von T. och-
racea (97,3 mg), T. serratifolia (88,3 mg), T. rosea (66,6 mg) und T. impetiginosa
(45,5 mg). Die Bliiten von Cybistax antisyphilitica wiegen durchschnittlich 64,1 mg.

Betrachtet man die prozentualen Anteile der Gynoeceen und Androeceen am
Bliitengewicht, fallt auf, daB sie fast immer gleich gro8 sind und zwischen 6 % und
11 % des Bliitengewichts ausmachen. Nur die Androeceen von Tabebuia roseo-alba
(14 %) und Tecoma stans (16 %) sind etwas schwerer als die Gynoeceen (11 %,
10 %). Das Gynoeceum von Cybistax antisyphilitica (10 %) ist dagegen etwas schwe-
rer als das Androeceum (7 %).

Den groten Anteil am Bliitengewicht hat fast immer die Corolla. Ihr Anteil
schwankt von 53 % (Tabebuia caraiba) bis 67 % (Tabebuia impetiginosa). Nur der
Kelch von Spathodea campanulata (43 %) ist schwerer als die Corolla (39 %). Dies
diirfte auf die spezielle Konstruktion der Infloreszenz beruhen, die den ungedffne-
ten Bliiten, also dem Kelch, die Funktion eines Sitzplatzes fiir die Bestduber
zuordnet. Dabei ist ein stark ausgebildeter Kelch, der die innenliegenden Organe
vor den Krallen der Vogel schiitzt, Voraussetzung,
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Der Kelch konnte bei den anderen Arten als Schutz vor illegitimen Nektarréu-
bern dienen, die die Corolla an der Basis durchstechen, um so an den Nektar zu
gelangen (CAMARGO et al. 1984). Bei Tabebuia caraiba (32 %), T. ochracea (23 %),
T. serratifolia (27 %) und T. rosea (25 %) ist der Anteil des Kelches am Bliitenge-
wicht groB. Bei der Bliite von Jacaranda nifa betrigt der Kelchanteil 20 % und bei
der vogelbestdubten Bliite von Zeyhera digitalis 31 %. Alle anderen Straucharten
haben einen geringeren Kelchanteil.

Bei den weiter oben als Pioniere und Opportunisten eingestuften Arten wie
Arrabidaea sceptrum (Corolla = 84 %), Anemopaegma arvense (C = 70 %),
A. glaucum (C = 66 %) und Memora pedunculata (C = 71 %) finden sich die hoch-
sten Anteile der Corolla und entsprechend geringe des Kelches (s. Kap. 3.5.1.1 und
Kap. 3.2.2).

Die Gewichtsanteile der Gynoeceen und Androeceen sind bei den Strauchern
wie bei den Bdumen recht einheitlich und etwa gleich groB. Sie schwanken zwi-
schen 5 % (Arrabidaea sceptrum) und 12 % (Anemopaegma glaucum, Jacaranda
simplicifolia) fiir die Gynoeceen und zwischen S % (Arrabidaea sceptrum) und 13 %
(Arrabidaea brachypoda, Jacaranda simplicifolia) fiir die Androeceen. Nur bei Zey-
hera digitalis (A = 6 %, G = 13 %) ist das Gynoeceum, angepaBt an die speziellen
Bedingungen bei der Bestdubung (s. Kap. 3.5.2), mehr als doppelt so schwer wie das
Androeceum. Die Ovarienwandung iibernimmt bei dieser Art zusétzlich die Funk-
tion des Diskus.

Das Staminodium (St) der Gattung Jacaranda macht auBer bei J. ulei
(A =11 %, St = 4 %) jeweils fast noch einmal die Hilfte des Androeceumge-
wichts aus. Es ist von seiner Funktion her der Corolla zuzurechnen, da es neben der
Anlockung auch noch der Fithrung der Bestduber in der Bliite dient. So gesehen,
verwenden fast alle Straucharten bis auf Arrabidaea brachypoda und Zeyhera digita-
lis mehr Biomasse fiir die Funktion der Anlockung und der "Orientierung" der
Bestduber als die Baume, die wiederum mehr in den Kelch investieren. Der Auf-
wand fiir die eigentlichen reproduktiven Organe ist bei beiden Gruppen etwa gleich
groB.

Tab. 7: Gewichtsanteile der Bliitenorgane am Bliitengewicht in Prozent (cv % = Variationskoeffi-
zient). Das Staminodium der Gattung Jacaranda wurde der Corolla zugerechnet

BAUME STRAUCHER

[%] cv% (%] cv%
Kelch 243 37 158 41
Corolla 57,3 15 65,7 14
Androeceum 9,4 37 8,9 31
Gynoeceum 8,7 20 9,8 27
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Tabebuia caraiba T. ochracea T. serratifolia
102,4 mg 97,3 mg 88,3 mg

45,5 mg 66,6 mg 20,2 mg

64,1 mg 668,3 mg 17,2 mg

K 43%

Abb. 23: Trockengewichtsanteile der Bliitenelemente am Gesamtgewicht
(K = Kelch, C = Corolla, A = Androeceum, G = Gynoeceum)
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Zeyhera digitalis
69,4 mg

um, St = Staminodium)

um, G = Gynoece

= Androece

Kelch, C = Corolla, A

Abb. 24: Trockengewichtsanteile der Bliitenelemente am Gesamtgewicht der Bliite
(K
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Eine Varianzanalyse ergab fiir den Kelchanteil am Bliitengewicht signifikante
Unterschiede zwischen Bdumen und Strduchern (F = 10,89, P = 0,004). Ein Ver-
gleich der Mittelwerte des Corollagewichts bestitigt ebenfalls signifikante Unter-
schiede zwischen Biumen und Strduchern (t = 2,84, « = (,05). Bei beiden Be-
rechnungen wurden die vogelbestdubten Arten aufgrund des anderen Bliitenbaus
nicht beriicksichtigt.

3.3.3 Nektar

3.3.3.1 Nektartagesproduktion und Nektarangebot ("Standing Crop")

Die Menge Nektar, die von den Pflanzen pro Tag bei den gegebenen Standort-
bedingungen gebildet wird, gibt einen Hinweis auf ihre physiologischen
Moglichkeiten, Assimilationsprodukte zur Belohnung der Bestduber freizusetzen.
Der Nektar muB bei allen Cerradobdumen und Jacaranda caroba vollstindig aus
den Reserven der letzten Assimilationsperiode gebildet werden, da zur Zeit der
Bliite keine Blétter vorhanden sind. Bei allen Strauchern auBer Jacaranda caroba
konnen frisch gebildete Photosyntheseprodukte in den Nektar einflieBen, da zur
Bliihzeit Blitter ausgebildet sind. Zum Teil gilt dies auch fiir die nicht heimischen
Biume, die unregelmaBig Laub werfen.

In Abbildung 25 und 26 ist in Mikroliter die Nektarproduktion eines Tages (ein-
gebeutelte Bliiten) fiir alle Arten angegeben. Als "standing crop" ist das
durchschnittliche Nektarangebot einer Bliite, nach Messungen zu verschiedenen
Tageszeiten und bei unterschiedlichem Wetter, wiedergegeben. Abgesehen von ei-
ner geringen Verdunstungsrate, entspricht die Differenz zwischen den beiden
Werten dem Anteil, der von den Bestdubern durchschnittlich entnommen wurde.
Die Bliiten der meisten Arten produzieren nur einen Tag lang Nektar (s. Kap.
3.4.1). Nur die Bliiten von Tabebuia caraiba und T. ochracea konnen linger Nektar
bereitstellen.

Die Biume produzieren pro Tag und Bliite zwischen 6 Mikroliter (Tabebuia ro-
seo-alba) und mehr als 70 Mikroliter (Spathodea campanulata). Auffillig ist die
abweichend hohe Tagesproduktion bei Spathodea campanulata, die verstindlich
wird, wenn man die Bestduber (Vigel, bei den untersuchten Pflanzen Mimus satur-
ninus) beriicksichtigt. Alle drei Cerrado-Arten (Tabebuia caraiba 12,7 pl; T.
ochracea 12,4 ul; Cybistax antisyphilitica 12,2 ul) produzieren mehr Nektar pro Blii-
te als die nicht heimischen Arten. Auch die Differenz zum "standing crop" ist bei
diesen Arten am-hochsten (Tabebuia caraiba 11,1 ul; T. ochracea 11 ul; Cybistax an-
tisyphilitica 11,4 ul).

Die Tagesproduktion der kultivierten Arten betrégt bei Tabebuia serratifolia 8 ul,
bei_T. impetiginosa 9 u, bei T. rosea 11 ul und bei Tecoma stans 11 ul. Die Diffe-
renz bewegt sich zwischen 5,2 ul (Tabebuia roseo-alba) und 10,3 ul (T. rosea), also
entsprechend weniger als bei den heimischen Arten.
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Die Nektartagesproduktion einer Bliite liegt bei den Strduchern in der gleichen
GroBenordnung wie bei den Biumen. Mit 6 41 sezernieren die Bliiten von Arrabi-
daea sceptrum relativ wenig Nektar. Nach den vogelbestdubten Bliiten von Zeyhera
digitalis (23 ul) produzieren die Bliiten von Anemopaegma glaucum am meisten
Nektar (13,1 ul).
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Abb. 25: Nektarproduktion - Biume
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Abb. 26: Nektarproduktion - Striaucher
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Die Differenz zwischen Tagesproduktion und "standing crop" betrégt fiir Anemo-
paegma glaucum 10,7 ul, fiir A. arvense 10,3 ul, und fiir Memora pedunculata 9,7 p.
Obwohl die Tagesproduktion bei diesen Striuchern gleich gro8 ist wie bei den Béu-
men des Cerrado, ist die Differenz geringer. Fiir alle anderen Strducher errechnen
sich Differenzen zum "standing crop" von 4,3 ul (Arrabidaea sceptrum) bis 10,1 ul
(Jacaranda ulei). Es ist auffillig, daB Arten mit hoher Nektarproduktion auch eine
groBere Differenz zum "standing crop” aufweisen. Die Bestduber entnehmen dem-
nach um so mehr Nektar, je mehr gebildet wird. Der Korrelationskoeffizient
zwischen der Tagesproduktion und der Differenz betrigt rs = 0,77 (P = 0,0015)
bei 18 Werten (ohne Spathodea campanulata).

3.3.3.2 Nektarproduktion je Bliihperiode und Pflanze

Bezieht man die Nektarproduktion auf eine Pflanze oder auf das Blattgewicht
(Abb. 27 und 28), werden die Wechselbeziehungen mit den Bestdubern nicht mehr
beriicksichtigt. Dafiir erhilt man einen besseren Eindruck vom Aufwand, den die
Arten fiir die Belohnung der Bestduber betreiben.

Den hochsten Wert bei den Baumen erreicht Spathodea campanulata mit durch-
schnittlich mehr als 1.170 ml Nektar pro Pflanze und Blithperiode. Die Bdume aus
dem Cerrado (Tabebuia caraiba 23 ml; T. ochracea 14 ml; Cybistax antisyphilitica
22 ml) liegen an letzter Stelle zusammen mit Tabebuia serratifolia (49 ml) und
T. roseo-alba (30 ml). Die anderen Baume erreichen Werte von 286 ml (T. impetigi-
nosa), 429 ml (7. rosea) und 106 ml (Tecoma stans je Bliihphase).

Bis auf Arrabidaea brachypoda (39 ml) produzieren alle Stréucher weniger Nek-
tar als die Bidume. Auch die kolibribestiubte Zeyhera digitalis bietet mit 10 ml
wesentlich weniger an. Darauf folgen Memora pedunculata (6 ml) und die Arten aus
der Gattung Jacaranda mit Werten zwischen 1 ml (J. rufa) und 3,5 ml (J. simplicifo-
lia), wihrend Arrabidaea sceptrum 1,8 ml, Anemopaegma glaucum 0,7 ml und
A. arvense 0,1 ml Nektar produzieren.

Der EinfluB der Bliiten/Pflanze iiberdeckt die Unterschiede, die sich in der Nek-
tarproduktion einzelner Bliiten zeigten. Bezieht man die Nektarmengen und die
Zuckerkonzentration im Nektar jedoch auf das durchschnittliche Blattgewicht der
Pflanzen (Abb. 27 und 28), findet man eine ganz andere Reihenfolge der Arten.

Arrabidaea brachypoda (107 ug Zucker/g Blatt) betreibt bei den Strduchern den
gréBten Aufwand, um die Bestduber mit Energie zu versorgen. Spathodea campan-
ulata (mehr als 24 ug/g) findet sich bei den Baumen nach Tecoma stans (26 ug/g) an
zweiter Stelle, gefolgt von Tabebuia rosea (20 pg/g) und T. roseo-alba (11 ug/g).

Bei den Strauchern produziert Jacaranda simplicifolia 50 ug/g, Memora peduncu-
lata 25 ug/g und Zeyhera digitalis 23 ug/g. Die niedrigsten Werte bei den Bdumen
haben Tabebuia impetiginosa (1,6 ng/g), T. serratifolia (2 ug/g), Cybistax antisyphiliti-
ca (4,2 ug/g), T. ochracea (5,1 ug/g) und T. caraiba (5,7 ug/g). Bei den Strauchern
sind es Anemopaegma arvense (0,7 ug/g), Jacaranda ulei (2 ug/g), Arrabidaea scep-
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trum (5,7 ug/g), Jacaranda caroba (10,3 ug/g), J. rufa (11,3 ug/g) und Anemopaeg-
ma glaucum (15,3 pg/g).
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Abb. 27: Nektarproduktion pro Pflanze - Biume
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Abb. 28: Nektarproduktion pro Pflanze - Straucher

Es lassen sich keine statistisch absicherbaren Unterschiede in der relativen Nek-
tarproduktion (bezogen auf das Blattgewicht) zwischen den verschiedenen Grup-
pen nachweisen.
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3.3.4 Pollen und Samenanlagen

Die Pollen- und Ovulimengen pro Bliite sollen unter anderem ein MaB fiir die
Genauigkeit der Polleniibertragung darstellen (CRUDEN und MILLER-WARD
1981).

Nur zwei Striucher (Abb. 29) haben mehr Pollen pro Bliite als die Biume, die
am wenigsten Pollen pro Bliite aufweisen (Tabebuia impetiginosa 46.000, Tecoma
stans 51.300). Es sind dies die vogelbestidubte Zeyhera digitalis (48.500) und Memora
pedunculata (57.170), die sehr groBe Bliiten hat. Die zweite vogelbestdubte Art
Spathodea campanulata hat bei weitem die grote Zahl Pollen und Ovuli pro Bliite
(P = 538.500, O = 1.024). Zur effizienten Bestdubung der groBen Bliiten und Be-
stduber dieser Art scheinen sowohl groBe Pollen- als auch Ovulimengen nétig zu
sein. Die P/O-Rate betrigt 526 und liegt im Vergleich mit den anderen Arten im
mittleren Bereich. Anders ist das Verhéltnis bei Zeyhera digitalis, die von Kolibris
bestdubt wird und kleine Bliiten besitzt. Das P/O Verhiltnis ist mit 1.092 sehr hoch.
Neben der hochsten Pollenzahl bei den Strauchern bildet Zeyhera digitalis
(O = 44) nur recht wenige Ovuli je Bliite aus.
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Abb. 29: Pollen und Samenanlagen - P/O-Ratio

Die P/O-Werte bei den groen Bliiten von Tabebuia caraiba (P/O = 1.523,P =
105.450, O = 69) und Memora pedunculata (P/O = 4.206, P = 57.170, O = 14)
sind hoch. Auch bei den gréBeren Bliiten der selbstkompatiblen Arten mit kleinen
Bestdubern finden sich hohe P/O-Werte (4nemopaegma glaucum: P/O = 924, P =
32.850, O = 36 und A. arvense: P/O = 1435, P-= 34.250, O = 24).
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Die drei Cerrado-Baume (Tabebuia caraiba 105.450; T. ochracea 106.250; Cybis-
tax antisyphilitica 84.500) haben im Vergleich mit den anderen Biumen durch-
schnittlich viel Pollen pro Bliite. Tabebuia caraiba (69) hat aber die wenigsten
Samenanlagen von allen Biumen, T. ochracea (355) am meisten und Cybistax anti-
syphilitica (195) durchschnittlich viele.

Die Gattung Jacaranda, deren Bliite durch das Staminodium eine zusitzliche
funktionelle Einheit besitzt, hat mit durchschnittlich 14.470 Pollen/Bliite deutlich
weniger als die anderen Striducher. Der Mittelwert der Ovuli/Bliite (119) liegt dage-
gen deutlich iber dem der iibrigen Strducher. Daher sind bei dieser Gattung auch
die niedrigsten P/O-Werte zu finden. Nur Tabebuia impetiginosa (160) hat einen
dhnlich geringen Wert wie Jacaranda caroba (149), J. ulei (143), J. rufa (68) und
J. simplicifolia (186).

Insgesamt sind die Mittelwerte sowohl fiir Pollen als auch fiir Ovuli bei den Béu-
men (P = 136.490, O = 294) hoher als bei den Strauchern (P = 26.670, O = 68).

3.4 Phiinologie des Blithens

3.4.1 Blithdauer der Bliiten, Pflanzen und Populationen

In Abbildung 30 sind fiir alle Arten die mittlere Bliihdauer einer Bliite und die
Bliihdauer der untersuchten Populationen dargestellt. Als Abschnitt der Gesamt-
bliihzeit einer Bliite ist die Phase, in der sie Nektar produziert, dargestellt (links).
Entsprechend ist die mittlere Bliihdauer einer Pflanze als Abschnitt der Blithdauer
der Population abgebildet (rechts).

Die Phase der Nektarproduktion betrégt bei 17 Arten jeweils einen Tag. Nur die
Bliiten von Tabebuia caraiba und T. ochracea produzieren zwei Tage lang Nektar.
Die Bliiten von Tecoma stans zeichnen sich wie in Kapitel 3.4.1.1 beschrieben durch
unregelmiBige Aufbliihzeiten und Blithdauer aus. Die Dauer der Nektarproduk-
tion wurde deshalb mit 1,5 Tagen angegeben, obwohl einzelne Bliiten durchaus
auch zwei Tage lang Nektar anbieten konnen. Die Mehrzahl der Bliiten produziert
aber nur einen Tag lang Nektar.

Die ldngste Blithdauer einzelner Bliiten findet sich bei der Gattung Tabebuia
(T. caraiba 5,5 Tage; T. ochracea 4,5 T.; T.rosea ST.) und bei Zeyhera digitalis
(5T.).Bei den Striuchern sind nur in der Gattung Jacaranda (J. caroba 3,5 T.;
J. ulei 2'T.; J. rufa 2,5 T.) Bliihzeiten von mehr als zwei Tagen zu finden. Die Bliiten
aller anderen Straucher fallen kurz nach dem Einstellen der Nektarproduktion
(spitestens bis zum nichsten Tag) ab. Die Bliiten der Straucher Jacaranda simplici-
folia und Arrabidaea brachypoda und von Tabebuia roseo-alba fallen noch am
Abend des Aufbliihtages ab. Alle iibrigen Baume erhalten ihre Bliiten mindestens
zwei Tage (Tabebuia serratifolia 3 T.; T. impetiginosa 3 T.; Cybistax antisyphilitica
2,5 T.; Spathodea campanulata 2 T.). So betrigt die durchschnittliche Bliihdauer ei-
ner Bliite bei den Biéumen 3,3 Tage und bei den Strduchern 2,1 Tage. Ohne die
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vogelbestiubten Arten Spathodea campanulata und Zeyhera digitalis betragen die
Werte jeweils 3,4 Tage (Bdume) und 1,8 Tage (Strducher).
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Abb. 30: Blithdauer - Baume und Straucher

Die mittlere Bliihdauer einzelner Pflanzen ist bei den Baumen (9,4 Wochen),
bedingt durch die beiden Arten Spathodea campanulata (14,3 W.) und Tecoma
stans (50 W.), ldnger als bei den Strauchern (5,7 W.). Ohne diese Arten liegt der
Mittelwert bei 2,9 Wochen, also deutlich niedriger als die Bliihdauer der Striucher.
Cybistax antisyphilitica (4 W.) bliiht nur unwesentlich linger als die Arten der Gat-
tung Tabebuia (von 1,4 W. T. roseo-alba bis 3,4 W. T. caraiba).

Memora pedunculata bliiht 14,3 Wochen und damit am léngsten von allen Striu-
chern, die sehr unterschiedlich lange Bliihzeiten aufweisen (von 0,9 W. Anemo-
paegma arvense bis 10 W. Jacaranda simplicifolia, Arrabidaea brachypoda). Die mei-
sten Arten blithen allerdings von 2,1 (Jacaranda ulei, Arrabidaea sceptrum,
Anemopaegma glaucum) bis 3,6 Wochen (Jacaranda caroba, J. rifa). Die vogelbe-
stdubte Zeyhera digitalis bliiht 8,1 Wochen.

Die Bliihzeiten der Populationen sind bei den Striuchern langer (18,9 W.) als
bei den Bdumen (15,6 W.). Dabei sind allerdings die ldngsten Bliihzeiten einzelner
Populationen bei den Bdumen zu finden (Spathodea campanulata 36 W., Tecoma
stans 50 W.). Die Populationen aller anderen Bdume blithen weniger als 10 Wo-
chen im Jahr (Tabebuia caraiba 9 W., T. ochracea 9 W., T. serratifolia 8 W.,
T. impetiginosa 7 W., T.rosea 10 W., T. roseo-alba 4 W., Cybistax antisyphilitica
9W.).

Die Populationen der Straucher blithen meist ldnger als 10 Wochen (Jacaranda
caroba 11 W., J. ulei 26 W., J. simplicifolia 22 W., Arrabidaea brachypoda 24 W.,
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A. sceptrum 28 W., Anemopaegma glaucum 23 W., Zeyhera digitalis 21 W., Memora
pedunculata 18 W.). Nur Jacaranda rufa (9 W.) und Anemopaegma arvense blithen
weniger als 10 Wochen, obwohl bei letzterer die Blithdauer aus den beschriebenen
Griinden schwer zu erfassen ist (s. Kap. 3.2.4).

Zusammenfassend 148t sich sagen, daB die Bliiten der Biume ldnger blithen. Die
Individuen und dementsprechend auch die Populationen blithen weniger lang als
bei den Strduchern. Die Strducher zeigen im Zusammenhang mit jhrer flexibleren
Wuchsform (s. Kap. 3.1.2) grélere Unterschiede bei den Bliihzeiten und in der
Bliihdauer als die Baume.

3.4.2 Aufblithzeiten der Bliiten
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Abb. 31: Aufbliihzeiten der Bliiten

Die Sonne geht das ganze Jahr um ca. 6.00 Uhr auf und kurze Zeit spéter zwi-
schen 7.00 Uhr und 9.00 Uhr 6ffnen sich die Bliiten der meisten Arten (Abb. 31).
Bei den Bdumen und auch bei den Striuchern gibt es jeweils eine Ausnahme. Die
Bliiten von Spathodea campanulata, die von Mimus saturninus bestdubt werden,
o6ffnen sich schon um 5.00 Uhr. Um 6.00 Uhr sind alle fiir den selben Tag vorge-
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sehenen Bliiten schon geéffnet. Bei den Striduchern ist Arrabidaea brachypoda die
Ausnahme. Ihre ersten Bliiten 6ffnen sich um 9.00 Uhr und die letzten um 11.00
Uhr. Eine weitere Ausnahme stellt Tecoma stans dar, deren Bliiten sich wihrend
des ganzen Tages und zum Teil auch wihrend der Nacht 6ffnen konnen. Das
Schwergewicht liegt dabei auf dem spiaten Nachmittag und dem Morgen, so daB die
meisten Bliiten bis zum Mittag hin mit Nektar aufwarten kénnen.

Die Cerradobdume 6ffnen ihre Bliiten ungefihr zur gleichen Zeit, wihrend sie
bei den Striuchern gestaffelt aufbliihen. Bei Jacaranda haben J. caroba, J. rifa und
J. simplicifolia deutlich versetzte Aufbliihzeiten. Bei der Pionierart J. ulei, die ver-
einzelt vorkommt, ist die Aufblithphase innerhalb der Gattung am lidngsten. Die
anderen Strducher haben ebenfalls gegeneinander versetzte Aufbliihzeiten.

3.4.3 Charakteristischer Blithverlauf der Arten

In diesem Kapitel wird der Bliihverlauf typischer, d.h. ungefidhr mittelgroBer In-
dividuen beschrieben. Kleinere oder groBere Pflanzen derselben Art weichen zwar
unter Umstidnden stark von den hier (Abb. 32) wiedergegebenen ab, was die Anzahl
der Bliiten betrifft; der Bliihverlauf als solcher bleibt davon jedoch unberiihrt. Es
sind deshalb zum besseren Vergleich der Arten untereinander und wegen des hier
interessierenden Bliihverlaufstypus die Bliiten jeweils in Prozent der Gesamtblii-
tenzahl, die von der Pflanze wihrend der gesamten Bliihperiode gebildet wurden,
wiedergegeben. Auf der x-Achse beginnt der Bliihverlauf deshalb auch immer mit
Tag 1.

Betrachtet man zunéchst die Arten der Gattung Tabebuia, fillt der gleichartige
Bliihverlauf auf. Als Hochstwert blihen bis zu 37 % (Tabebuia ochracea) der Ge-
samtbliitenzahl an einem Tag. Die Bliihdauer betrigt zwei bis drei Wochen. Einen
dhnlichen Blithverlauf hat Cybistax antisyphilitica, die ebenfalls nur etwa drei Wo-
chen bliiht, und zum Zeitpunkt des hochsten Bliihstandes etwas mehr als ein
Viertel aller Bliiten gedffnet hat. Die Linge der Blithphase schwankt bei diesen 7
Arten zwischen zwei und vier Wochen und die maximale Bliitenmenge zwischen 1/4
und 1/3 der Gesamtbliitenmenge. Da die Mehrzahl der Bliiten innerhalb einer Wo-
che auftritt, konnte man diesen Bliihverlauf nach GENTRY (1980) dem "big-bang"
Typ zuordnen. Andererseits scheint aufgrund der langen Bliihdauer eher eine Zu-
ordnung zum "cornucopia"-Typ angebracht.

Bei Spathodea campanulata werden an einem Tag maximal ca. 5 % - 10 % der
Gesamtbliitenmenge geoffnet. Die Bliihdauer betrégt iiber 7 Wochen.

Eine Pflanze von Tecoma stans bliiht bis auf wenige Tage das ganze Jahr iiber
mit einem wellenartigen Auf und Ab der Bliitenmengen, die im Hochstand etwa
S % (bezogen auf die Bliitenmenge eines halben Jahres) erreichen kénnen.

Der Bliihverlauf bei Jacaranda dhnelt dem "big-bang"-Typ oder dem "cornuco-
pia"-Typ. J. ulei investiert zur Vollbliite etwa 20 % - 25 % aller Bliiten, wobei die
Bliihdauer etwa drei Wochen betrigt. J. rufa dagegen bliiht linger (6 Wochen) und
6ffnet maximal 10 % - 15 % der Bliiten gleichzeitig. Noch weniger Bliiten (10 %)
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sind zur Vollbliite bei J. caroba gedffnet, dafiir bliiht eine typische Pflanze aber 6
bis 7 Wochen. Die absoluten Bliitenmengen sind bei diesen Striuchern und den
Biumen sehr unterschiedlich (s. Kap. 3.1.3.2). Die Bliilhweise kann deshalb auch
nicht zum "big-bang"- oder "cornucopia-Typ gerechnet werden. Der Bliihverlauf
beider Gruppen ist aber gleichartig. Die fiir die Phénologie maBgebliche Organisa-
tionseinheit ist bei den Biumen die Krone mit den Infloreszenzen und bei
Jacaranda die Infloreszenz mit den Bliiten. Die Verzweigungsart der Krone und der
Infloreszenz gleicht sich insbesondere bei J. ulei und den Bdumen.

Arrabidaea brachypoda weist, ebenso wie A. sceptrum und Jacaranda simplicifo-
lia, einen anderen Bliihverlauf auf. Etwa 5 % bis 10 % der Bliiten werden bei
Arrabidaea brachypoda maximal gleichzeitig ge6ffnet. Die Bliithphase kann bis zu
7 (9) Wochen andauern. Die Zahl der gleichzeitig ge6ffneten Bliiten ist bei dieser
Art starken Schwankungen unterworfen.

Jacaranda simplicifolia bliiht mit weniger Bliiten (5 %) liber eine lidngere Zeit
(16 Wochen). Dabei ist anzumerken, daB die meisten der untersuchten Pflanzen
stark von Raupen und Heuschrecken befallen waren, die zahlreiche Knospen zer-
storten. Es kann also nicht von einem ungestorten Bliihverlauf ausgegangen
werden, obwohl sicher sein diirfte, daB eine ldngere Blithphase mit zahlreichen
Hoch- und Tiefstinden typisch ist.

Arrabidaea sceptrum bliiht mit einer ldngeren Blithpause zweimal im Jahr etwa
4 - 6 Wochen mit S % - 12 % der Gesamtbliitenmenge zur Vollbliite. Einzelne
Pflanzen von Anemopaegma glaucum koénnen ebenfalls eine lingere Bliihpause ein-
legen. Obwohl nur sehr wenig Bliiten gebildet werden (mit Anemopaegma arvense
zusammen am wenigsten von allen untersuchten Arten, s. Kap. 3.1.3.2), konnen zwi-
schen 15 % und 20 % auf einmal geoffnet sein. Der durchschnittliche Wert liegt
allerdings bei S % - 10 %. Die Bliihdauer betrigt davon abhingig zwei bis drei oder
vier bis sechs Wochen. Anemopaegma arvense ist nicht dargestellt, da das Blithen
typischerweise "keinen Verlauf' hat. Nur selten bliihen zwei oder drei Bliiten
gleichzeitig; zumeist werden nur einzelne Bliiten in unregelméiBigen Abstinden an-
geboten.

Zeyhera digitalis, die einen sehr "flachen” Bliihverlauf aufweist, maximal bliihen
5 % - 7 % der Bliiten gleichzeitig, exponiert ihre Bliiten ca. 11 bis 12 Wochen.

Memora pedunculata weist einen Bliihverlauf auf, den man als Abwandlung vom
"steady-state"-Typ bezeichnen kann. Zu Beginn der Blithphase werden relativ viele
Bliiten gleichzeitig geoffnet (8 %), wihrend danach fiir lange Zeit konstant zwi-
schen 2 % und 4 % der Gesamtbliitenmenge angeboten werden.

Es bereitet bis auf einige Ausnahmen Schwierigkeiten, den Bliihverlauf insbe-
sondere der Straucher den Bliihtypen GENTRY’s (1980) zuzuordnen.
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3.4.4 Bliihverlauf und Variabilitit in der Population

In Abbildung 33 wird der Bliihverlauf der Populationen dargestellt. Wiedergege-
ben sind die prozentualen Anteile der gleichzeitig bliihenden Pflanzen an der
Gesamtzahl der blithenden Pflanzen.

Die Populationen von Tabebuia serratifolia, T. impetiginosa, T. rosea bliihen zeit-
lich versetzt jeweils nur 1,5 - 2 Monate mit bis zu 65 % - 85 % aller Pflanzen.
Weniger deutlich versetzt bliihen die drei Cerrado-Baumarten Tabebuia caraiba,
T. ochracea und Cybistax antisyphilitica. Zwar steigt auch bei diesen Arten die Zahl
der blithenden Pflanzen recht steil an, aber insgesamt blithen bei Vollbliite nur et-
wa 40 % - 50 % aller Pflanzen. Auffallend ist bei den bisher genannten Arten ein
erster kleiner Blithhohepunkt, nach dem ein Riickgang des Bliihens festzustellen
ist. Erst danach erfolgt der Anstieg zur Vollbliite. Dieser kleine Bliihh6hepunkt ist
bei T. serratifolia nur schwach ausgeprigt.

Der Blithverlauf von T. roseo-alba ist dem "multiple-bang"-Typ zuzuordnen.
Mehrmals, jeweils nur fiir kurze Zeit (2 - 3 Wochen), blithen tiber 90 % der Pflan-
zen. Eine Gruppe jiingerer Pflanzen nahm 1986 nur an einer Blithphase teil,
wihrend dltere Baume mehrmals bliihten. Erstaunlich ist der Gleichschritt des Blii-

hens. Innerhalb von ein bis zwei Tagen beginnen alle Pflanzen einer Gruppe zu
bliihen.

Bei Spathodea campanulata ist die Linge des Plateaus, bei dem etwa 90 % der
Population bliiht, abhingig von der Zahl der Pflanzen. Beriicksichtigt man mehrere
Standorte, d.h. mehr Individuen, ist das Plateau langgezogen.

Der Bliihverlauf der Populationen von Tecoma stans gleicht dem Bliihverlauf ei-
ner einzelnen Pflanze. Die Bliihphasen der Individuen sind aufeinander abge-
stimmt, so daB sich ein gleichzeitiges Auf und Ab in der Zahl der blithenden Pflan-
zen ergibt.

Einen anderen Bliihverlauf zeigen die Populationen von Tabebuia serratifolia,
T. impetiginosa, T. rosea, T. caraiba, T. ochracea und Cybistax antisyphilitica. Die
groBen Bliitenmengen einzelner Biume werden nach kurzer Zeit von einem ande-
ren Baum der gleichen Art ersetzt. Nach lingerer Zeit treten andere Arten auf. Das
Bliitenangebot dieser Arten bleibt iiber lange Zeit konstant, éndert sich aber von
Standort zu Standort.

Beginnend mit Arrabidaea sceptrum im Juni, bliithen die Populationen der Striu-
cher unregelmiBig mit zumeist kleineren aber auch groBeren Einbriichen. Aus-
nahmen sind Jacaranda caroba und J. ulei, die stetig und nur kurz bliihen.

Der lange und stetige Bliihverlauf von Zeyhera digitalis bedeutet fiir die Bestiu-
ber iiber lange Zeit ein verldBliches Bliitenangebot. Z. digitalis wichst zudem in
groBeren Gruppen, so da3 mehrere Pflanzen gemeinsam ein groBeres Angebot fiir
die Bestduber bieten.

Beriicksichtigt man die Bestandsdichten der Arten, lassen sich bei den Striu-
chern zwei Gruppen erkennen. Jacaranda caroba, J. rufa, J. simplicifolia und
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Arrabidaea brachypoda wachsen in groBeren Gruppen und blithen dabei synchron
tiber langere Zeit. Die iibrigen Striucher treten vereinzelt auf, bliihen also mit
groBen Abstiinden jeweils mit geringem Bliitenangebot und weniger synchron.

Die Variabilitdt der Bliihmuster und der Anteil einzelner Pflanzen an der Ge-
samtbliitenmenge der Population ist in Abbildung 34 dargestellt. Die Darstellung
ist kumulativ, so daBl die unterschiedlich schraffierten Flichen den Anteil einzelner
Pflanzen an der Gesamtmenge der Bliiten kenntlich machen.

Die einzelnen Individuen von Tabebuia caraiba blithen alle leicht versetzt, d.h.
ihr Bliihh6éhepunkt, der nur wenige Tage andauert, ist ein auffélliges Ereignis in der
Population. Das gilt insbesondere dann, wenn es sich um einen groBen Baum han-
delt wie etwa bei Baum Nr. 5. Die Konzentration groBer Bliitenmengen springt in
der Population sozusagen von einer Pflanze zur nichsten. Im Verlauf des Bliihens
konzentriert sich das Nahrungsangebot fiir die Bestduber einmal bei einer Pflanze
und ein anderes Mal bei einer anderen. Es verteilt sich auf diese Weise sprunghaft
liber das ganze Bestandsareal. Dabei ist jedoch die groBere Zahl der Pflanzen in
Abhingigkeit von der Alterstruktur der Population nur zu einer geringeren Bliiten-
produktion in der Lage (s.a. Kap. 3.4.5). Dieses Bliihverhalten trifft fiir alle
Cerradobiume sowie T. serratifolia und T. rosea zu.

Jacaranda caroba zeigt, betrachtet man die Verteilung der Bliitenmengen auf
einzelne Pflanzen, ein dhnliches Muster wie Tabebuia caraiba. Der Unterschied be-
steht in den absolut erreichten Bliitenmengen. Die weitaus meisten Bliiten werden
aber auch bei Jacaranda caroba von nur einer Pflanze (Pfl. 4) gestellt. Der hier dar-
gestellte Bliihverlauf gibt nur einen Teil der Population wieder. Der Bliihverlauf in
der Population setzt sich mosaikartig aus mehreren solchen Bliihmustern zusam-
men. Das Mosaik des Bliitenangebotes dndert sich dabei stidndig in Abstinden von
mehreren Tagen.

Jacaranda caroba hat ein dhnliches Verzweigungsmuster wie die Bdume. Arrabi-
daea brachypoda weist eine andere Verzweigung auf und auch das Blithverhalten ist
unterschiedlich. Die Individuen dieser Art bliihen fast alle gleichzeitig. Allerdings
dndern sich die Bliitenmengen jeder Pflanze fortlaufend. Wie schon beim Blithver-
halten einzelner Pflanzen, fillt der unregelmiBige Verlauf des Bliihens auf.
Einzelne Individuen und die ganze Population zeigen ein unstetiges, von Tag zu
Tag schwankendes Bliitenangebot. Die dicht zusammenstehenden Pflanzen bieten
ein chaotisches Muster mit Zeiten hohen und geringen Bliitenangebotes an wech-
selnden Pflanzen (Orten). Ein konstantes Angebot ist nur durch eine groe Zahl
von Pflanzen gegeben.

Die Bliihphasen der Pflanzen von Arrabidaea sceptrum iiberschneiden sich
gleichfalls lingere Zeit. Der Bliihverlauf ist aber stetiger und mehrphasig. Dabei
bleibt der Anteil der Pflanzen gleichmiBig verteilt. Die mittlere Entfernung zwi-
schen zwei bliihenden Pflanzen war bei dieser Art am hochsten, aber sie wachsen
oft in kleineren Gruppen. Mehrere Pflanzen konnen den Bestdubern derart ge-
meinsam mehr Bliiten anbieten. Ein #hnliches Blithmuster zeigen auch die
Pflanzen von Anemopaegma glaucum.
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Vergleichbar mit den letztgenannten Stréuchern, verlduft auch das Bliihen in der
Population von Zeyhera digitalis synchron. Uber einen langen Zeitraum sich verin-
dernde Beitrige mehrerer Pflanzen bewirken eine "Bewegung der Bliitenkon-
zentration" iiber das Bestandsareal. Diese 6rtliche Anderung der Bliitenkonzentra-
tion ist jedoch langsamer und wesentlich besser abzusehen als z.B. die von
Jacaranda oder der Biume aus der Gattung Tabebuia.

Zusammenfassend lassen sich mehrere Gruppen feststellen. Bei den Bdumen
verteilen sich groBe und kleinere Bliitenmengen (abhéngig von der Altersstruktur
der Population) iiber das Bestandsareal. Gleichzeitig wechseln sich die Blithhohe-
punkte der einzelnen Pflanzen ab. Die Straucher bieten ihre insgesamt kleineren
Bliitenmengen in groBeren oder kleineren Gruppen an. Dabei dndert sich das An-
gebot mosaikartig raumlich und zeitlich (Jacaranda), oder es verlduft stetig und
wirkt ergénzend (Arrabidaea sceptrum, Anemopaegma glaucum). Es kann aber auch
sehr unstetig und chaotisch sein (Arrabidaea brachypoda). Eine weitere Moglichkeit
tritt bei Jacaranda ulei und Memora pedunculata auf, die als einzelne Pflanzen mit
kleinem Bliitenangebot Bestduber anlocken.

3.4.5 Reproduktives Wachstum

In den néchsten zwei Kapiteln werden MafBzahlen, die sich aus dem Bliihverlauf
ergeben, vorgestellt. Zundchst ist in Abbildung 35 und 36 das "reproduktive Wachs-
tum" der Pflanze, wie es sich in der Zunahme der Bliiten/Tag und Pflanze zeigt,
wiedergegeben.

Die Zahl offener Bliiten nimmt bei den Cerrado-Baumarten durchschnittlich um
337 (Tabebuia caraiba), 184 (T. ochracea) und 315 (Cybistax antisyphilitica) pro Tag
und Pflanze zu. Damit wichst bei diesen Arten die Bliitenzahl sehr langsam im
Vergleich mit den anderen Tabebuia-Arten. Spathodea campanulata (53) und Teco-
ma stans (263) erreichen vergleichbare Werte. Das "reproduktive Wachstum” der
anderen Tabebuia-Arten ist schneller (7. serratifolia 1.460, T. impetiginosa 1.028,
T. rosea 1.170, T. roseo-alba 721).

Die Striucher wachsen wesentlich langsamer. Die groten Zuwachsraten errei-
chen Jacaranda caroba (8), J. rufa (11,3), Arrabidaea brachypoda (9,7) und Zeyhera
digitalis (9,9). Die geringste mittlere Zunahme offener Bliiten pro Tag weist Jaca-
randa simplicifolia (0,9), zusammen mit Memora pedunculata (2,5) und
Anemopaegma glaucum (3) auf. Das "reproduktive Wachstum" von Jacaranda ulei
(5,2) und Arrabidaea sceptrum (5,9) ist durchschnittlich.

Diese Zahlen machen die Verdnderungen deutlich, mit denen im Bliitenangebot
zu rechnen ist. Hier finden sich die groBten Unterschiede zwischen Bdumen und
Strduchern. Dafl der Unterschied allein auf der Zahl der Infloreszenzen beruht,
148t sich erkennen, wenn man die mittlere Produktion neuer Bliiten pro Inflores-
zenz betrachtet (Abb. 37). Das mittlere Infloreszenzwachstum reicht von 0,1
(Spathodea campanulata) bis 3,4 neue Bliiten pro Tag (Tabebuia caraiba) bei den
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Die gesamte Bliitenproduktion wird bei Jacaranda rufa (8,2 Bliiten/Tag) von nur
einer Infloreszenz und bei Zeyhera digitalis (6,7 B/T) und Memora pedunculata
(2,5 B/T) von ein bis zwei Infloreszenzen iibernommen. Jacaranda rufa bliiht auBer-
dem nur kurze Zeit. Die hohen Werte der drei Straucharten finden ihre
Entsprechung bei den Biumen mit Tabebuia caraiba (3,4 B/T), die mehr Inflores-
zenzen ausbildet. Diese produzieren jedoch in einer kurzen Bliihperiode viele
Bliiten. Trotz &hnlicher Verzweigungsart der Infloreszenzen bei Tabebuia caraiba,
Tabebuia impetiginosa (1,9 B/T) und Tabebuia rosea (0,7 B/T) finden sich unter-
schiedliche Zuwachsraten der Infloreszenzen. Das "reproduktive Wachstum" der
Pflanze war bei den beiden letztgenannten Arten aufgrund der vielen gleichzeitig
bliihenden Infloreszenzen aber wesentlich groBer.

3.4.6 Bliitenangebot und Nektarangebot

In Abbildung 38 sind die Polygonziige der Bliitenhéufigkeitsklassen einiger Ar-
ten dargestellt. Bei allen Arten findet sich unabhingig vom Blithverlauf eine
logarithmische Normalverteilung der Bliitenhiufigkeitsklassen. Die Wahrschein-
lichkeit kleinere Bliitenmengen anzutreffen ist iberdurchschnittlich groBer als die
Wahrscheinlichkeit, groBe Bliitenmengen anzutreffen. Das gilt fiir Biume genauso
wie fiir Straucher, nur sind bei den Bdumen die Bliitenklassen grofer. Bei allen
Bliihmustern treten héufiger kleine Bliitenmengen und fiir kurze Zeiten an be-
stimmten Pflanzen (singuldr) grofe Bliitenmengen auf.
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Daraus resultierende Anderungen des Nektarangebotes sind in Abbildung 39
und 40 dargestellt. Fiir die Arten, deren Bliiten lénger als drei Tage bliihen, sind
von jeweils einer Pflanze die nektarproduzierenden Bliiten berechnet worden. Da
alle zwei Tage die Bliiten gezdhlt wurden, konnte der Zuwachs an frischen Bliiten
berechnet werden. In den Abbildungen sind sie als Kurve unter den gezihlten offe-
nen Bliiten wiedergegeben.

Bei den Baumen iiberdecken die nektarlosen Bliiten in ihrer Zahl die frischen
Bliiten. Der Kurvenverlauf der nektarproduzierenden Bliiten ist zndem wesentlich
komplexer, als es die Zahl der offenen Bliiten vermuten 148t. So findet sich bei Ta-
bebuia caraiba und T. rosea ein kleinerer Hohepunkt im vorderen Drittel des
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Kurvenverlaufs und einer im letzten Drittel. Der Hohepunkt im letzten Drittel ist
auch bei T. ochracea, T. impetiginosa und Cybistax antisyphilitica zu sehen. Sieht
man einmal vom Anfang und Ende der Bliihphase ab, so ist zum Zeitpunkt dieses
letzten kleineren Hohepunktes die Differenz zwischen offenen und nektarprodu-
zierenden Bliiten am geringsten. D.h. zu diesem Zeitpunkt ist die Wahrschein-
lichkeit, in einer offenen Bliite auch Nektar zu finden, groBer als vorher.
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Abb. 39: Offene und nektarfiihrende Bliiten einzelner Pflanzen
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Durch das unregelmiBige Aufblithen der Bliiten bei Tecoma stans éhnelt die
Kurve der nektarproduzierenden Bliiten der Bliihkurve offener Bliiten.

Bei den Strduchern, deren Bliiten ldnger als zwei Tage bliihen, sieht die Kurve
der nektarproduzierenden Bliiten anders aus. Die Zuwachsraten neuer nektarpro-
duzierender Bliiten sind aufgrund der wenigen Infloreszenzen sehr schwankend.
Die Zahl der nektarproduzierenden Bliiten dndert sich fast téglich. Leider konnte
fiir die Arten, deren Bliiten zwei Tage bliithen und einen Tag Nektar produzieren,
der Verlauf der Kurve fiir frische Bliiten nicht berechnet werden. Das prinzipielle
Erscheinungsbild der Blithverliufe diirfte aber dhnlich sein.
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50
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Abb. 40: Offene und nektarfiihrende Bliiten einzelner Pflanzen

Die Kurven fiir nektarproduzierende Bliiten gleichen somit bei allen Strduchern
der Kurve von Arrabidaea brachypoda (s. Abb. 66, S. 114), deren Bliiten nur einen
Tag exponiert werden und auch genauso lang Nektar produzieren. D.h. eine ldngere
Bliihdauer einzelner Bliiten ohne gleichzeitige Verldngerung der Nektarproduktion
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fiihrt bei allen Arten zu einem "Uberdecken" des tatsdchlichen Nektarangebots. Je
mehr Infloreszenzen eine Pflanze ausbildet, um so ausgeglichener wird die Kurve
der nektarproduzierenden Bliiten. Bei den Strduchern lassen sich deutlich mehrere
einzelne Wachstumsschiibe erkennen. Bei den Biaumen treten zwei bis drei Wachs-
tumsschiibe auf.

3.4.7 Anderungen des Zuckergehalts im Nektar

Die zu verschiedenen Tageszeiten (jede halbe Stunde) gemessenen Zuckerkon-
zentrationen im Nektar sind in Abbildung 41 und 42 wiedergegeben.

Die Zuckerkonzentration steigt bei den Arten der Gattung Tabebuia nach Be-
ginn der Nektarproduktion (6.30 - 7.00 Uhr) schnell auf Werte zwischen 20 % und
30 %. Einzige Ausnahme ist T. impetiginosa, die wihrend des ganzen Tages kaum
mehr als 20 % erreicht. Bei T. caraiba und T. ochracea steigt der Zuckergehalt da-
nach langsam weiter, bis er gegen Abend den maximalen Wert von 35 % - 37 % bei
T. caraiba und 40 % bei T. ochracea erreicht.

Nach einem hohen Wert von 35 % um 12.00 Uhr fillt die Zuckerkonzentration
bei T. serratifolia wieder ab, bis sie gegen 18.00 Uhr nur noch 23 % betréigt. Diesen
Peak weist auch der Zuckergehalt des Nektars bei T. rosea auf (30 % um 12.30
Uhr), der allerdings nach einem Zwischentief um 15.00 (26 %) bis 18.00 Uhr wie-
der auf 30 % steigt.

Bei T. impetiginosa erreicht der Zuckergehalt des Nektars um 11.00 Uhr ein er-
stes Maximum (21 %), um nach einem Tiefpunkt um 14.30 Uhr (15 %) gegen 18.00
Uhr wieder auf 21 % zu steigen. Etwas unregelmiBiger verlduft die Kurve bei T.
roseo-alba. Sie steigt schnell an bis auf 34 % um 11.30 Uhr, sinkt dann auf 26 %
(13.00 Uhr), liegt um 14.30 Uhr wieder bei 30 % und féllt dann allmihlich auf
24 %.

Nach einem steilen Anstieg erreicht der Zuckergehalt im Nektar von Cybistax
antisyphilitica gegen 11.00 Uhr einen ersten Héhepunkt von 30 %, um nach 26 %
(13.30 Uhr) wieder auf 31 % anzusteigen.

Bei Spathodea campanulata erreicht die Zuckerkonzentration erst gegen 17.30
Uhr 21 %, nachdem sie von etwa 15 % um 6.30 Uhr ausgehend den ganzen Tag
langsam ansteigt.

Bei Tecoma stans wechselt die Zuckerkonzentration stark. Sie schwankt den gan-
zen Tag zwischen 20 % und 30 %. Aufgrund des unregelmiBigen Aufbliithens der
Bliiten kann nicht davon ausgegangen werden, da dieser Verlauf den Konzentra-
tionsdnderungen einer Bliite entspricht. Vielmehr geben diese Werte einen
Einblick in die Zuckergehalte, wie sie die Bestduber zu den jeweiligen Zeiten an ei-
ner Pflanze bei verschiedenen Bliiten antreffen wiirden.
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Die Arten der Gattung Jacaranda zeigen einen anderen Verlauf der Zuckerkon-
zentration. Bereits um 7.00 Uhr ist sie bei J. caroba (29 %), J. ulei (27 %), J. rufa
(7.30 Uhr, 20 %) und J. simplicifolia (28 %) sehr hoch, um danach zu sinken. Bei
J. caroba erreicht sie ein erstes Minimum um 12.30 Uhr (20 %), bei J. ulei um 10.30
Uhr (19 %), bei J. rufa um 10.00 Uhr (14 %) und bei J. simplicifolia um 11.00 Uhr
(17 %). Daraufhin steigen die Konzentrationen wieder auf 27 % (J. caroba 15.30
Uhr), 27 % (J. ulei 13.00 Uhr), 25 % (J. rufa 14.30 Uhr) und 26 % (/. simplicifolia
15.00 Uhr). Bis 18.00 Uhr fallen sie wieder auf 19 % (J. caroba), 20 % (J. ulei), 16 %
(J rufa) und 23 % (J. simplicifolia).

Bei Arrabidaea brachypoda beginnen die Bliiten erst ab 9.00 Uhr mit der Nektar-
produktion, und der Zuckergehalt steigt dann bis 10.00 Uhr auf 27 % und fillt bis
11.30 Uhr wieder auf 20 %. Am Nachmittag bleibt die Konzentration konstant bei
etwa 26 % und sinkt bis 18.00 Uhr wieder auf 20 %. So hohe Zuckerkonzentratio-
nen erreicht A. sceptrum nicht. Nach einem langsameren Anstieg werden um 10.00
Uhr 19 % erreicht, die bis 12.00 Uhr beibehalten werden und bis 14.00 Uhr auf
13 % sinken. Ein zweiter Hohepunkt wird gegen 15.30 Uhr mit 20 % erreicht, ge-
gen Abend sinkt der Zuckergehalt aber wieder auf 15 %.

Die Zuckerkonzentrationen im Nektar der Anemopaegma-Arten verhalten sich
fast identisch. Sie steigen von 12 % um 6.30 Uhr kontinuierlich bis auf etwa 25 %
um 18.00 Uhr.

Ahnlich gering wie bei der vogelbliitigen Art Spathodea campanulata ist auch
der Zuckergehalt bei Zeyhera digitalis. Mit leichtem Anstieg dndert er sich von
13 % um 6.30 Uhr bis auf 17 % um 18.00 Uhr.

Memora pedunculata produziert stirker konzentrierten Nektar; bereits um 9.30
Uhr betrigt der Zuckergehalt 30 % und bleibt, von einigen kleineren Anderungen
abgesehen, bis 18.00 Uhr konstant auf dieser Hohe.

Es zeigen sich anscheinend intern geregelte Zuckerkonzentrationsinderungen
bei allen Arten. Sie diirften nur in geringem MaBe von duBeren Faktoren abhingig
sein, da die Messungen an verschiedenen Tagen und zu allen Jahreszeiten vorge-
nommen wurden. AuBerdem gleichen sich die Kurven innerhalb einer Gattung
mehr als zwischen verschiedenen Gattungen, insbesondere bei Tabebuia, Jacaranda
und Anemopaegma. Erwéhnenswert sind noch die niedrigen Zuckergehalte bei den
zwei vogelbestdubten Arten.

In Tabelle 8 sind die Mittelwerte, die sich aus dem Tagesverlauf ergeben, aufge-
zeichnet. Hier wird deutlich, daB nicht nur die beiden Arten Spathodea
campanulata und Zeyhera digitalis relativ geringe Zuckerkonzentrationen im Nek-
tar aufweisen, sondern auch Tabebuia impetiginosa, Jacaranda rufa und Arrabidaea
sceptrum. Die Standardabweichungen sind bei diesen Arten aber doppelt so grof
wie bei den vogelbliitigen Arten.



72

Der Mittelwert fiir die Biume liegt bei 25,6 %, wihrend er bei den Strduchern
21 % betrdgt. Die Unterschiede in der Nektarkonzentration zwischen beiden Grup-
pen lassen sich statistisch nicht absichern.

Tab.8: Mittelwerte der Zuckergehalte im Nektar (aus dem Tagesverlauf)

ART ZUCKERGEHALT STANDARD-
IM NEKTAR [%] ABWEICHUNG
Tabebuia caraiba 29,2 5,9
Tabebuia ochracea 36,9 2,8
Tabebuia serratifolia 27,9 5,0
Tabebuia impetiginosa 16,6 33
Tabebuia rosea 24,4 5,6
Tabebuia roseo-alba 25,8 51
Cybistax antisyphilitica 26,8 4,0
Spathodea campanulata 17,9 1,5
Tecoma stans 24.8 2,5
Jacaranda caroba 22,3 2,4
Jacaranda ulei 22,0 2,0
Jacaranda rufa 174 32
Jacaranda simplicifolia 21,6 2,8
Arrabidaea brachypoda 22,2 3,6
Arrabidaea sceptrum 15,5 34
Anemopaegma glaucum 22,4 2,6
Anemopaegma arvense 22,8 22
Zeyheria digitalis 15,4 1,6
Memora pedunculata 28,4 3,8




3.5 Besucher und Bestiuber

3.5.1 Liste der Besucher

3

An den Biumen konnten folgende Hymenopteren beobachtet werden:

ANTHOPHORIDAE

Centris albopilosa
C. collaliris

C. discolor

C. fuscata

C. tarsata

C. trigonoides

C. violacea
Ceratina sp.

Epicharis cf. schrottkii

Exomalopsis sp. *
Thygater analis *

Xylocopa cearensis *

X. griscecens
X. hirsutissima
X. subcyanea *

X virescens auctorum *

HALICTIDAE
Augochlora sp.
Augochloropsis sp.

Pseudaugochloropsis sp.
Neocorynura atromarginata *

OXAEIDAE
Oxaea flavescens

APIDAE

Apis mellifera *
Bombus morio *
Euglossa chordata
E. melanotricha

E. townsendii
Eulaema nigrita
Euphriesia violacens
Melipona quinquefasciata *
Paratrigona lineata
Tetragona clavipes
Trigona spinipes

VESPIDAE

Brachygastra lecheguana
Mischocyttarus campestris
Polybia flavifrons

P. ignobilis

P. lineata

P. occidentalis

P. sericea
Protopolybia exigua
Polistes satan *

Das sind 41 Arten aus 25 Gattungen, wovon aber 10 Arten (*) aus 8 Gattungen
nur auf dem Campusgeldnde beobachtet wurden. Bei den Strduchern wurden 15
Arten aus 12 Gattungen beobachtet:

ANTHOPHORIDAE APIDAE HALICTIDAE
Centris fuscata Euglossa chordata Pseudaugochloropsis sp.
C. tarsata E. melanotricha Augochloropsis sp.
Ceratina sp. E. townsendii Augochlora sp.
Rathymus bicolor Eulaema nigrita
Xylocopa frontalis Paratrigona lineata

Trigona spinipes
OXAEIDAE

Oxaea flavescens
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3.5.2 Verhalten und Bedeutung der Besucher

Nach ihrem Verhalten lassen sich die Besucher in drei Gruppen einteilen:
1. Vektoren fiir die Polleniibertragung

2. NutznieBer des Bliitenangebots ohne Vektorfunktion

3. Besucher anderer Pflanzenteile

Die erste Gruppe ist der kleinere, aber bedeutendere Teil der Besucherliste.
Diese Gruppe wird in Kapitel 3.5.2 ausfiihrlicher behandelt. Zunichst seien einige
Beobachtungen zu den anderen Gruppen wiedergegeben.

Als Besucher anderer Pflanzenteile als die Bliiten treten vor allem Ameisen,
Wespen, Schmetterlinge, aber auch viele kleinere Bienen wie Paratrigona lineata
und Trigona spinipes auf. Ameisen konnten an allen Arten beobachtet werden. In
groBBer Zahl traten sie bei Anemopaegma glaucum, A. arvense, Tabebuia ochracea,
T. serratifolia, T. impetiginosa und Memora pedunculata auf. Die Friichte dieser Ar-
ten bilden Nektarien aus (s. Kap. 3.1.4.3) und werden regelméBig und héufig von
Ameisen besucht. An den jungen Friichten von Tabebuia serratifolia und T. impetigi-
nosa wurden auflerdem viele Wespen, Schmetterlinge und kleine Bienen
beobachtet. Bei Tabebuia caraiba, T. ochracea und Memora pedunculata, deren
Friichte weniger Nektar anbieten, war das Artenspektrum und auch die Individuen-
zahl der NutznieBer geringer. Es wurden nur Ameisen und Wespen beobachtet.
Allerdings holten die Ameisen nicht nur Nektar von den Friichten von Tabebuia ca-
raiba und Memora pedunculata sondern frafien auch an Blédttern und Blattstielen.
Es war dabei nicht festzustellen, ob sie nur Nektarien ausbeuteten oder ob die be-
reits erwihnten Haare (s. Kap. 3.1.4.3) auch als Futterquelle dienten. Blattstiele
und Friichte zeigten jedoch deutliche FraBspuren.

Auch an den Friichten der beiden Anemopaegma-Arten fanden sich haufig
Ameisen ein. Bei diesen Arten nutzten die Ameisen auch die Nektarien des Kel-
ches und der Krone. Dabei konnte von INOUYE (1980) beobachet werden, da8 sie
Nektarréduber abwehrten, solange sie sich in der Néhe der Bliite befanden. Cerati-
na-Arten, die sich legitim Zugang zur Bliite verschafften wurden jedoch nicht
beeintrichtigt.

Auch die jungen Friichte aller anderen Arten, mit Ausnahme von Arrabidaea
brachypoda, A. sceptrum und Zeyhera digitalis, warden von Ameisen besucht. Aller-
dings stellten die Nektarien ihre Nektarproduktion ein, wenn die Fruchtwandung
dicker und hart wurde. Danach wurden auch keine Ameisen mehr beobachtet.

Der Nutzen der Ameisen fiir die Pflanzen scheint in einem verringerten Befall
durch Fruchtschidlinge zu bestehen, denn bei den nektarienlosen Friichten der Ar-
rabidaea-Arten, die auch sonst keine sichtbaren Schutzmechanismen ausbilden,
waren an manchen Striduchern bis zu 75 % aller Friichte von Maden befallen. Dem-

gegeniiber lag der Befall bei allen anderen Arten in der GréBenordnung von
0% -2 %.



75

Zur Gruppe der NutznieBer des Bliitenangebotes lassen sich vor allem Oxaea
flavescens, Augochloropsis-, Augochlora- und Pseudaugochloropsis-Arten zihlen
(MORAWETZ 1982). Sie rauben Nektar, indem sie die Corolla kurz oberhalb des
Calyx durchstechen und so an den Nektar gelangen, ohne mit Stigma oder Anthe-
ren in Berithrung zu kommen. Vor allem Oxaea flavescens sticht auf diese Art die
Bliiten an, wihrend die anderen Arten meist schon vorhandene Offnungen nutzen.
Auch Apis mellifera, Paratrigona lineata und verschiedene Schmetterlinge nutzten
die Perforationen auf diese Art.

Daneben traten verschiedene Xylocopa-Arten als Nektarrduber auf, die sowohl
selber die Corolla perforierten als auch vorhandene Liocher nutzten. Alle diese Ar-
ten waren jedoch weniger zahlreich und regelmiBig als die zuerst genannten.

Oxaea flavescens und die Halictidae kénnen durch den Nektarraub die Frequenz
der Bestduberbesuche erhéhen, indem sie das Nektarangebot der Bliiten verringern
(CAMARGO et al. 1984, ROUBIK 1981).

In und an den Bliiten wurden weiterhin Krabbenspinnen, Gottesanbeterinnen
und Raubwanzen beobachtet, besonders hiufig bei Jacaranda nifa und Tecoma
stans. Sie fingen vorwiegend kleinere bliitenbesuchende Bienen.

3.5.3 Bestiauber und ihr Verhalten

Bei Spathodea campanulata tritt Mimus saturninus aus der Familie der Mimidae,
einer exklusiv amerikanischen Familie, als Bestduber auf. Dieser etwa amselgrofe
Vogel bevorzugt offene bis aride Habitate, ist ein Insektenfresser und konnte vor
allem am friithen Morgen beim Bliitenbesuch beobachtet werden. Er benutzte die
zentrale Infloreszenzachse als Sitzplatz, tauchte den Kopf tief in die Bliite und fiihr-
te danach Trink- oder FreBbewegungen aus. Dieser Vorgang konnte sich mehrmals
wiederholen. In den groBen Bliiten von Spathodea campanulata sammeln sich Nie-
derschlége. In der Fliissigkeit finden sich oft tote oder betiubte Insekten (Wespen,
Ameisen).

Die Bestduber von Zeyhera digitalis sind Kolibris (Eupatomena macroura, Tro-
chilidae). Sie wurden nur selten beim Bliitenbesuch beobachtet. Nur ein oder
zweimal wurde Trigona spinipes an den Antheren von Zeyhera digitalis gesehen, wo
sie Pollen sammelte. Sie hat fiir die Best4ubung aber keine Bedeutung.

Von den Besuchern der anderen Arten bleiben bei niherer Betrachtung nur we-
nige Arten als Bestduber iibrig. Aufgrund der hiufigen und konstanten Besuche,
ihres Verhaltens in und um die Bliiten sowie in der Abstimmung der Bliiten- und
BestaubergroBen setzen sie sich deutlich von den anderen Bliitenbesuchern ab.

Von den verbliebenen 13 Arten aus 6 Gattungen traten zwei nur auf dem Cam-
pusgelidnde auf. Es waren dies Bombus morio und Exomalopsis sp. Letztere wurde
zudem nur bei Tabebuia roseo-alba hiufiger beobachtet. Apis mellifera, die in gros-
serer Zahl bei Tecoma stans beobachtet wurde, kann wegen ihres Verhaltens, das
wenig zielgerichtet und nicht sehr effektiv war, nicht zu den Bestiubern gerechnet
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werden. Centris collaliris, Euphriesia violacens und Thygater analis waren zu selten,
um als effektive Bestiduber angesehen zu werden. Es bleiben somit drei Bestduber-
gruppen librig, 6 Centris-Arten, 4 Euglossine und Ceratina sp. Hinzu kommen auf
dem Campusgeldnde noch Bombus morio und Exomalopsis sp.

ANTHOPHORIDAE ABKURZUNG APIDAE ABKURZUNG
Centris albopilosa Calb Bombus morio Bmor

C. discolor Cdis Euglossa chordata Eugl

C. fuscata Cfus E. melanotricha Eugl

C. tarsat Ctar E. townsendii Eugl

C. trigonoides Ctri Eulaema nigrita Enig

C. violacea Cvio

Ceratina sp. Cera

Exomalopsis sp. Exom

Aufgrund der schwierigen Unterscheidung der Arten im Feld wurden die Cen-
tris-Arten ihrer Grofe nach zu zwei Gruppen zusammengefaBt. Kleine Arten wie
C. fuscata und C. tarsata sowie grofe (alle tibrigen auBler C. collaliris). Auch alle
Euglossa-Arten wurden zu einer Gruppe zusammengefalt. Innerhalb der Gruppen
wurden keine Verhaltensunterschiede in Bezug auf die Bliiten erkennbar.

Die Minnchen aller beobachteten Centris-Arten zeigen ein aggressives Verhal-
ten. Insbesondere bei Biumen mit sehr vielen Bliiten finden sich Ménnchen einer
oder mehrerer Arten, die fliegende Insekten angreifen und vertreiben. Dabei bean-
spruchen die groBeren Arten (Centris violacea) einen groBen Bereich der Krone.
Die kleineren Arten (Centris fuscata, Centris tarsata) beschranken sich auf einen
kleineren Bereich. Mehrmals konnte beobachtet werden, daB die Miannchen Weib-
chen der gleichen Art umklammerten und mit ihnen zu Boden fielen, wo die
Copula stattfand. Fiir lingere Zeit (bis zu einer halben Stunde) fliegen die Ménn-
chen in einiger Entfernung um die Krone herum und besuchen wihrend dieser Zeit
nur selten eine Bliite. Bei den Striauchern wurde die Rolle der Centris-Minnchen,
die hier nicht so hiufig waren, teilweise von Oxaea flavescens iibernommen.

Die Centris-Weibchen und alle anderen Bestéuber fliegen direkt auf die Inflores-
zenzen der Baume zu und dringen schnell in die Bliiten ein. Nachdem sie einige
Zeit (bis zu 10 Sekunden) in der Bliite verbracht haben, verlassen sie sie riickwirts
und fliegen zur nichsten Bliite. Bombus morio lduft im Unterschied zu den anderen
Arten auf der Infloreszenz von einer Bliite zur anderen. Beim Wechsel zwischen
zwei Infloreszenzen bleiben alle Bestiduber meist eng am oder innerhalb des Kro-
nenbereichs. Sobald sie in den freien Luftraum gelangen, werden sie von
Centris-Minnchen vertrieben.
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Die Euglossa-Arten schweben oft in zwei bis drei Zentimeter Entfernung vor der
Bliite, bevor sie eindringen oder zur nichsten Bliite weiterfliegen. Bei Jacaranda-
Bliiten fiihren sie dabei hoselnde Bewegungen aus und stiilpen den Riissel ein und
aus. In die Bliiten dringen sie zentral zwischen den beiden Schienen und bei Jaca-
randa auf dem Staminodium ein.

Auch die Centris-Arten und Bombus morio dringen zentral in die Bliiten ein. Ce-
ratina sp. dringt meist in eine der beiden seitlichen Rinnen ein. Sie ist dabei sehr
schnell und unauffillig. Evlaema nigrita ist groBer und auffilliger, und bei den vie-
len Stérungen durch die agressiven Centris-Arten wird sie hiufig vertrieben, wenn
sie die Infloreszenzen wechselt. Deshalb besucht sie weniger Infloreszenzen pro
Pflanze. Auch Bombus morio wird héufiger vertrieben, da sie sich weniger geschickt
als Eulaema nigrita im Kronenbereich bewegt. Die Euglossa-Arten fliegen sehr
schnell und sind aufgrund ihrer metallischblau schillernden Farbe im Flug zwischen
den Infloreszenzen kaum auszumachen. Wihrend des Schwebefluges vor den Blii-
ten wurden sie von den Centris-Minnchen nie gestort.

3.5.4 Bestdubermale

Die Antheren und Stigmata der Bliiten sind alle gleichermaBen angeordnet (aus-
genommen die beiden vogelbestdubten Arten). Die ankommenden Pollenkdrner
werden durch die Narbe von der Oberseite der Bienen aufgenommen. Gleichzeitig
wird eigener Pollen auf den Bienen deponiert. Fiir die Genauigkeit des Bestiu-
bungsvorgangs sind auf seiten der Bliiten die GroBenverhiltnisse (s. Kap. 3.1.4.4)
und der Kriimmungsgrad des Korollentubus entscheidend. Der Pollen wird am In-
sektenkorper zum groBten Teil auf dem Thorax deponiert. In geringerem Umfang
finden sich Pollenkérner auf dem Kopfschild zwischen den Augen und den Anten-
nen sowie auf den Fliigeln (s. Tab. 10).

Das Interesse der Bestduber gilt dem Nektar und nicht dem Pollen. Fiir die
Polleniibertragung ist daher entscheidend, wie lang der Riissel der Bestiduber ist,
und in welcher Entfernung von der Riisselspitze sich der Thorax befindet (s. Kap.
4.2.1).

In Abbildung 43 sind die Bestduberma8e in mm wiedergegeben. Abgebildet sind
Mittelwerte aus jeweils 5 bis 10 Messungen an jeder Art bis auf die Ceratina- und
Euglossa-Arten, die zusammengefaBt wurden.

Die groite Centris-Art Centris violacea hat auch den ldngsten Riissel aller Cen-
tris-Arten (11 mm). Der Thorax befindet sich in einem Abstand von 16,6 mm -
25,6 mm von der Riisselspitze und hat einen Durchmesser von 8,5 mm. Jeweils et-
was kiirzere Abstinde zwischen Riisselspitze und Thorax finden sich bei den
folgenden Arten: Centris trigonoides 14 mm - 23 mm; C. albopilosa 13,4 mm -
19,8 mm; C. discolor 12,8 mm - 18,7 mm; C. fuscata 10,6 mm - 16,1 mm; C. tarsata
8,8 mm - 12,9 mm. Auch der Thoraxdurchmesser nimmt innerhalb der Gattung in
dieser Reihenfolge von 8,5 mm (C. violacea) bis 3,5 mm (C. tarsata) stetig ab. Die
Riissellidnge ist bei den drei Arten C. trigonoides (9 mm), C. albopilosa (9,3 mm)
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und C. discolor (8,8 mm) recht konstant. C. fuscata (7 mm) und C. tarsata (6 mm)
besitzen etwas kiirzere Riissel.

(mm] [mm]

[®Russellinge ZKopflange TIThoraxlinge CIThoraxdurchmesser

Abb. 43: BestiubermaBle

Der Thorax ist bei Bombus morio (Arbeiterinnen) zwischen 11,8 mm und
18,6 mm von der Riisselspitze entfernt und hat einen Durchmesser von 4,8 mm.

Die léngsten Riissel aller Bestduber besitzen Eulaema nigrita (16,2 mm) und die
drei Euglossa-Arten (11,2 mm). Der Thorax befindet sich bei ausgestrecktem Riis-
sel zwischen 21,6 mm und 30,2 mm (Eulaema nigrita) und 15 mm und 19,1 mm
(Euglossa sp.) von der Riisselspitze entfernt. Der Pollen kann bei den vier Euglossi-
nen damit in einem Abstand von 15 mm bis 30,2 mm von der Riisselspitze auf dem
Thorax deponiert werden. Bei den 6 Centris-Arten liegt der Thorax zwischen
8,8 mm und 25,6 mm von der Riisselspitze entfernt. Nach unten wird der Bereich
von Ceratina sp. (8,4 mm - 11,3 mm) und Exomalopsis sp. (7,5 mm - 11 mm) er-
ganzt.

Die Thoraxdurchmesser von Euglossa sp. (3,7 mm), Ceratina sp. (2 mm) und
Exomalopsis sp. (3 mm) sind die kleinsten. Eulaema nigrita (6,8 mm) hat einen mitt-
leren Thoraxdurchmesser.

Die dorsalen Thoraxoberflichen bei den Euglossa-Arten und bei Ceratina sp.
sind von wenigen Borstenhaaren bedeckt, wihrend die aller anderen Bestéuber pel-
zig behaart sind.

In Abbildung 44 ist die Beziehung von Thoraxdurchmesser und Linge des Riis-
sels der Bestduber und zweier weiterer Arten (Centris collaliis [Ccol] und
Euphriesia violacens [Evio]) dargestellt. Auf der Y-Achse ist der Thoraxdurchmes-
ser aufgetragen, wihrend die X-Achse den Abstand der Riisselspitze von der
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Thoraxmitte wiedergibt. Am oberen Ende der beiden Ausgleichsgeraden sind die
Korrelationskoeffizienten fiir beide Gruppen (jeweils ohne Bombus morio) angege-
ben. Innerhalb der Gattung Centris und innerhalb der Euglossinen besteht eine
enge Korrelation zwischen beiden MaBen. Der Unterschied zwischen beiden Grup-
pen besteht im wesentlich lingeren Riissel der Euglossinen. Die beiden Arten
Exomalopsis sp. und Ceratina sp. reihen sich jeweils in eine der beiden Gruppen
ein. Der "Grundbauplan" der Insektengruppen scheint nur eine geringe Variabilitét
in den GroBenverhiltnissen zuzulassen. Davon abhiéngig sind auch die Thoraxober-
flichen, auf denen Pollen deponiert werden kann, nur in bestimmten Durch-
messern und Abstdnden vorhanden.

Thoraxdurchmesser [mm)

0 5 10 15 20 25 30 35

Russellinge [mm)

Abb. 44: Bestdubermale

3.5.5 Bestiiuberhiufigkeiten

3.5.5.1 Anteile der verschiedenen Bestiuberarten

Die Bedeutung, die einzelne Bestduberarten fiir die Polleniibertragung haben,
148t sich unter anderem auch an ihrem Anteil an der Gesamtbestiuberzahl ablesen.
Diese sind fiir alle Pflanzenarten (bei Tabebuia caraiba und T. ochracea nach
Standorten getrennt) in Abbildung 45 und 46 wiedergegeben.

Auffillig ist zunéchst, daB Bombus morio nur auf dem Campusgelinde beobach-
tet wurde. Weder bei den Strduchern noch bei den Baumen konnte sie im Cerrado
als Bliitenbesucher nachgewiesen werden. Der Anteil von Bombus morio an der
Gesamtbestduberzahl ist bei Tabebuia caraiba (Campus) mit 16 % der h6chste, bei
T. impetiginosa betrégt er 11 %, bei T. serratifolia 9 % und bei T. rosea und T. ochra-
cea 7 % und 6 %. Sehr selten findet sich Bombus morio bei Tabebuia roseo-alba
(1 %) und bei Tecoma stans (2 %). Dafiir treten bei diesen Arten vermehrt FExoma-



80

lopsis sp. (26 % bei Tabebuia roseo-alba) und Apis mellifera (23 % bei Tecoma
stans) auf.

Den bedeutendsten Anteil der Bestduber stellen bei allen Bdumen in unter-
schiedlicher Verteilung die Euglossinen und Centris sp.. Tabebuia caraiba und
T. ochracea werden hauptsichlich von den groBen Arten besucht (Centris sp. 30 %,
40 %; Eulaema nigrita 42 %, 32 %), die kleineren Arten bleiben unter 20 % (Cen-
tris sp. 14 %, 20 %; Euglossa sp. 15 %, 6 %). Ceratina sp. fehlt als Bestduber fast
vollstdndig.

Bei den Tabebuia-Arten auf dem Campus (ausgenommen Tabebuia roseo-alba)
ist die Verteilung der Bestduber ausgeglichener. Euglossa sp. und Ceratina sp. sind
bei Tabebuia caraiba, T. serratifolia, T. impetiginosa und T. rosea zwischen 11 % und
13 % vertreten. An diesem Standort bestand kaum Konkurrenz mit anderen Arten
(Straucher fehlten vollkommen), und die Baume wuchsen zumeist in Gruppen. Die
Konkurrenzbedingungen am Standort von Cybistax antisyphilitica waren &hnlich,
und auch hier fand sich eine gleichméBigere Verteilung der Bestduberanteile.

Deutlich zu den kleineren Arten verschoben sind die Bestduberanteile bei den
"kleinbliitigen" Arten Tabebuia roseo-alba und Tecoma stans. GroBe Centris-Arten
besuchen diese beiden Baumarten iiberhaupt nicht und Eulaema nigrita ist bei Ta-
bebuia roseo-alba nur zu 2 % und bei Tecoma stans zu 6 % vertreten. Dagegen
haben kleine Ceratina sp. (21 %) und Centris-Arten (39 %) bei Tabebuia roseo-alba
einen hohen Anteil am Bestiuberspektrum. Bei Tecoma stans sind die Werte (Ce-
ratina sp. 34 %, kleine Centris-Arten 31 %) ebenfalls hoch.

Ein groBerer Anteil kleiner Bestduber findet sich auch bei den Strduchern. Mit
Ausnahme von Jacaranda rufa (Eulaema nigrita 45 %) und Memora pedunculata
(Eulaema nigrita 60 %) iiberwiegen die kleinen Arten. GroBe Centris-Arten fehlen
vollstindig,

Nur in der Gattung Anemopaegma ist der Anteil der Euglossinen kleiner als der
anderer Arten. Aufgrund der wenigen Besuche, die bei Anemopaegma beobachtet
werden konnten, sind die Werte allerdings nicht sehr aussagekriftig. Ceratina sp.
(60 %) ist bei Anemopaegma glaucum aber eindeutig der Hauptbestiuber.

In der Gattung Jacaranda iiberwiegen die Euglossinen als Bestduber. Mit iiber
70 % (bei J. rufa sogar 100 %) stellen sie den GroBteil der Bestiuberbesuche. Da-
bei haben die drei Fuglossa-Arten jeweils den groBten Anteil (J. caroba 61 %, J. ulei
63 %, J. rufa 55 %, J. simplicifolia 83 %). Ceratina sp. nimmt bei J. caroba 15 %, bei
J. ulei 7 %, bei J. simplicifolia 10 % ein und kommt bei J. rufa iiberhaupt nicht vor.
Der Anteil kleiner Centris-Arten wechselt von 11 % (J. caroba) iiber 12 % (J. ulei)
bis 4 % (J. simplicifolia) und 0 % (J. rufa).

Bei Arrabidaea sind die Bestduber zwar auch zu iiber 50 % Euglossinen (A. bra-
chypoda: 58 % Euglossa sp., 6 % Eulaema nigrita; A. sceptrum: 47 % Euglossa sp.,
19 % Eulaema nigrita), aber die kleinen Centris sind bei dieser Gattung hiufiger
(A. brachypoda 27 %, A. sceptrum 21 %) als bei Jacaranda. Ceratina sp. kommt bei
Arrabidaea brachypoda zu 9 % und bei A. sceptrum zu 13 % vor.
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Abb. 45: Anteile der Bestiubergruppen an den Bliitenbesuchen
Eug = Euglossa sp., Eul = Eulaema nigrita, C = Centris sp. (gr = grof}e, kl = kleine), Cer = Ceratina sp., Bom = Bombus morio,
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Exo = Exomalopsis sp., Apis = Apis mellifera
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Abb. 46: Anteile der Bestédubergruppen an den Bliitenbesuchen
Eug = Euglossa sp., Eulaema nigrita, C = Centris sp. (gr = groBe, Kl = kleine), Cer = Ceratina sp., Bom = Bombus mori,
Exo = Exomalopsis sp., Apis = Apis mellifera

8



83

3.5.5.2 Bestiuberhiufigkeiten zu verschiedenen Blithphasen

Die Zihlung der Bestduber fand zu verschiedenen Tageszeiten und Blithphasen
statt. In Abbildung 47 und 48 sind die Bestduberbesuche pro Pflanze und Tag ge-
trennt nach drei Blilhphasen wiedergegeben. Bliihphase 1 ist der Beginn des
Bliihens, Blithphase 2 die ansteigende Phase des Bliithens (nach ungefihr 1/4 der
Bliihzeit) und Bliithphase 3 stellt die Vollbliite (ungeféhr in der Mitte der Bliihpha-
se) dar. AuBerdem ist noch der Mittelwert (M) aus den Bestiduberbesuchen
wihrend dieser drei Blithphasen angegeben.

Der Mittelwert aus allen Bliithphasen betrigt fiir die Baume auf dem Campus
282 Bestduber pro Tag und Pflanze. Bei allen Baumarten 148t sich ein Anstieg der
Bestduberhiufigkeit mit dem Fortschreiten des Bliihens feststellen. Die wenigsten
Bestiduber pro Tag kommen zu Tecoma stans (22) und zu Tabebuia serratifolia (40)
zu Beginn des Bliithens und die meisten zu T. caraiba (1.165) und T. serratifolia
(960) zur Vollbliite. Bei den anderen Arten werden so hohe Werte nicht erreicht.
Da aber die Schwankungen der Bestduberhiufigkeiten hoch sind und zudem die
Vollbliite nur ein kurzes Ereignis ist, geben die Zahlen nur ein ungefihres Bild der
tatsdchlichen Verhiltnisse wieder. Eindeutig ist aber bei allen Arten die Zunahme
der Bestduberzahlen mit der Zunahme der Bliitenzahlen.

Bestduber/Tag
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iz 305 188 573 163 170 247 88
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M=Mitteiwert, IsBliihphase 1,
lI=Bliihphase 2, lli=Bliihphase 3

Abb. 47: Bliitenbesuche der Bestduber - pro Baum (Campus)

Vergleicht man die Bestiduberhiufigkeiten vom Campus mit denen aus dem Cer-
rado (Abb. 48), so fillt auf, daB die Bestduber auf dem Campus doppelt so hiufig
sind. Der Mittelwert fiir die Bdume im Cerrado betrigt 120 Bestduber pro Tag und
Pflanze. Die Mittelwerte fiir Tabebuia caraiba und T. ochracea sind sogar drei- bis
vierfach geringer als auf dem Campus. Die meisten Besucher erhilt aber wieder
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T. caraiba (317) wihrend der Vollbliite und die wenigsten Jacaranda rufa (2) zum
Bliihbeginn. Im Mittel bekommt Cybistax antisyphilitica (161) die meisten Bestdu-
berbesuche, obwohl die Werte von Tabebuia caraiba zur Vollbliite héher sind
(Tabebuia caraiba: 317; Cybistax antisyphilitica: 261).

Besliuber/Tag
7 88 o t. o 1es
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300
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100 1. -
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E______4 AN HEK
[
Tcar Toch Cant Jear Jruf Abra
M 134 64 161 33 " 19
na 317 116 261 64 22 35
[1lZ] 70 45 160 29 9 18
] 16 30 56 8 2 7

M = Mittelwert, | = Bldhphase 1,
11 = Biihphase 2, lll = Biithphase 3

Abb. 48: Bliitenbesuche der Bestauber - pro Pflanze (Cerrado)

Die Arten mit weniger als 10 Bestduberbesuchen pro Tag werden nicht gezeigt,
da eine Unterscheidung nach Blithphasen in diesen Fillen willkiirlich wire. Diese
Arten sind Jacaranda ulei, J. simplicifolia, Arrabidaea sceptrum, Anemopaegma glau-
cum, A. arvense und Memora pedunculata.

Bei den verbliebenen Striduchern 148t sich eine geringe aber eindeutige Zunah-
me der Bestduber in Abhingigkeit von den Bliitenmengen erkennen. Insgesamt
kommen wesentlich weniger Bestéuber zu den Strauchern als zu den Baumen. Der
Ubergang ist aber flieBend. So ist der Schritt von durchschnittlich 33 Bestiubern/
Tag bei Jacaranda caroba zu 64 Bestdubern/Tag bei Tabebuia ochracea nicht grofier
als der néchste zu 134 Bestidubern bei T. caraiba. Der Unterschied zwischen den
Standorten ist deutlicher als zwischen den verschiedenen Wuchsformen.

3.5.5.3 Bestiiuberhiufigkeiten zu verschiedenen Tageszeiten

Die Anzahl der Bestiuber zu verschiedenen Tageszeiten variiert nicht so stark
wie zu den verschiedenen Bliithphasen. Bei allen Arten auf dem Campus auler Ta-
bebuia serratifolia lassen sich die hochsten Bestduberhiufigkeiten um die
Mittagszeit zwischen 10.00 und 14.00 Uhr finden (Abb. 49 und 50). Die Bestidubér
im Cerrado sind in den Morgenstunden von 6.00 bis 10.00 Uhr héufiger.
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Abb. 49: Bliitenbesuche der Bestiuber - pro Baum (Campus)

Einzige Ausnahme ist hier Arrabidaea brachypoda, wobei allerdings zu beriick-
sichtigen ist, da sich die Bliiten dieser Art erst um 9.00 Uhr 6ffnen. In nur einer
Stunde konnten also fiinf Bestduber gezdhlt werden, was gegeniiber acht Bestdu-
bern in den nichsten vier Stunden sehr viel ist. Auch bei dieser Art besuchen die

Bestiduber vermehrt frische Bliiten.
Besl4duber/Pflanze
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M = Mittelwert, | = 6.00-10.00,
Il = 10.00-14.00, lll = 14.00-16.00

Abb. 50: Bliitenbesuche der Bestiuber - pro Pflanze (Cerrado)
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3.5.5.4 Bestiiuberbesuche pro Bliite

Aus den Mittelwerten der Bestduberhidufigkeiten pro Pflanze und den bekann-
ten Blitenmengen wurde die Zahl der Bestduber pro nektarproduzierender Bliite
berechnet. In Abbildung 51 ist die Anzahl der Bestduberbesuche, die eine Bliite
wihrend ihrer nektarproduzierenden Phase erhilt, wiedergegeben.

Die Werte sind einheitlicher als in der vorigen Abbildung, in der die Bestéuber-
besuche pro Pflanze dargestellt wurden. Die meisten Bestduberbesuche erhilt eine
nektarproduzierende Bliite von Anemopaegma arvense (2,5) gefolgt von A. glaucum
(2). Im Cerrado folgen darauf zwei weitere Straucher (Jacaranda caroba 1,6, J. ulei
1,6).

Auf dem Campus erhalten Tabebuia caraiba 1,8 und T. serratifolia 1,7 Besucher
pro nektarproduzierende Bliite. Darauf folgt T. ochracea, deren Bliiten genauso oft
wie die von Memora pedunculata (1,4) von Bestdubern besucht werden. Mit jeweils
1,3 Bestéduber pro Bliite kommen danach ein Baum (Cybistax antisyphilitica) und ein
Strauch (Jacaranda rufa).
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Abb. 51: Bestiuberbesuche - pro nektarproduzierende Bliite

Die Bliiten aller anderen Arten werden wihrend ihrer nektarproduzierenden
Phase durchschnittlich weniger als einmal von Bestidubern besucht. Nur 0,5 Bestéu-
berbesuche sind fiir beide Arrabidaea-Arten zu verzeichnen, das sind neben 0,4 bei
Jacaranda simplicifolia die niedrigsten Werte bei den Strauchern. Die rosafarbenen
Bliiten von Tabebuia impetiginosa und T. rosea erhalten allerdings noch weniger
(0,1) Besuche ihrer Bestiduber. Auffallend ist der groBe Unterschied zwischen den
Standorten bei Tabebuia caraiba (Campus 3,8; FAL 0,8) und T. ochracea (Campus
1,4; FAL 0,5).



87

3.6 Reproduktionserfolg (RE)
3.6.1 Befruchtungserfolg

3.6.1.1 Samen pro Pflanze

Die Samenproduktion ist einerseits als Befruchtungserfolg anzusehen, d.h. als
Ergebnis des Aufwandes, der zur Sicherung der Befruchtung (ASB) betrieben wor-
den ist. Zum anderen iiben endogene Faktoren eine Kontroll- oder Regelungs-
funktion auf die Zahl der letztlich zur Reife gelangenden Samen aus.

In Abbildung 52 ist die durchschnittliche Samenzahl pro Pflanze aller untersuch-
ten Arten wiedergegeben. Neben den Arten sind die Samen/Ovuli-Raten pro
Pflanze angegeben.
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H
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Abb. 52: Samen pro Pflanze - Biaume und Straucher

Die Samenzahl von zwei Cerradobdumen (Tabebuia caraiba 250, T. ochracea
786) sind in der Darstellung auf der Achse der Striucher abgebildet.

Mit 774 und 750 Samen pro Pflanze produzieren Jacaranda caroba und Arrabi-
daea brachypoda vergleichbare Samenmengen wie Tabebuia ochracea. Jacaranda
ulei (291) produziert etwa soviel Samen wie Tabebuia caraiba. Bei den anderen
Biumen reifen wesentlich mehr Samen. 1.947 sind es durchschnittlich bei 7. serrati-
folia und 2.180 bei T. roseo-alba. Die héchsten Werte mit 150.207 bzw. 69.485
erreichen Spathodea campanulata und Tecoma stans. Cybistax antisyphilitica liegt
als dritter Cerrado-Baum mit 18.198 Samen pro Pflanze an dritter Stelle, gefolgt
von Tabebuia rosea (12.127) und T. impetiginosa (9.350).
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Am wenigsten Samen finden sich bei den kleinen Strauchern (Jacaranda rufa:
9,2; Arrabidaea sceptrum: 21; Memora pedunculata: 18,7, Anemopaegma arvense:
32). Mit 103 und 84 Samen pro Pflanze ist die Samenproduktion von Anemopaegma
glaucum und Zeyhera digitalis fiir die untersuchten Straucher durchschnittlich. Jaca-
randa simplicifolia produzierte keine Frucht.

Sehr hoch ist der Prozentsatz ausgereifter Samen/Pflanze bei Cybistax antisyphili-
tica (5,2 %). Neben 5,4 % und 4,2 % bei den selbstkompatiblen Anemopaegma-
Arten ist dies der hochste Wert iiberhaupt. Uber dem Durchschnitt liegen auch die
Werte bei zwei Jacaranda-Arten (J. caroba: 1,4 %; J. ulei: 1,8 %) und bei Tecoma
stans (1,2 %).

Bei der vogelbestdubten Spathodea campanulata, die am meisten Samen produ-
ziert, reifen nur 0,9 % der Samenanlagen/Pflanze. Als nichste folgt Zeyhera
digitalis, ebenfalls vogelbestidubt, mit 0,4 %. Die drei Plidtze mit den niedrigsten
Werten teilen sich zwei Biume (Tabebuia impetiginosa: 0,1 %; T. rosea: 0,14 %)
und zwei Straucher (Arrabidaea sceptrum: 0,15 %; Jacaranda rufa: 0,07 %).

Durchschnittlich ist der Anteil reifender Samen bei Tabebuia caraiba (0,22 %),
T. ochracea (0,22 %), Arrabidaea brachypoda (0,39 %) und Memora pedunculata
(0,28 %). Insgesamt liegt der Anteil der gereiften Samenanlagen in engeren Gren-
zen (von 0 - 5,4 %) als die Samenmengen/Pflanze (von 0 - 150.000).

3.6.1.2 Frucht/Bliiten- und Samen/Ovuli-Raten

Beim Befruchtungserfolg ist interessant, wieviele Bliiten zu Friichten heranrei-
fen und wieviele Samenanlagen pro Bliite befruchtet werden. Ergebnisse zur ersten
Frage finden sich in Abbildung 53 und 54.

Fast ebenso niedrig wie der Anteil der befruchteten Samenanlagen pro Pflanze
ist auch der Anteil der zur Frucht reifenden Bliiten. Die Werte reichen von 0 %
(Jacaranda simplicifolia) bis 10,4 % (Anemopaegma glaucum). A.glaucum hat
durchschnittlich 5,6 Friichte pro Pflanze. Weniger Friichte pro Pflanze haben
4 Stréucher (Jacaranda rufa: 0,33 = 0,9 %; Arrabidaea sceptrum: 1 = 0,33 %; Zey-
hera digitalis: 1,7 = 0,4 %; Memora pedunculata: 1,8 = 0,36 %) und zwei Bdume
(Tabebuia caraiba: 4,4 = 0,27 %; T. ochracea: 4 = 0,39 %). Trotz der wenigen
Friichte/Pflanze ist die Frucht/Bliiten-Rate bei Anemopaegma glaucum die hochste.
Bei Tecoma stans ist es umgekehrt, von allen Bliiten werden nur 1,4 % zu Friichten,
doch werden damit die meisten Friichte (1.316) produziert. Nach 278 Friichten pro
Pflanze bei Spathodea campanulata (1,7 %) folgt Cybistax antisyphilitica, bei der mit
90 Friichten durchschnittlich 5,3 % aller Bliiten zu Friichten werden. Das ist die
héchste Quote bei allen Biumen. Tabebuia roseo-alba erreicht 0,9 % mit 44 Friich-
ten pro Pflanze. Die iibrigen Biume produzieren 17 Friichte (Tabebuia serratifolia:
0,3 %), 52 Friichte (Tabebuia impetiginosa: 1,6 %) und 72 Friichte (Tabebuia rosea:
0,18 %).
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Bei den Strauchern werden die meisten Friichte von Arrabidaea brachypoda
(27 = 0,6 %), Jacaranda caroba (14 = 3,8 %) und Jacaranda ulei (9 = 4,5 %) pro-
duziert.

Die Zahl der Samen pro Frucht gibt Hinweise auf die Effizienz der Polleniiber-
tragung. Die absolute Samenzahl pro Frucht (S/F) ist dabei weniger aufschluBreich
als die Angaben in Prozent Samen pro Ovuli (S/O). Anhand der absoluten Samen-
zahlen (Abb. 53 und 54) wird aber deutlich, daB8 die Strducher weniger Samen je
Frucht ausbilden als die Bdume.

Nur Jacaranda caroba (56,5 S/F und 37,5 % S/O) hat eine vergleichbare Samen-
menge pro Frucht. Die niedrigsten Werte bei den Bdumen finden sich bei Tabebuia
roseo-alba (50 S/F und 40,3 % S/O), bei Tecoma stans (52,8 S/F und 89,5 % S/O)
und bei Tabebuia caraiba (56,8 S/F und 82,1 % S/O). Die Zahl der Samen pro
Frucht liegt bei den iibrigen Strduchern zwischen 10,4 (Memora pedunculata) und
49,5 (Zeyhera digitalis). Bei den Biumen bewegen sich die Werte zwischen 114,5
(Tabebuia serratifolia) und 540,7 (Spathodea campanulata).

Friichte,Samen
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Abb. 53: Befruchtete Blitten und Ovuli - Baume

Die S/O-Rate betrégt bei den Baumen durchschnittlich 69,7 % und bei den
Strduchern 54 %. Niedrige Werte finden sich bei Jacaranda mit 37,5 % (Jacaranda
caroba), 39,1 % (J. ulei) und 15,1 % (J. rufa). Die néchst niedrigen Werte haben Ta-
bebuia roseo-alba (40,3 %) und Arrabidaea sceptrum (45,2 %). Sehr hohe Werte
erreichen Cybistax antisyphilitica (99 %), Zeyhera digitalis (99 %), Tabebuia caraiba
(82,1 %) und Tecoma stans (89 %).
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Abb. 54: Befruchtete Bliiten und Ovuli - Straucher

Insgesamt 148t sich feststellen, daB, wenn eine Frucht reift, diese durchschnittlich
tiber die Halfte aller moglichen Samen ausbildet. Dies sind sehr viel héhere Werte,
als sie bei der Frucht/Bliiten-Rate erreicht werden.

3.6.2 Biomasse der Friichte und Samen

3.6.2.1 Frucht- und Samengewicht pro Pflanze

In Abbildung 55 und 56 sind die mittleren Trockengewichte der Friichte und Sa-
men pro Pflanze wiedergegeben. Bei den Cerradobdumen Tabebuia caraiba und
T. ochracea sind beide Werte sehr niedrig. T. caraiba produziert 44,9 g Friichte pro
Pflanze (25,1 g Samen) und T. ochracea 18,4 g Friichte (9 g Samen). Sehr hoch sind
die Trockengewichte bei der dritten Cerradobaumart Cybistax antisyphilitica
(1.864 g Friichte, 384 g Samen). Nur Spathodea campanulata (5.945 g, 105 g) und
Tabebuia impetiginosa (1.875 g, 126 g) produzieren mehr Frucht-, dafiir aber weni-
ger Samengewicht. Mit 1.184 g Friichten und 392 g Samen folgt Tecoma stans.
Tabebuia serratifolia (236 g Friichte, 77 g Samen) und T. rosea (558 g Friichte, 313 g
Samen) weisen hohere Werte auf als die junge Population von Tabebuia roseo-alba
(105 g Friichte, 24 g Samen).

Das mittlere Frucht- und Samengewicht der Strducher ist 53- bzw. 41-mal niedri-
ger als bei den Biumen. Die hochsten Gewichte der Strducher erzielt Anemo-
paegma glaucum (59,5 g Friichte, 11,2 g Samen). Memora pedunculata produziert
sehr viel Samen- (5,5 g) und relativ viel Fruchtgewicht (29,1 g). Ubertroffen wird
sie beziiglich des Fruchtgewichts von Anemopaegma glaucum und Arrabidaea bra-
chypoda (54,3 g). Letztere weist aber wenig Samengewicht (1 g) auf. Bei den
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anderen Striauchern liegt das Samentrockengewicht zwischen 0,11 g (Jacaranda ru-
fa) und 3,13 g (Anemopaegma arvense). Beim Fruchttrockengewicht sind allerdings
groBere Unterschiede zu verzeichnen. Hier weist Jacaranda rufa (0,84 g) den nied-
rigsten Wert auf, der hochste wird von J. caroba (20,4 g) erreicht.
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Abb. 55: Frucht- und Samengewicht - Baume
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Abb. 56: Frucht- und Samengewicht - Straucher
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3.6.2.2 Samengewicht und Keimfihigkeit

Die Nihrstoffvorrite des Embryos sind entscheidend fiir die Uberlebensfihig-
keit und fiir die Keimfihigkeit der Samen. Da alle Arten anemochor verbreitet
werden, unterliegen die Nihrstoffvorrite aber auch einem Selektionsdruck in Hin-
sicht auf die Schwebfihigkeit.

Die schwersten Samen (Abb. 57) finden sich mit 292,1 mg bei Memora peduncu-
lata. Diese Art bildet die wenigsten Samen pro Frucht aus und zeigte im
Gewichshausversuch mit fast 75 % die hochste Keimungsrate. Weniger gut keim-
ten die Samen von Tabebuia impetiginosa (S %), obwohl die Samen mit 134,5 mg
relativ schwer sind.
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Abb. 57: Samentrockengewicht

Die Samen von Anemopaegma glaucum wiegen 108,5 mg, die von Tabebuia ca-
raiba 100,4 mg und die von Anemopaegma arvense 97,9 mg. Die Keimungsrate
unter Gewéchshausbedingungen war mit 48,7 % bei Anemopaegma glaucum relativ
hoch und bei 4. arvense (18,9 %) miBig. Diese autogamen Arten kommen wie auch
Memora pedunculata eher in offener oder gestérter Vegetation vor, wo der Wind
die auf dem Boden liegenden Samen verbreiten kann.

Die Samen aller anderen Arten wiegen weniger als 50 mg. Am leichtesten sind
die Samen von Jacaranda caroba mit 3,4 mg, worauf Tecoma stans (5,5 mg), Spatho-
dea campanulata (6,9 mg), Jacaranda ulei (8,3 mg), Tabebuia roseo-alba (11,1 mg),
T. ochracea (11,5 mg), Jacaranda rufa (12,4 mg) und Arrabidaea brachypoda (13,7
mg) folgen. Mittelschwere Samen besitzen Tabebuia rosea (25,8 mg), Cybistax anti-
syphilitica (21,1 mg), Tabebuia serratifolia (39,5 mg), Zeyhera digitalis (20,8 mg) und
Arrabidaea sceptrum (46,5 mg).
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Zwar ist der Mittelwert der Straucher mit 67,1 mg deutlich héher als der Mittel-
wert der Biume (39,6 mg), doch lassen sich keine generellen Unterschiede
zwischen Bdumen und Strauchern feststellen. Der hohe Mittelwert ist zum groBen
Teil auf die schweren Samen von Memora pedunculata zurickzufithren.

Tab. 9: Keimungsrate im Gewéachshaus

KEIMUNGSRATE
BAUME [%] STRAUCHER [%]
Tabebuia caraiba 61 Jacaranda caroba 359
Tabebuia ochracea 0 Jacaranda ulei 494
Tabebuia serratifolia 10,3 Jacaranda rufa 0
Tabebuia inipetiginosa 52 Arrabidaea brachypoda 60,9
Tabebuia rosea 58 Arrabidaea sceptrum 29,3
Tabebuia roseo-alba 0 Anemopaegma glaucum 487
Cybistax antisyphilitica 46,1 Anemopaegma arvense 189
Spathodea campanulata 725 Zeyhera digitalis 45,1
Tecoma stans 655 Memora pedunculata 747

3.6.2.3 Fruchtwandgewicht und Samengewicht pro Frucht

Das Gesamtfruchtgewicht teilt sich auf in einen Anteil fiir die Samen und einen
zweiten fiir die Fruchtwand. Beide sind in Abbildung 58 wiedergegeben. Neben den
Artkiirzeln sind die prozentualen Anteile der Fruchtwand am Gesamtgewicht ange-
geben.

Die schwerste Frucht findet sich bei Tabebuia impetiginosa (36,2 g), welche die
zweitschwersten Samen besitzt. Die Fruchtwand macht bei ihr 33 % aus, das ist der
geringste Anteil aller Arten. Einen ebenfalls geringen Fruchtwandanteil (44 %)
weisen Tabebuia caraiba (10,2 g) und T. rosea (7,7 g) auf. Cybistax antisyphilitica
(Fruchtwand: 20,8 g = 79 %), Spathodea campanulata (Fruchtwand:21,4g =
83 %) und Memora pedunculata (Fruchtwand: 16,1 g = 81 %) investieren mehr in
die Fruchtwand. Anemopaegma glaucum (10,6 g, 80 %) und A. arvense (8,4 g, 79 %)
investieren in absoluten Mengen nach Tabebuia serratifolia und T. impetiginosa am
meisten in die Fruchtwand.

Leichte Friichte finden sich bei den Striuchern Jacaranda caroba (1,5 g), J. ulei
(1,4 g), J. rufa (2,5 g), Arrabidaea brachypoda (2 g) und A. sceptrum (2,3 g). Unter-
schiedlich hoch ist dabei der Anteil der Fruchtwand am Gesamtgewicht der Frucht.
Er reicht von 57 % bei A. sceptrum bis 87 % bei Jacaranda caroba. Die leichtesten
Friichte hat Tecoma stans (0,9 g). Der Fruchtwandanteil ist mit 67 % durchschnitt-
lich. Leichte Friichte finden sich auch bei Tabebuia ochracea (4,6 g) und T.
roseo-alba (2,4 g).
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Abb. 58: Fruchtwand- und Samengewicht

Wie die Friichte von Cybistax antisyphilitica und von Spathodea campanulata
werden die Fruchtwinde von Jacaranda caroba (87 %), J. ulei (80 %) und J. rufa
(75 %) sehr hart und beanspruchen einen dhnlich groBen Anteil am Gesamtfrucht-
gewicht.

4. Diskussion
4.1 Aufwand zur Sicherung der Befruchtung (ASB)

4.1.1 Altersstruktur der Populationen und Variabilitiit des ASB

Die Investitionen in die Bliiten (ASB) sind bei den untersuchten Bignoniaceen
innerartlich und zwischenartlich mit der vegetativen Biomasse (VAW) korreliert (s.
Tab. 10 und Kap. 3.2.5). Es ist nicht verwunderlich, daB8 gréBere Pflanzen der glei-
chen Art mehr Bliiten besitzen als kleinere (WHITE 1979, PORTER 1983). Die
guten Korrelationen von Bliiten- und Blattgewicht mit dem Zylindervolumen besté-
tigen diese allgemeine Regel (BELL 1980, BAZZAZ und REEKIE 1985, BLOOM et al.
1985).

Die vegetative Biomasse (VAW: Zylindervolumen, Blitter) der Bignoniaceen ist
altersabhiingig und durch die arteigene Wuchsform bestimmt. Die Altersstruktur
der Populationen gewinnt aufgrund der Korrelation des ASB mit der vegetativen
Biomasse (VAW) an Bedeutung fiir die Reproduktion der untersuchten Bignonia-
ceen. Das Zylindervolumen kann als ein grobes MaB fiir die gespeicherten
Reservestoffe der Pflanzen dienen, die in das weitere Wachstum und in die Repro-
duktion investiert werden konnen. Andererseits stellt das Zylindervolumen ein



relatives AltersmaB dar und kann somit Aufschluf} iiber die Altersstruktur der Po-

pulationen geben.

Tab. 10: Innerartliche Rangkorrelationskoeffizienten (Spearman) mit dem Zylindervolumen

(**= a <005 ** =« <0,01)
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ART BLATTGEWICHT BLUTEN
Tabebuia caraiba 0,98 ::: 0,95 ::‘
T. ochracea 0,98 0,92
Cybistax antisyphilitica 098" 094"
Jacaranda caroba 0,94 ::* 0,94 ::*
J. ulei 0,94 0,93
Arrabidaea brachypoda 097" 098"
Anemopaegma glaucum 0,96 o 0,96 o
Zeyhera digitalis 097" 092"

Die Zylindervolumina der untersuchten Bignoniaceen sind innerartlich und zwi-
schenartlich logarithmisch verteilt (s. Kap. 3.2.5). Eine logarithmische Verteilung
des Zylindervolumens (als MaB8 fiir das relative Alter) innerhalb der Populationen
ist zu erwarten, wenn man eine normale Abhingigkeit der Uberlebensrate vom Al-
ter zugrundelegt und gleichzeitig von einer progressiven Gré8enzunahme beim
Wachstum ausgeht.

Was bedeutet aber die logarithmische Verteilung des Zylindervolumens fiir den
ASB? Zunichst ist die Variabilitdt logarithmisch verteilter Parameter wesentlich
groBer als die normalverteilter. Dariiber hinaus ist bei den untersuchten Arten je-
weils eine groe Gruppe Pflanzen mit geringem Zylindervolumen im Gegensatz zu
einer kleinen Gruppe mit groBerem Zylindervolumen zu erkennen (Abb. 59 und
60).

Ausgehend von den gefundenen logarithmischen Verteilungen wurden die
Uberlebensraten bliihender Pflanzen in den Populationen berechnet. In Abbildung
59 und 60 sind die Uberlebensraten in Abhéingigkeit vom Zylindervolumen wieder-
gegeben. Wie zu erkennen, weicht die Uberlebensrate der Baumarten im Cerrado
von der Uberlebensrate der nicht heimischen Arten ab (Abb. 59). Letztere wurden
angepflanzt und haben keinen natiirlichen Altersaufbau. Blithende Pflanzen hohe-
ren Alters sind bei ihnen héufiger als bei den Cerradobdumen. Die Altersstruktur
der drei Arten, die unter natiirlichen Bedingungen im Cerrado wuchsen, unter-
scheidet sich nur geringfiigig.

Die Altersstruktur der blithenden Strducher (Abb. 60) ist von Art zu Art jeweils
unterschiedlich. Die blithenden Pflanzen jeder Population haben also nicht nur an-
dere Mittelwerte hinsichtlich des Zylindervolumens, sondern auch jeweils unter-
schiedliche Anteile gleich alter Individuen.
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Abb. 59: Altersstruktur der Populationen
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Abb. 60: Altersstruktur der Populationen

Die Verteilung des Zylindervolumens ist mit der Verteilung der Bliiten pro
Pflanze eng korreliert. Diese ist daher ebenfalls logarithmisch verteilt. Jede Popula-
tion weist einige wenige alte Individuen mit entsprechend vielen Bliiten auf und
viele Individuen mit wenigen Bliiten. Die jeweilige Verteilung der Bliitenmengen in
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der Population ist durch die Wuchsform der Art und die Altersstruktur der Popula-
tion bestimmt.

Bliiten als funktionelle Organe weisen in ihren Merkmalen eine wesentlich ge-
ringere Variabilitdt auf als Merkmale, die durch das Wachstum und die Lebens-
geschichte der Pflanzen geprégt sind. In Tabelle 11 sind fiir die Cerradoarten die
Variationskoeffizienten fiir einige Merkmale angegeben.

Tab. 11: Variationskoeffizienten (cv %) von Bliitenmerkmalen, Infloreszenzen (ASB) und Zylindervo-
lumen (VAW)

ART KONSTANTERE MERKMALE Y KARE
Corolla- | Stamina- | Bliiten/ | Infloreszen- | Zylinder-
gewicht | gewicht |Infloreszenz| zen/Pflanze | volumen
cv%,n=15| cv%,n=15| ¢v%,n=20 | cv% (n) % (n)
T. caraiba 13 9 40 158 (33) | 94 (33)
T. ochracea 12 8 24 64 (12) | 110 (12)
C. antisyphilitica 7 41 30 77 (18) | 8 (18)
J. caroba 19 11 77 107 (36) | 81 (36)
J. ulei 8 14 72 47 (13) | 123 (13)
A. brachypoda 13 10 49 80 (31) | 123 (31)
A. glaucum 10 21 42 78 (17) | 108 (17)
Z. digitalis 8 16 30 92 (19) | 104 (19)

Die Bliite, die ihre Funktion nur erfiilleri kann, wenn alle Bliitenteile aufeinan-
der abgestimmt sind, weist deutlich weniger Variabilitit auf (cv % klein) als z.B.
das Zylindervolumen. In dem MaBe, wie das Wachstum einer Funktion untergeord-
net wird, nimmt auch die Variabilitdt ab. Beispiel hierfiir ist die Zahl der Bliiten
pro Infloreszenz. Die Infloreszenzen (insbesondere bei den Biumen) bilden eine
funktionelle Einheit. Die Bliitenzahl pro Infloreszenz ist dementsprechend weniger
variabel als die Anzahl der Bliiten pro Pflanze.

Festzustellen bleibt eine groBe Variabilitit des relativen Alters (Zylindervolu-
men) in der Population und eine damit eng korrelierte Variabilitit der Bliiten-
mengen pro Pflanze. Bei der kleinen Zahl bliithender Pflanzen (bei allen Populatio-
nen nie mehr als 40) kommt durch diese Variabilitit einzelnen Individuen eine
wesentliche Bedeutung zu. Es ist von Bedeutung, ob es beispielsweise einen oder
fiinf groBe Bdume mit mehreren tausend Bliiten gibt. Ein einziger groBer Baum
kann zu einem bestimmten Zeitpunkt mehr Bliiten ausbilden als die ganze iibrige
Population (s. Kap. 3.4.3). Die Altersstruktur der Population bestimmt das Muster
ihres Bliitenangebotes. Dieses Muster hat aber auch einen EinfluB auf die Bestiu-
ber und damit auf die Pollenverbreitung (s. Kap. 4.1.3 und Kap. 4.1.4).
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4.1.2 Konkurrenzvermeidung bei der Bestiiubung

GENTRY (1974) schreibt in seiner Arbeit iiber koevolutiondre Muster zentral-
amerikanischer Bignoniaceen: "The most intricate interactions with animals are
related to pollination ecology. Adaptations in floral morphology, flowering pheno-
logy, and seasonality are the raw materials wich make possible the various
pollination strategies of the different species of Bignoniaceae".

Die Bliiten von 17 der 19 untersuchten Bignoniaceen scheinen auf den ersten
Blick, abgesehen von farblichen Unterschieden, sehr einheitlich in ihrer Morpholo-
gie und Funktionsweise. Bienen wihlen Bliiten aber nicht nach Farben, sondern
eher nach Nektarmengen aus (z.B. REAL 1981, WADDINGTON et al. 1981, WELLS
et al. 1981) und reagieren empfindlich auf Anderungen des Nektarangebotes. Die
farblichen Unterschiede sind mehr ein begleitendes Signal als eine Anpassung an
die Bestduber. Sie erméglichen den Bestdubern die Nektarangebote verschiedener
Arten zu unterscheiden. Die zu erwartende Belohnung ist der eigentliche Grund
fir die Auswahl der einen oder der anderen Bliitenart.

Bliitenkonstanz der Bestduber ist in mehrfacher Hinsicht fiir die Pflanzen von
Bedeutung. Nur bei Bliitenkonstanz kann eine Adaptation der Bliiten an die Be-
stduber erfolgen. Treibende Kraft fiir Anpassungen der Bliiten soll die Konkurrenz
um Bestdubung (WASER 1983) sein. Durch Spezialisierung ist es moglich, der Kon-
kurrenz zu entgehen, indem durch eine bessere Anpassung ineffiziente Bestdubung
mit artfremden Pollen vermieden wird (GRANT 1949, 1952).

Die Frage ist allerdings, woran sich die untersuchten Bignoniaceen-Bliiten ange-
paBt haben. Sicher ist, da alle Bliiten (auBer Spathodea campanulata und Zeyhera
digitalis) auf die Bestdubung durch groBe bis mittelgroBe Bienen eingerichtet sind.
Von den méglichen Bestidubern sind aber nicht alle artkonstant. Andererseits wire
die Spezialisierung auf einen exklusiven und artkonstanten Bestduber moglicher-
weise von Nachteil fiir die weitere Entwicklung der Arten. Eine Moglichkeit,
unerwiinschte Bestdubung zu verhindern, besteht darin, die Pollen an unterschied-
lichen Stellen auf dem Korper des Bestdubers zu deponieren (WASER 1978, 1983,
LERTZMAN und GASS 1983, FEINSINGER et al. 1986, MURRAY et al. 1987). Unter-
schiedliche Pollendepositionsorte konnen bei den Bliiten der untersuchten
Bignoniaceen durch unterschiedliche Abstéinde der Antheren und Narben vom Blii-
tenboden (Nektar) erreicht werden (siehe auch THOMSON und PLOWRIGHT 1980,
LERTZMAN 1981, WASER und PRICE 1983).

Die Antheren der insektenbestdubten Arten erstrecken sich iiber den Bereich
zwischen ihrem minimalen und ihrem maximalen Abstand vom Bliitenboden. In-
nerhalb dieses Bereichs wird der Pollen an die Bestduber abgegeben. Dieser
Bereich iiberlappt bei verschiedenen Arten. Das gleiche gilt entsprechend fiir die
Narbenfléchen, die den Pollen vom Insektenkorper aufnehmen. In Tabelle 12 sind
die zwischenartlichen "Uberlappungsbereiche" der Antheren und Narben angege-
ben. Die "Uberlappungsbereiche" sind in Prozent des gesamten von den Antheren
(Narben) der jeweiligen Arten-Paare abgedeckten Bereiche angegeben. Somit stel-
len die Werte ein SchiitzmaB fiir die Vermischung der Pollen zweier Arten dar,
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wenn ihre Bliiten vom gleichen Bestiduber besucht werden. Besucht der gleiche Be-
stauber die Bliiten von Tabebuia caraiba und von T. ochracea, wird sich der Pollen
der beiden Arten auf einem Dirittel (33 %) der Korperoberfliche vermischen. Die
Narben beider Arten wiirden jedoch nur den arteigenen Pollen aufnehmen, da sie
jeweils an einem anderen Ort den Thorax der Bestéuber beriihren (keine "Uberlap-
pung"). Anders verhilt es sich bei den Narben von T. ochracea und Cybistax
antisyphilitica, die zu 17 % in gleichem Bereich den Insektenkérper beriihren.

Tab. 12: Uberlappung der Antherenbereiche (obere rechte Hilfte) und der Stigmabereiche (untere
linke Hilfte) in Prozent des Gesamtbereichs, in dem die Antheren Pollen auf den Insekten-
kdrper abgeben konnen (bzw. Narben dementsprechend Pollen aufnehmen konnen)

Tcar Toch Cant Jear Jule Jruf Jsim Abra Asce Agla Aarv Mped
Tcar 100 33 92 57 31 77 16 46
Toch 100 71 75 54 8 31 38
Cant 17 100 62 33 83 17 50
Jear 100 55 73 29 25
Jule 100 25 86 30
Jruf 20 100 6 38 55
Jsim 20 100 33 78 29
Abra 30 100 40
Asce 40 50 100 14
Agla 20 33 20 100 19 45
Aarv 100
Mped 100

Grundsitzlich muB zwischen Pollenabgabe auf die Bestéduber und Pollenaufnah-
me vom Bestduber unterschieden werden. Bei der Pollenaufnahme durch die
Narbe sind wesentlich weniger "Uberlappungen” zwischen den Arten festzustellen
als bei der Pollenabgabe durch die Antheren.

Der Pollen, der von einem Bestduber auf der Narbe deponiert wird, nimmt expo-
nentiell mit der Zahl besuchter Bliiten ab (WOLIN et al. 1984). Es konnte
- demonstriert werden (WADE und ARNOLD 1980), daB der Reproduktionserfolg
durch Pollenverbreitung ("male reproductive success") hauptsichlich von der Zahl
bestdubter Narben abhingt. Unter Beriicksichtigung beider Tatsachen scheint es
vorteilhaft den Pollen groBfléchig an den Bestduber abzugeben, zumal die Bestdu-
bergréBe und das Bestduberverhalten nicht konstant sind. Bei der begrenzten
dorsalen Oberfliche des Insektenkorpers, die den untersuchten Bliiten fiir die Pol-
lendeposition zur Verfiigung steht, ist es wahrscheinlich, da8 "Uberlappungen"
auftreten, sobald mehr als zwei oder drei Arten sympatrisch vorkommen.

Bei den Narben sind viel weniger "Uberlappungen” festzustellen als bei den An-
theren. Um nicht mit fremdem Pollen belegt zu werden, sollte das Stigma bei der
Bestdubung die Region des Insektenkorpers beriihren, auf der arteigener Pollen
mit groBter Wahrscheinlichkeit deponiert wurde. Die Funktion der Narbe kénnte
in dieser Hinsicht als eine Auswahlfunktion bezeichnet werden. Dagegen wire die
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Funktion der Antheren, den Pollen so zu deponieren, daB er mdoglichst viele Nar-
ben erreicht. Uber die allgemeine Adaptation der Bliiten an die Bienen hinaus ist
die unterschiedliche Plazierung der Narben und Antheren in der Bliite eine Mog-
lichkeit, Pollenvermischung mit anderen Arten zu vermeiden. Die Linge des
Griffels und der Filamente ist somit als eine Adaptation an sympatrische, artver-
wandte Konkurrenten anzusehen. Beide Merkmale sind keine Anpassung an die
Bestduber (s. BAWA und BEACH 1981).

Eine weitere Moglichkeit, die Vermischung mit fremden Pollen zu verhindern,
besteht in der Staffelung der Bliihzeiten verschiedener Arten. Die drei Baumarten
des Cerrado blithen zeitlich gestaffelt. Die Bliihzeiten von Tabebuia ochracea und
Cybistax antisyphilitica iiberschneiden sich ebenso wie ihre Antheren- und Narben-
bereiche. Durch mehrere Arbeiten von BORCHERT (1983, 1986) und REICH und
BORCHERT (1982, 1984) ist u.a. fiir einige Tabebuia-Arten klar geworden, daf die
Induktion des Blithens und des Blattaustriebs weitgehend durch den Wasserhaus-
halt der Pflanzen kontrolliert wird. Wie JANZEN (1967) aber verdeutlichte, lautet
die Frage, weshalb klimatische Stimuli (erste Regenschauer am Ende der Trocken-
zeit bei Tabebuia) fiir die Regelung der Bliihzeiten genutzt werden, und weshalb
die Baume nicht wihrend der Regenzeit blithen. Zum Teil 148t sich die Frage durch
das Auftreten der Bestiuber erkliren (s. Kap. 4.2.2). Dariiberhinaus wire es einsei-
tig, nur die Konkurrenz um Bestidubung dafiir verantwortlich zu machen. Die
Pflanze muB als Gesamtorganismus iiberleben, und der Verlust der Blitter in der
Trockenzeit ist mit dem Einsetzen des Infloreszenzwachstums gegen Ende der
Trockenzeit gekoppelt. Die Bliiten miissen, um ihre Attraktionswirkung voll zu ent-
falten vor den Blittern erscheinen. In der Trockenzeit sind aber die Bedingungen
zum Bliihen sehr ungiinstig. Es fehlen die Blétter zur Produktion des Zuckers fiir
den Nektar, und auch die Wasserversorgung ist nicht gesichert. Es bleiben somit
nur ein paar Wochen bis wenige Monate zum Blithen; die Zeit nach den ersten Re-
genfillen bis zum Austrieb der Blitter. Um so erstaunlicher ist der unterschiedliche
Bliihbeginn der drei Arten als Reaktion auf den Beginn der Regenzeit.

Die Straucher bliihen iiberwiegend in der Regenzeit. Einzige Ausnahme ist Jaca-
randa caroba, die ein dhnliches Bliihverhalten zeigt wie die drei Baumarten. Bei
J. caroba treten aber iiberwiegend andere (auBer Euglossa) Bestduber auf als bei
den Béumen. Die Bereiche, in dem die Antheren Pollen abgeben (bzw. die Narben
Pollen aufnehmen), iiberlappen sich bei dieser Art mit vielen anderen Arten (Tab.
12). J. caroba weist aber eine klarer abgegrenzte Bliihzeit auf, als die anderen
Straucher, und wird wihrend ihrer kurzen Bliihphase von anderen Bienen bestéubt
als die Bidume.

Eine Pollenvermischung zwischen Baumen und den iibrigen Strduchern wird
durch unterschiedliche Bliihzeiten und durch ein anderes Bestduberspektrum redu-
ziert. Jacaranda simplicifolia wichst in einer dichteren Vegetation, was még-
licherweise einer Pollenvermischung entgegenwirkt. Es muB auch beriicksichtigt
werden, daB die Arten, bei denen eine Pollenvermischung durch nicht bliitenkon-
stante Bienen aufgrund der Anthereniiberlappungen wahrscheinlicher ist, in
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unterschiedlichen Bestandsdichten vorkommen und differierende Bliihverldufe auf-
zeigen (s. Kap. 4.2.2). Fiir die Pionierpflanzen (Memora pedunculata, Arrabidaea
sceptrum oder Anemopaegma) stellt es einen Konkurrenzvorteil dar, iiber lange
Zeit, moglichst das ganze Jahr, zu blithen und zu fruchten (OPLER et al. 1980).

4.1.3 Wuchsform und Phénologie

Die Beziehung zwischen den verschiedenen Bliitentypen und Bliihweisen sowie
ihren jeweiligen Bestdubern weist jeder sympatrischen Art eine Nische bei der
Konkurrenz um Bestdubung zu (GENTRY 1974). Wie bereits erwihnt, ist die Frage
nach den Griinden fiir saisonal gestaffelte Bliihzeiten im Zusammenhang mit der
Konkurrenz um Bestdubung weniger wichtig. Entscheidend ist, daB zu einer gege-
benen Zeit immer nur ein Vertreter des gleichen Bliitentyps bliiht. CAMARGO et al.
(1984) und GOTTSBERGER (1986) fanden bei den Bignoniaceen der Cerrados
Uberschneidungen der Bliihzeiten vergleichbarer Arten (Tabebuia caraiba und
T. ochracea, Jacaranda caroba und J. rufa, Arrabidaea brachypoda und Memora pe-
regrina). Diese Beobachtungen lassen sich durch die Untersuchungen bestétigen.

Abgesehen von den Unterschieden in der Bliitenmorphologie und den Wechsel-
beziehungen (s. Kap. 4.2) mit den Bestédubern, gibt es noch weitere morphologische
Unterschiede, die EinfluB auf den Bliihverlauf und dadurch auf die Bestdubung
ausiiben. Auffilligster Unterschied zwischen Biumen und Strauchern ist ihre
Wuchsform. Die Cerradobdume haben bis auf eine Ausnahme (Arrabidaea brachy-
poda) deutlich mehr Bliiten als die Strducher. Die Wuchsformen bei den
Striduchern sind aber nicht homogen. In Abbildung 61 sind die unterschiedlichen
Wuchsformen dargestellt. Die Cerradobdume sind gekennzeichnet durch viele peri-
phere SproBenden, die jedes Jahr gegen Ende der Trockenperiode nach den ersten
Regenschauern austreiben und zunéchst Bliiten und spéiter Blitter hervorbringen.
Sie haben zwar eine recht unregelmiBige Krone, doch treiben die meisten Inflores-
zenzen etwa gleichzeitig aus.

Der zweiten Gruppe gehoéren Strducher mit unregelmiBiger basaler Verzwei-
gung an. Ihr variablerer Kormus erméglicht ihnen mehr Flexibilitdt im Wachstum.
Sie bliihen, wihrend sie Blitter besitzen, und treiben ihre neuen Sprosse und Inflo-
reszenzen asynchron in der Regenzeit aus. Die Zahl der Infloreszenzen ist gering
und die Zahl der Bliiten pro Infloreszenz kann niedrig (4nemopaegma glaucum)
oder sehr hoch sein (Arrabidaea brachypoda). Die wenig verzweigten Striucher blii-
hen ebenfalls alle in der Regenzeit (auBer Jacaranda caroba) und besitzen
entweder mehrere Infloreszenzen (Jacaranda ulei) mit vielen Bliiten oder wenig In-
floreszenzen mit sehr vielen Bliiten (Memora pedunculata).

Aufgrund dieser Wuchformen und des Infloreszenzbaus, sowie des Verhiltnisses
zwischen Bliiten pro Infloreszenz und Infloreszenzen pro Pflanze, ergeben sich je-
weils unterschiedliche Blithverldufe. Den Baumen ist es aufgrund ihrer Wuchsform
mit den vielen peripheren Bliitenstinden nicht méglich, die Infloreszenzen einzeln
aufbliihen zu lassen, ohne ihr Architekturprinzip (HALLE et al. 1978) zu verdndern.
Die durch die klimatischen Bedingungen (Wasserstre8) bedingte Wachstumspause
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endet mit einem Wachstumsschub, um neue Blitter auszutreiben. Zuvor werden je-
doch die Infloreszenzen ausgebildet. In der kurzen, noch blattlosen Zeit konnen die
weithin sichtbaren Bliiten die Bestiduber anlocken. Die Abstimmung des Wachs-
tums mit den klimatischen Bedingungen des Lebensraumes (REICH und
BORCHERT 1982, 1984) engt die Moglichkeiten zur Gestaltung des Bliihverlaufs bei
vorgegebener Wuchsform ein.

Die geringe Bliitenzahl pro Infloreszenz zusammen mit den vielen Infloreszen-
zen fithrt bei Tabebuia roseo-alba zu einem explosionsartigen Anstieg der
Bliitenmengen ("multiple-bang"). Je mehr Bliiten pro Infloreszenz ausgebildet wer-
den, um so mehr verldngert sich die Bliithphase der Pflanze (z.B. bei den Cerrado-
bidumen). Beginnen die Infloreszenzen dieser Arten (Abb. 62) zu wachsen, werden
zundchst wenige Bliiten ausgebildet. Entfaltet sich aber der Teil der Infloreszenzen
mit den meisten Bliiten, so erfolgt auch bei den Cerradobdumen ein starker Anstieg
der Bliitenmengen. Der steile Anstieg der Bliitenzahlen wird durch eine lange
Blithdauer der Einzelbliite noch verstirkt. Es entsteht so eine Mischung aus dem
"cornucopia’- und dem "big-bang"-Typ GENTRY’s. Wichtig fiir die Attraktionswir-
kung (Gesamtzahl der Bliiten pro Zeiteinheit) der Badume und damit fiir ihre Rolle
beim Pollenaustausch ist die Zahl der Infloreszenzen, die mit dem Alter der Biume
zunimmt. Dagegen bleibt die Zahl der Bliiten pro Infloreszenz konstant und stellt
ein eher funktionelles Merkmal dar.

Die Flexibilitdit im Wachstum bei den Striduchern zeigt Auswirkungen auf den
Bliihverlauf. Zum einen kénnen einzelne Infloreszenzen zeitlich versetzt wachsen
und so zu einer lingeren Biihzeit filhren. Zum anderen sind blatt- und bliitentra-
gende SproBabschnitte getrennt. Diese Trennung bei ganzjihrig vorhandenen
Blittern erméglicht eine flexiblere Gestaltung des Bliihverlaufs. Aufgrund ihrer
Wuchsform sind die Striucher in der Lage, bliiten- und laubtragende Sprosse
gleichzeitig auszubilden. Durch sukzessives Aufbliihen der Infloreszenzen, die sehr
viele Bliiten ausbilden konnen, ergibt sich bei Arrabidaea brachypoda eine lange
Bliihzeit. Da die Bliiten nur einen Tag bliihen, verlduft die Bliihkurve sehr unregel-
méBig. Der Bliihverlauf einer einzelnen Infloreszenz wirkt sich stirker auf den
Bliihverlauf der Pflanze aus als bei den Bidumen. Das gilt fiir alle untersuchten
Stréucher, obwohl der Bliihverlauf durch lidngere Bliihzeiten der Einzelbliiten aus-
geglichener werden kann (Jacaranda).

Eine andere Maglichkeit der Trennung von bliiten- und laubtragenden SproBab-
schnitten findet sich bei Memora pedunculata verwirklicht. Die einzige Infloreszenz
wichst unabhingig vom basalen laubtragenden SproBabschnitt immer weiter und
bildet am Anfang mehrere, spiter regelmiBig zwei Bliiten aus.

Bei all diesen Wuchsformen diirften Anpassungen an den Lebensraum und die
klimatischen Bedingungen grundlegend sein. Darauf aufbauend besteht die Mog-
lichkeit, den Bliihverlauf durch Anderungen in der Bliihdauer einer Einzelbliite
oder durch Anderungen in der Bliitenzahl pro Infloreszenz den Bestiubungs-
bedingungen anzupassen.
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Tabebuia ochracea

Tabebuia caraiba

Jacaranda caroba Jacaranda simplicifolia

Arrabidaea brachypoda

Anemopaegma glaucum

Memora pedunculata

Abb. 61: Wuchsformen
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Arrabidaea sceptrum

Arrabidaea brachypoda

Abb. 62: Infloreszenzen
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4.1.4 Anderungen im Bliitenangebot

Aus den mehr oder weniger konstanten Beziehungen zwischen Zylindervolu-
men, Blittern und Bliiten ergibt sich mit zunehmendem Alter der Pflanzen eine
Anderung der Bliitenzuwachsraten ("reproduktives Wachstum").
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Abb. 63: Blithentwicklung (kummulativ) - Arrabiadaea brachypoda

Am Beispiel Arrabidaea brachypoda ist in Abbildung 63 der Bliihverlauf (kumu-
lativ) fiir Pflanzen verschiedenen relativen Alters wiedergegeben. Aus der Steigung
der Kurve 148t sich die mittlere Zunahme der Bliiten pro Tag ablesen. Deutlich er-
kennbar wird das schnellere "reproduktive Wachstum" (gré8ere Steigung) mit dem
relativen Alter der Pflanzen. GroBere Pflanzen verdndern ihr Bliitenangebot we-
sentlich schneller als kleinere. Das bedeutet fiir die Bestduber eine groSere
Unsicherheit im Bliitenangebot (Nektarangebot). Wihrend sie an einem Tag bei ei-
ner grofen Pflanze nur wenige Bliiten vorfinden, konnen es am nichsten Tag schon
ein paar hundert sein. Ein paar Tage spiter ist das Angebot aber schon wieder auf
einige wenige Bliiten reduziert. Aus den Bestduberzdhlungen (s. Kap. 3.5.4.2) 148t
sich erkennen, daB sich die Bestduberbesuche in Abhingigkeit vom Bliitenangebot
dndern. Es kommen absolut betrachtet mehr Besucher bei voller Bliite als zu Be-
ginn der Blithphase. Aufgrund der Reaktion der Bestiuber auf das sich verin-
dernde Bliitenangebot, dndert sich auch der Beitrag groBer Pflanzen zum Pollen-
austausch in der Population mit dem Bliihverlauf. Zusétzlich unterscheidet sich ihr
Anteil am Pollenflu vom Anteil kleinerer Pflanzen der gleichen Art,

Neben theoretischen Arbeiten zu der Fragestellung, wie die Bestiuber auf An-
derungen im Nahrungsangebot reagieren (z.B. CHARNOV et al. 1976, OATEN 1977,
CARACO et al. 1980, GREEN 1980, PYKE 1984), konzentrieren sich experimentelle
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Untersuchungen meist auf Anderungen im Nektarangebot (REAL 1980a, b, 1981,
PLEASANTS 1981, PLEASANTS und CHAPLIN 1983, OTT et al. 1985).

Bienen bevorzugen konstante gegeniiber variablen Nektarangeboten (REAL
1981). Ist die Anderung im Nektarangebot gering, ist der Besuch der jeweils nich-
sten Pflanze am giinstigsten fiir die Bestduber (PYKE 1978 a,b, TURNER et al. 1982).
Sie erhalten so eine konstante Nektarmenge fiir die kiirzest mogliche Flugstrecke
und erzielen damit die groBte Nettoenergieaufnahme. Dementsprechend verringert
sich ihre mittlere Flugdistanz bei hoherer Bliitendichte (EHRLICH und GILBERT
1973, ESTES und THORPE 1975, SCHAAL 1978, WADDINGTON 1979). Bei kurzen
Flugdistanzen ist zwangsléufig auch die Distanz der Pollenverbreitung kurz. Gro8e-
re Angebotsinderungen fithren zu anderen Verhaltensweisen (COLLISON 1973,
SOUTHWICK und SOUTHWICK 1983), sofern den Bestdubern Informationen iiber
das Nektarangebot zuginglich sind. Diese Information ist zum Teil durch die Zahl
der Bliiten gegeben. Von JANZEN (1971) wurde das "trapliner"-Verhalten der Eu-
glossinen beschrieben. Trapliner besuchen auf einer festgelegten téglichen Route
Pflanzen mit wenigen Bliiten, die jeweils viel Nektar anbieten. Wahrscheinlich gibt
es eine Vielzahl von Verhaltensvarianten, die sich unter anderem auch am Bliiten-
angebot orientieren. Von anderen Autoren (PELEG und SHMIDA 1991) wird
beschrieben, da gréBere Bienen bevorzugt schwer zugéngliche Bliiten mit reichem
Nektarangebot aufsuchen. Durch den so erzielten Nektargewinn, sind sie in der
Lage weitere Strecken bis zur nichsten Bliite zuriickzulegen. Die Bliiten der Baum-
arten sind schwerer zugénglich als die der Strducher, wenn sie frisch sind.

Zusammenfassend ist es daher denkbar, daB groiere Pflanzen der untersuchten
Populationen ein anderes Bestduberspektrum empfangen als kleinere. Wahrschein-
lich unterscheiden sich auch die Flugdistanzen der Bestduber bei jungen und alten
Pflanzen einer Population. Letztlich ist damit auch die Distanz der Pollenverbrei-
tung junger Individuen in der Population geringer als die &lterer Pflanzen.

Die Reproduktion dient u.a. dazu die genetischen Informationen eines Individu-
ums an dje néchste Generation weiter zu geben und somit die Art zu erhalten. Eine
hermaphrodite Bliite kann dazu auf zwei Weisen beitragen. Ein Weg ist die Ver-
breitung ihrer Pollen, der andere besteht darin, Samen zu produzieren. Der
Aufwand der dafiir jeweils betrieben werden mu8 ist unterschiedlich groB. Bei den
untersuchten Arten ist die Samenproduktion aufwendiger als der Aufwand fiir die
Pollenverbreitung. Zum Aufwand fiir die Samen muf} auch die Fruchtproduktion
gerechnet werden, wihrend ein Teil des Aufwandes fiir die Bliite auch den Samen-
anlagen zugute kommt und nicht nur der Pollenverbreitung. Der Reproduk-
tionsaufwand (RAW) wird durch die der Pflanze zur Verfiigung stehenden Res-
sourcen (VAW) begrenzt. Die guten interspezifischen Korrelationen zwischen
VAW (Zylindervolumen, Blattgewicht) und RAW (Bliitengewicht) bestitigen diese
Annahme fiir die untersuchten Arten. Unter diesen Voraussetzungen ist es vorteil-
haft, mehr in die Bliiten zu investieren als in die Samenproduktion, da der
Reproduktionserfolg durch die Pollenverbreitung mit weniger Aufwand gesichert
werden kann als durch die Samenproduktion. D.h. die untersuchten Bignoniaceen
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produzieren mehr Bliiten ("excess flowers") als fiir die Samenproduktion nétig ist,
weil sie durch die Pollenverbreitung dieser Bliiten mit weniger Aufwand zum glei-
chen Reproduktionserfolg (hinsichtlich der genetischen Information) kommen
kénnen wie durch die Samenproduktion (STANTON et al. 1986).

Die vielen Bliiten groBer Individuen von Tabebuia caraiba, T. ochracea, Cybistax
antisyphilitica oder Arrabidaea brachypoda, die nicht zur Frucht reifen ("excess flo-
wers"), wiirden demnach vor allem der Pollenverbreitung dienen. Es kann von zwei
Phasen im Leben dieser Arten ausgegangen werden. Bei jungen Pflanzen werden
relativ mehr Nachkommen durch die Produktion von Samen erzeugt. Mit ihren we-
nigen Bliiten sind sie nicht in der Lage, ausreichend Pollen zu verbreiten, um mit
den Pollenmengen groBer Individuen konkurrieren zu kénnen. Altere Pflanzen mit
sehr viel mehr Bliiten produzieren relativ weniger Friichte. Bei den vier oben ge-
nannten Arten war die Korrelation des Fruchtgewichts mit dem Zylindervolumen
oder dem Blattgewicht nicht so gut wie beim Bliitengewicht (rs = 0,5 bis 0,65). Die
Unterschiede in der Fruchtproduktion von Pflanzen mit weniger und mit mehr Zy-
lindervolumen sind statistisch nicht signifikant (F = 3,14, P = 0,001). Die Frucht-
produktion ist, bezogen auf das Zylindervolumen, bei kleineren Individuen dieser
Arten aber gréfer.

In Abbildung 64 ist die Beziehung der Bliiten und Friichte zum Zylindervolumen
am Beispiel von Arrabidaea brachypoda dargestellt. Es besteht eine lineare Bezie-
hung zwischen dem relativen Alter und der Bliitenzahl, aber es gibt keinen
Zusammenhang zwischen der Zahl der Friichte und dem relativen Alter. Ob diese
Tatsache auf Unsicherheiten bei der Bestdubung zuriickzufiihren ist oder auf ande-
re Faktoren ist unerheblich. Es bleibt festzustellen, das die Bedeutung der Bliiten
mit zunehmendem Alter weniger in der Frucht-(Samen)-Produktion liegt. BELL
(1980) meint dazu: "... fitness depends not only on the quantity of reproduction but
also on the distribution of this reproduction through the life history...".

Das angemessene Niveau zur Messung des RAW (ASK, ASB) ist die Population,
da die Biomasseverteilung des Individuums davon abhéngig sein kann wie sich die
iibrigen Individuen in der Population verhalten (CHARNOV 1982, LLOYD 1984).
Dies erklirt, weshalb die Korrelation zwischen Zylindervolumen und Friichten auf
Artebene vorhanden ist und in der Population fehlt, mit den Bliiten aber auf beiden
Ebenen gut ist.

BERTIN’s (1986, 1988, 1990) Untersuchungen an Campsis radicans zeigen, daf es
bei dieser Bignoniacee Individuen mit qualitativ besserem und schlechterem Pollen
gibt. Bei einer gemischten Bestdubung (Pollen der gleichen Art) entscheidet der
Pollenanteil dieser Individuen iiber den Befruchtungserfolg der Bestdubung. Altere
Pflanzen der hier untersuchten Bignoniaceen tragen wesentlich mehr zur Pollen-
verbreitung in der Population bei als jiingere. Abgesehen von Unterschieden bei
der Pollenqualitit haben éltere Individuen damit einen rein quantitativen Vorteil.
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Abb, 64: Bezichung zwischen Bliiten, Friichten und Zylindervolumen bei Arrabidaea brachypoda

Die fiir die Pollenverbreitung optimale Zahl der Bliiten soll der bestimmende
Faktor fiir die Zahl hermaphroditer Bliiten einer Pflanze sein (BAWA et al. 1975,
LLOYD und WEBB 1977, WEBB 1979, DOUST 1980, SUTHERLAND und DELPH
1984). Wenn die giinstigste Bliitenzahl zur Pollenverbreitung héher ist als die Zahl
der zur effizienten Samenproduktion notigen Bliiten (“excess flowers"), kommt es
zu niedrigen Frucht/Bliiten-Raten (s. Kap. 4.3.2).

Manche Bestéuber besuchen bevorzugt groBe Infloreszenzen und Pflanzen mit
vielen Bliiten, da sie ein groBeres Nahrungsangebot versprechen (WILLSON und
RATHCKE 1974, SCHAEFFER und SCHAEFFER 1979, WILLSON und PRICE 1979,
STEPHENSON 1980). Eine "Uberproduktion” an Bliiten sichert so die Bestéubung
(SUTHERLAND und DELPH 1984),

Diese theoretischen Uberlegungen lassen sich gut an einer groBen Pflanze der
Gattung Tabebuia nachvollziehen. Die vielen groBen Bliiten in dichten Infloreszen-
zen, die den Baum weithin auffillig machen und sehr viele Bestduber anlocken,
stehen im Widerspruch zu den meist sehr wenigen Friichten. In den untersuchten
Populationen gibt es aber auch viele kleine Biume mit wenigen Bliiten. Durch sie
wird die Fruchtproduktion im Bestand relativ mehr erhoht als die Zahl der Bliiten.

4.1.5 Biomasseverteilung auf die Geschlechter und P/O-Verhiltnis

Ein Problem der Biomasseverteilung bei hermaphroditen Bliiten stellt sich in
der Zuordnung zu den geschlechtlichen Funktionen. Normalerweise gehen die An-
nahmen von einer 1:1 Verteilung des Aufwandes fiir beide Geschlechter aus.
Zumindest Aufwand und Erfolg der weiblichen Bliitenteile sollen durch Ressour-



109

cen limitiert sein (WILLSON und BURLEY 1983). Es gibt allerdings auch Hinweise
auf eine begrenzte Fruchtbildung durch fehlende Bestdubung (BIERZYCHUDEK
1981, WILLSON und BURLEY 1983, HAINSWORTH et al. 1985). Welcher Anteil der
Krone der minnlichen oder der weiblichen Funktion der Bliite zugerechnet werden
kann, ist unklar, obwohl CHARNOV und BULL (1986) theoretisch zeigen, wie man
die Biomasse zuordnen kann. CHARNOV (1979) und WILLSON (1979) meinen, da
der Aufwand fiir die Attraktion nur der Pollenverbreitung zugute kommt, solange
nicht durch vermehrte Pollenaufnahme die Samenqualitit (z.B. durch "sexuelle Se-
lektion") verbessert wird.

Die Pollen/Ovuli-Rate wird seit langerem mit dem Fortpflanzungssystem (AR-
ROYO 1973, CRUDEN 1973, 1976, 1977, GIBBS et al. 1975) in Verbindung gebracht.
Verglichen mit den P/O-Werten, die CRUDEN (1976) fiir xenogame Arten angibt,
sind die Werte der untersuchten obligat auf Fremdbestdubung angewiesenen Arten
zu niedrig. Sie wiirden eher zu den fakultativ xenogamen Arten CRUDEN's passen.
Auch die selbstkompatiblen Anemopaegma-Arten haben verhiltnismiBig niedrige
P/O-Raten. Die Abstimmung der Narbenfliche mit dem pollentragenden Bereich
des Insektenkorpers ist entscheidend fiir die Exaktheit der Polleniibertragung. Die
P/O-Raten sollen uv.a. diese Abstimmung und die Wahrscheinlichkeit der Pollen-
ibertragung widerspiegeln (CRUDEN und MILLER-WARD 1981).

Die niedrigsten P/O-Werte finden sich bei den Jacaranda-Arten, deren Bliiten
durch das Staminodium und ihre aufwérts gehogene Form eine groBere Sicherheit
und Genauigkeit der Polleniibertragung vermuten lassen. Sie zeichnen sich aber
durch die niedrigsten Samen/Ovuli-Werte aus. Die Pollenbelegung der Narben
scheint also bei diesen Arten nicht ausreichend zu sein. Jacaranda caroba (3,8 %)
und J. ulei (4,5 %) haben allerdings neben Anemopaegma und Cybistax die héchsten
Werte der Frucht/Bliiten-Rate. Dem Anschein nach werden die Bliiten zwar sehr
gut besucht, aber ihre Morphologie ist fiir die Polleniibertragung nicht so effektiv
wie die der anderen Arten (s. Kap. 4.3.1 und 4.3.2).

Die groBten Bliiten finden sich bei Tabebuia caraiba und bei Memora peduncula-
ta. Diese Arten haben auch die gréBten P/O-Werte und erreichen neben Cybistax
antisyphilitica mit die hochsten Samen/Ovuli-Raten. Die wenigen Bliiten von Me-
mora pedunculata werden nur von sehr wenigen Bestdubern ("trapliner") besucht.
Die Frucht/Bliiten-Relation ist auch sehr niedrig. Diese Pionierart bliiht und fruch-
tet ununterbrochen das ganze Jahr iiber und setzt stindig einige wenige Samen frei.
Tabebuia caraiba, mit einem lingeren Lebenszyklus, produziert pro Frucht viel
mehr Samen, kann aber jedes Jahr nur einmal Samen (mit weniger Gewicht pro Sa-
men) hervorbringen.

4.2 Wechselbeziehungen zwischen Bliiten und Bestiubern
4.2.1 Bliiten und Bestiuber

Nach GENTRY (1974) sind den morphologischen Bliitentypen der Bignoniaceen
jeweils entsprechende Bestéuber zuzuordnen. Nach seiner Einteilung gehéren die
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meisten der hier untersuchten Bliiten zum .4nemopaegma- und/oder Cydista-Typ.
Beide Bliitentypen sind sich recht dhnlich. Der Cydista-Typ ist dorsal stirker zusam-
mengedriickt, und die Schienen treten stidrker hervor. AuBerdem sind die Kronen
meist zarter gestaltet als beim Anemopaegma-Typ. Zu den Bienenblumen sind alle
Tabebuia-, Anemopaegma-, Jacaranda- und Arrabidaea-Arten sowie Cybistax antisy-
philitica und Memora pedunculata zu zihlen. Die Bliiten von Spathodea
campanulata sind namengebend fiir den Spathodea-Typ. Die zylindrischen, leicht
bauchigen Bliiten von Zeyhera digitalis sind am ehesten dem Martinella-Typ zuzu-
ordnen. Bis auf die beiden letzten Arten sind die Bliiten somit alle Bienenblumen,
die der Ausgangsform der Bignoniaceenbliite sehr nahestehen. Die altweltliche Vo-
gelblume von Spathodea campanulata und die neuweltliche Kolibriblume von
Zeyhera digitalis stellen dagegen Weiterentwicklungen dieses urspriinglichen Typs
dar.

Dem relativ unspezialisierten Bau der melittophilen Bliiten entsprechend, fand
GENTRY (1974) bei ihnen auch ein breites Spektrum an Blithweisen. Fiir den An-
emopaegma-Typ nennt er den "cornucopia"-, "big-bang"- und den abgewandelten
"steady-state"-Typ und fiir den Cydista-Typ den "multiple-bang"-Typ. Bei genauerer
Betrachtung der Phénologie von Tabebuia caraiba, T. ochracea und Cybistax antisy-
philitica, deren Bliiten zum Cydista-Typ gehoren, finden sich Zwischenformen der
“cornucopia”- und "big bang"-Bliihweise. Die Blithweisen der untersuchten Arten
beruhen mehr auf der Wuchsform, der Verzweigung der Infloreszenzen und der
Bliihdauer einer Bliite als auf dem Bliitentyp. Beiden Blitentypen ordnet GENTRY
(1974) hauptsichlich Euglossine-Bienen als Bestduber zu. Sie sollen in geringer
Zahl auftreten. Euglossinen sind auch im Cerrado eine wesentliche Besuchergrup-
pe, die allerdings durch Centris-Arten erginzt wird. Die Héufigkeit der Bestiduber
ist im Cerrado vom Bliitenangebot abhingig. So kénnen in ungiinstigen Fillen (bei
wenig Bliiten) Stunden ohne einen einzigen Bliitenbesuch verstreichen, bei rei-
chem Bliitenangebot sind die Bliitenbesuche dagegen kaum zu erfassen (s. Kap.
422).

Der Bliitenbau aller dieser Bienenbliiten ist durch zwei fiir die Polleniibertra-
gung wesentliche Parameter zu charakterisieren. Diese Parameter sind Linge des
Griffels (Stamina) und Durchmesser der Bliite. Der Nektar, der sich in einer abge-
trennten Nektarkammer befindet, ist nur fiir den schmalen Riissel der Bienen
zuginglich. Die Riissellinge entscheidet, wo sich Kopf, Thorax und Abdomen des
Bestiubers bei der Nektarentnahme befinden. Anderungen in der Staubblatt- und
Griffellinge bieten somit eine Moglichkeit, sich evolutiv an die Bestduber anzupas-
sen. Untersuchungen der Bestéuber ergaben, daB sich die Hauptmenge der Pollen
jeweils auf dem vorderen dorsalen Drittel des Thorax befindet (Tab. 13).

Der Thorax der Centris-Arten und der Euglossinen wolbt sich kurz hinter dem
Kopf leicht auf. Diese Wolbung streift den Pollen aus den Antheren, wenn die Bie-
ne in die Bliite vordringt. Der Durchmesser des Thorax beeinfluBt die Menge der
Pollen, die Lidnge des Riissels die Verteilung auf dem Bestduber. Bei der kleineren
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Ceratina sp. finden sich insgesamt weniger Pollen und relativ mehr auf dem Abdo-
men.

Tab. 13: Pollenverteilung auf den Insckten (dorsal) und Variationskoeffizienten (cv %, n jeweils 10)

ART KOPF THORAX ABDOMEN | FLUGEL

Pollen % Pollen o% Pollen cv% Pollen cov%

Eulaema nigrita 169 191 356 264 15 135 87 147
Euglossa sp. 45 231 285 226 30 175 93 172
Ceratina sp. 17 175 23 137 40 156 29 80

In Abbildung 65 sind die entsprechenden GréBen der Bliiten und Bestéduber dar-
gestellt. Als Durchmesser sind der Thoraxdurchmesser und, fiir die Bliiten, der
Durchmesser im Bereich der Narbe wiedergegeben. Als Linge wird bei den Be-
stdubern der Abstand der Riisselspitze vom Thorax und bei der Bliite der Abstand
der Antheren vom Bliitenboden gezeigt.

Durchmesser {[mm] rp =092

14

Lénge [mm]

:Bestiuber A Bluten

Abb. 65: Bliiten und Bestiuber - GroBenverhiltnisse

Bei den groBen Bliiten von Memora pedunculata, Tabebuia caraiba, Jacaranda
caroba, J. rufa, Anemopaegma glaucum, A.arvense, T. ochracea und Cybistax antisy-
philitica ist es unwahrscheinlich, daB kleine Bienen wie Ceratina sp. oder kleine
Centris-Arten effektive Bestduber sein koénnen. Allerdings sind frische Bliiten von
Tabebuia, Cybistax antisyphilitica und Memora pedunculata dorsal zusammenge-
driickt. Erst nach mehreren Besuchen nimmt die Bliite die hier wiedergegebenen
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Durchmesser an. Die Bestiuber sind bei diesen Bliiten vom Cydista-Typ auerdem
meist groBere Arten. Kleinere Arten (z.B. Ceratina sp.) haben nicht die Kraft, in
frische Bliiten dieser Arten einzudringen.

Die Bliitenrohre der Jacaranda-Arten ist aufwirts gebogen, aber nicht abge-
flacht. Die Bestiuber sind bei Jacaranda caroba zu einem Viertel kleinere Arten
(iberwiegend Ceratina sp.). Beide Anemopaegma-Arten werden iiberwiegend von
kleineren Arten besucht. Zum Befruchtungserfolg dieser Bliiten siehe auch Kapitel
4.3.1.

Die enge Korrelation der Riisselldnge mit dem Thoraxdurchmesser innerhalb
der Gattung Centris und der Euglossinen ist wahrscheinlich auf Grundbaupline in-
nerhalb dieser Gruppen zuriickzufiihren. Diese erlauben keine groBeren Ab-
weichungen von den Relationen zwischen Riisselldnge und Thoraxdurchmesser. An
der guten Ubereinstimmung der BliitenmaBe mit den InsektenmaBen (Abb. 65)
148t sich die Anpassung an sie als Bestduber erkennen. In einer Regressionsrech-
nung ergab sich eine hoch signifikannte lineare Beziehung zwischen Bliiten- und
BestdubermaBen (y = 1,88 + 0,19x, F = 120,9, P < 0,00001). Aus den bekannten
KoérpermaBen der Bestduber 148t sich mit 84 prozentiger Sicherheit (rp = 0,92***)
die Relation der entsprechenden BliitenmaBe bestimmen und umgekehrt.

4.2.2 Phinologie und Bestiuber

Den Zusammenhang zwischen Bestdubern und Bliihzeiten tropischer Pflanzen
beschreiben u.a. JANZEN (1966), FRANKIE (1973), OPLER et al. (1976, 1980). Das
gestaffelte und massive Auftreten der Bliiten von Tabebuia und Cybistax antisyphili-
tica gegen Ende der Trockenzeit und die lingere, zeitlich weniger festgelegte
Bliihphase der Striucher bestitigt diese Untersuchungen. FRANKIE (1973) charak-
terisiert die Bestiduber der Bdume als opportunistisch und die der Straucher als
eher bliitenkonstant. Im Cerrado ist das Besucherspektrum bei den Bdumen we-
sentlich groBer als bei den Striuchern. Zudem herrschen bei den Strduchern
Euglossinae-Bienen vor, die von JANZEN (1971) als bliitenkonstant ("trapliner") be-
zeichnet werden. Bei den Biumen treten viele Centris-Arten auf, die nur durch den
Nektar angelockt werden. Andere Nahrung fiir die Bliitenbesucher bieten die Biu-
me nicht. Die Weibchen dieser Bienen finden in den Bliiten keinen Pollen fiir die
Erndhrung ihrer Brut. Die Bdume bliihen zu einer Zeit, wenn viele Bestiduberarten
gerade schliipfen. Die Minnchen der Centris-Arten erwarten die Weibchen dort,
wo sich viele Bliiten und die nétige Nahrung befinden. Sie selbst suchen nur Nek-
tar, und auBer den Tabebuia-Arten und Cybistax antisyphilitica bliithten im Cerrado
zu dieser Zeit keine anderen Biéume mit dhnlich vielen Bliiten. Die drei Baumar-
ten, und zum Teil auch Jacaranda caroba, bieten den Bestidubern zu dieser
Jahreszeit damit eine exklusive, weithin sichtbare Nahrungsquelle mit reichem
Nektarangebot. Pollen benétigen die opportunistischen Bestduber zu dieser Zeit
nicht.

Endogene Wachstums- und Konkurrenzbedingungen fiihren oft dazu, daB Blit-
ter nicht erscheinen, bevor die letzten Bliiten verschwunden sind (Tabebuia
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guyacan, JANZEN 1966). Als Vorteile fiir das Blithen wihrend der Trockenzeit
nennt JANZEN (1966) u.a. den gréBeren Nahrungsbedarf der bestdubenden Insek-
ten, die geringere Héufigkeit von Schidlingen, mehr Sonnenstunden und dadurch
lingere Aktivitit der Bestduber und bessere Sichtbarkeit der Bliiten insbesondere
bei Bestdubern mit territorialem Verhalten. Schédlinge konnten nur in der Regen-
zeit an den Friichten von Arrabidaea brachypoda und an den Bliiten von Jacaranda
simplicifolia (Heuschrecken) festgestellt werden. Raubwanzen, Krabbenspinnen
und Gottesanbeterinnen, die die Bestduber fingen, wurden ebenfalls nur in der Re-
genzeit bei den Strduchern beobachtet.

Die Hauptbestduber der Béume (Centris) zeigen ein territoriales Verhalten.
Wiirden diese Baume ihre Bliiten gleichzeitig mit den Bléttern hervorbringen, ver-
léren sie sicherlich ihre groBe Attraktivitit. Andererseits ist es Okonomisch
sinnvoll, dann zu blithen, wenn nach den ersten Regenschauern genug Wasser zur
Verfiigung steht (u.a. fiir den Nektar). Der schwach konzentrierte Nektar (Zucker-
gehalt zwischen 20 % und 30 %), den die Baumarten anbieten, entspricht den
trockenen Witterungsverhiltnissen und dem groBeren Wasserbedarf der Bestiuber
zu dieser Jahreszeit. Die geringen Nektarmengen fithren zum Besuch von mehr
Bliiten und fordern so die Pollenverbreitung.

Unter dem Thema der Nischenproblematik behandelt GENTRY (1974, 1976) die
Saisonalitdt des Bliihens bei den Bignoniaceen und sagt fiir sympatrische "cornuco-
pia"-Arten eine gestaffelte Bliihzeit voraus. Allerdings fand er selbst zwei Arten, die
gleichzeitig ihren Blithhéhepunkt hatten, und verwies darauf, da es eine Liane und
ein Baum seien. Nun sind zwar im Cerrado sowohl zwischen Bdumen und Stréu-
chern als auch unter den Striuchern groBere "Uberlappungen" in der Bliihzeit
gefunden worden, doch zeigte eine genauere Untersuchung der Phinologie ver-
schiedene Bliihmuster. Diese Muster stellen mehr oder weniger Bestdubungs-
nischen dar. Die Parameter, die diese Muster bilden, sind Bliihdauer einer Bliite,
einer Pflanze und der Population, die Zahl der Bliiten und Infloreszenzen pro
Pflanze und die Dichte des Bestandes. Ein bedeutsamer Aspekt dieser Musterbil-
dung ist die Langlebigkeit einer Bliite (PRIMACK 1985). Bei einigen der
untersuchten Bignoniaceen muB aufgrund der langen nektarlosen Phase der Bliiten
ein Unterschied zwischen nektarproduzierenden und reinen "Attraktions"-Bliiten
("excess flowers") gemacht werden. Bliiten ohne Diskus, die iiberhaupt keinen Nek-
tar bilden und reine Attraktionsbliiten sein sollen (GENTRY 1990), finden sich auch
bei manchen "big-bang"-Arten.

Fiir vier Arten sind in Abbildung 66 die offenen Bliiten pro Pflanze und die da-
raus berechneten nektarproduzierenden Bliiten pro Pflanze dargestelit. Die Be-
stduberbesuche pro nektarproduzierende Bliite wurden aus den Bestiduberbesuchen
pro Pflanze zum jeweiligen Bliihstadium berechnet.

Wie zu erkennen, dndert sich die Wahrscheinlichkeit fiir eine frische nektarfiih-
rende Bliite besucht zu werden mit dem Zeitpunkt ihres Aufblithens wihrend der
Bliihphase der Pflanze. Die Besucherfrequenz ist immer dann am héchsten, wenn
die Zahl der offenen Bliiten hoch und die der nektarproduzierenden Bliiten klein
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ist. D.h.,, die Besucherfrequenz ist dann am groBten, wenn die Differenz zwischen
offenen und nektarproduzierenden Bliiten am groBten ist. Diese Differenz wieder-
um ist abhdngig vom Verhiltnis der nektarproduzierenden Phase zur nektarlosen
Phase der Bliite. Je ldnger letztere ist, um so groBer wird die Differenz. Die lange
Bliihzeit einer Bliite bei den Cerradobéumen ist dariiberhinaus wesentlich fiir das
"mass-flowering" (JANZEN 1971) verantwortlich und damit auch fiir die vielen Be-
stduberbesuche opportunistischer Bienen.
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Abb. 66: Offene Bliiten, frische Bliiten und Besucherfrequenz pro frischer Bliite

Es ist moglich, da8 die Bienen nur nektarfiihrende Bliiten besuchen, da die At-
traktivitét einer Bliite durch den Nektar bestimmt wird (KAUFFELD und SORENSEN
1971). Dazu miiS3ten sie iltere Bliiten von frischen unterscheiden kénnen. Fiir das
menschliche Auge sind éltere Bliiten erkennbar und bei einigen Arten (Tabebuia
impetiginosa, T. rosea, T. caraiba) treten Farbinderungen der Bliiten auf. Bei den
Jacaranda-Arten hat in diesem Zusammenhang moglicherweise das Staminodium
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eine besondere Bedeutung (MORAWETZ 1982). Aus der Ferne sind diese Unter-
schiede aber nicht zu erkennen, so daB fiir die Fernanlockung (insbesondere der
Biume) die Zahl der offenen Bliiten maBgeblich ist. Die Zahl der Bestduber pro
Pflanze ist abhiingig von den weithin sichtbaren offenen Bliiten pro Pflanze. Ande-
rerseits gibt es keine Hinweise, daB Bestduber aus einigem Abstand die Menge
oder Qualitit des Nektars erkennen kénnen und selektiv Bliiten mit Nektar besu-
chen (PYKE 1981, PELEG und SHMIDA 1991).

Sollten die Bienen nicht zwischen nektarfithrenden und nektarlosen Bliiten un-
terscheiden kénnen, wiirde das die Pollenverbreitung férdern. Zum Zeitpunkt der
groBten Differenz zwischen nektarproduzierenden und "Attraktions"-Bliiten ist die
Wabhrscheinlichkeit, auf leere Bliiten zu treffen, am groBten. Die Bienen wiirden
dann eher die Pflanze wechseln, da sie bei geringerem und variablerem Nektaran-
gebot ihre Flugdistanzen erhéhen. Auch die groBe Zahl der Besucher pro nektar-
filhrender Bliite an sich verbessert aber schon die Pollenverbreitung, da sich mehr
Bienen den Nektar teilen und daher mehr Bliiten aufsuchen miissen.

Neben der Konkurrenz mit anderen Individuen der Population und mit anderen
Arten (HEINRICH und RAVEN 1972, HEINRICH 1981) ist bei den untersuchten Big-
noniaceen auch das Blithmuster der Pflanzen wichtig fiir den Pollenaustausch.
Durch die lange nektarlose Phase der Bliiten wird das "mass flowering" der Bdume
verstidrkt, wodurch viele Bestduber angelockt werden. Die Bestduber werden
gleichzeitig aufgrund der vielen Bliiten ohne Nektar gezwungen, 6fter die Pflanzen
zu wechseln. Dariiberhinaus vertreiben die angelockten aggressiven Centris-Ménn-
chen viele der anderen Bestduber und férdern so den Pollenaustausch zwischen den
Pflanzen.

4.2.3 Bestiuber und Nektar

Die Bliiten der untersuchten Bignoniaceen bieten den Bestdubern nur Nektar als
Nahrung. Angewiesen auf Kreuzbestdubung und Nahrung, befinden sich die Pflan-
zen und ihre Bestduber in einem "Interessenskonflikt’. Die Pflanze muB3 dem
Bestiduber im Rahmen ihrer physiologischen Kapazitit genug Nektar anbieten, um
ausreichend und konstant besucht zu werden. Sie darf aber nicht so viel Nektar pro-
duzieren, daB der Bestduber keine andere Nahrungsquelle mehr bendtigt
(HEINRICH und RAVEN 1972, HEINRICH 1975, CARPENTER 1976). Dabei konkur-
rieren verschiedene Arten um Bestdubung. Die Bestduber andererseits sollten
bestrebt sein, ihre Nahrungsaufnahme zu optimieren, d.h. méglichst groBen Netto-
energiegewinn zu erzielen.

Um das Nektarangebot der untersuchten Arten unter diesem Gesichtspunkt mit-
einander zu vergleichen, wurden die Nektarmengen frei zuginglicher Bliiten
("standing crop") von neun Arten des Cerrado mit den mittleren Zuckerkonzentra-
tionen des Nektars multipliziert. Nach einer Varianzanalyse (F = 5,2, P < 0,00001)
wurden die Mittelwerte dieser Arten mit dem Scheffé-Test auf homogene Gruppen
untersucht (Tab. 14).
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Tab. 14: Scheffé-Test des "standing crop" auf homogene Gruppen. Homogene Gruppen, d.h. Arten
mit statistisch nicht zu differenzierenden Mittelwerten, sind durch gemeinsame "*" (Spalten)

gekennzeichnet.
ART n |"STANDING CROP" | HOMOGENE
[1g Zucker] GRUPPEN
Arrabidaea brachypoda 40 0,12 *
Cybistax antisyphilitica 43 0,21 x*
Jacaranda caroba 37 0,23 =
Jacaranda rufa 20 0,25 i
Arrabidaea sceptrum 35 0,30 b
Tabebuia caraiba 39 0,45 rex
Jacaranda ulei 37 0,48 b
Tabebuia ochracea 17 0,52 b
Anemopaegma glaucum 36 0,54 3
Memora pedunculata 21 0,68 i
Zeyhera digitalis 40 0,72 **
Jacaranda simplicifolia 28 0,92 *

Eindeutig voneinander trennen 148t sich nach diesem Test nur das Nektarange-
bot von zwei Gruppen. Wenig Zucker (Energie) finden die Bestduber bei
Arrabidaea brachypoda, Cybistax antisyphilitica, Jacaranda caroba, Jacaranda rufa
und Arrabidaea sceptrum. Sehr viel Energie (Zucker) bieten die Bliiten von Memo-
ra pedunculata, Zeyhera digitalis und Jacaranda simplicifolia.

Das Nektarangebot ("standing crop" = sc) ist von der Nektarproduktionsrate
(npr), von der Bestiduber/Bliiten-Rate (p) und von der Zeit, die zwischen zwei Be-
suchen vergeht (t) abhingig: sc = t(npr)/p (PLEASANTS 1981, PLEASANTS und
ZIMMERMAN 1983). Da die Nektarproduktionsrate bei Jacaranda simplicifolia
(11,7 1 pro Tag) mit der der anderen Jacaranda-Arten (11,4 1-J. caroba, 12,4 1-J. ulei
und 11,3 I-J. rufa) vergleichbar ist, miite der hohe "standing crop" auf einer niedri-
gen Besucherfrequenz (t/p) beruhen. Die Besucherfrequenz fiir Jacaranda
simplicifolia betrigt pro Tag 0,4 Bestiduber/Bliite, bei den anderen Jacaranda-Arten
sind die Werte 1,6, 1,6 und 1,3 Bestiuber/Bliite. Allerdings ist bei J. ulei der "stan-
ding crop"-Wert (2,4 1) groBer als bei bei J.caroba (1,1 1) und J. rufa (1,4 1). Bei
Jacaranda caroba und J. rufa entsprechen die gefundenen Werte, gleiche Nektar-
produktion, gleiche Besucherfrequenz und daraus resultierend gleicher "standing
crop”, den aus der Formel hervorgehenden Beziehungen. Auch bei J. simplicifolia
trifft dies zu, da das gréBere Nektarangebot ("standing crop") durch eine geringere
Besucherfrequenz zu erkldren ist. J. ulei bliht mit groBen Absténden zwischen den
einzelnen Pflanzen. Moglicherweise ist der hohere Wert beim Nektarangebot da-
durch zu erkldren, daB die Bestduber weniger Bliiten pro Pflanze absuchen und
somit mehr Nektar zuriicklassen.

Fir Memora pedunculata mit groem Nektarangebot ("standing crop" = 2,4 1)
und 1,4 Bestduber/Bliite sind die Bestiuberfrequenzen etwa gleich groB wie bei Ja-
caranda, das gleiche trifft auch auf die Nektarproduktionsrate zu (12,1 1 pro Tag).
Fiir diese Art stimmen wie bei Jacaranda ulei die Werte nicht mit den nach der For-
mel erwarteten iiberein. Memora pedunculata wichst aber ebenfalls mit groBen
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Abstinden zwischen den einzelnen blithenden Pflanzen. Die Bestiduber beider Ar-
ten sind "trapliner" und moglicherweise wird die Besucherfrequenz durch zuféllige
Besucher erhoht. "Trapliner” bendtigen pro Bliitenbesuch eine groflere Nektarmen-
ge, da sie weitere Strecken pro Bliitenbesuch fliegen. Sie besuchen mehr Bliiten pro
Pflanze als andere Bestiuber, bevor sie weiterfliegen. Zufillige, andere Besucher
von Memora pedunculata und Jacaranda ulei eth6hen zwar die Besucherfrequenz
deutlich (die "trapliner" sind seltener), beuten aber nicht das ganze Nektarangebot
aus, bevor sie weiterfliegen. Unterschiedliches Bestduberverhalten bewirkt damit
andere Werte fiir den "standing crop". Die Beziehung zwischen Nektarproduktion,
Bestduberfrequenz und "standing crop” miiBte also zusitzlich das Bestduberverhal-
ten beriicksichtigen.

Zeyhera digitalis wird von Kolibris bestdubt und hat eine héhere Nektarproduk-
tionsrate (23 1 pro Tag), bei einer geringeren Bestduberfrequenz (pro Tag ca.
0,2 Bestduber/Bliite). Bei dieser Art war der "standing crop"-Wert (4,8 1) ebenfalls
hoher. Wenige Kolibris entnehmen demzufolge mehr Nektar als die Bienen, und
das mittlere Nektarangebot ist dementsprechend gréBer.

Beide Arrabidaea-Arten haben eine geringere Nektarproduktionsrate (91und 61
pro Tag) als die bisher genannten Arten und zudem auch eine niedrigere Bestdu-
berfrequenz (pro Tag jeweils 0,5 Bestduber/Bliite). Das mittlere Nektarangebot
("standing crop" = 0,6 1 und 1,7 1) ist aber unterschiedlich. Bei A. brachypoda, die
wie Jacaranda caroba und J. rufa in dichten Bestdnden bliiht, ist das Bestduberver-
halten hinsichtlich der Zahl besuchter Bliiten pro Pflanze &hnlich. Dement-
sprechend gering sind die Werte fiir den "standing crop". Die héheren Werte bei A.
sceptrum, die in sehr groBen Abstinden bliiht, sind auf das gleiche Verhalten der
Bestduber wie bei Memora pedunculata und Jacaranda ulei zuriickzufiihren.

Nach theoretischen Uberlegungen von PLEASANTS und ZIMMERMAN (1983)
sollen die Standardabweichung und die Durchschnittswerte des "standing crop" et-
wa gleich sein. In der Realitdt ist allerdings nach den gleichen Autoren die
Standardabweichung meist etwas groBer als der Mittelwert. In diesem Fall muf der
Variationskoeffizient iiber 100 % betragen, was auch meist der Fall ist (Abb. 67).

Aus der Verteilung des "standing crop" ist aber noch mehr zu erkennen. Ist die
Bestduber/Bliiten-Rate groB, wird die Verteilung stirker linksschief, im umgekehr-
ten Fall verlagert sie sich mehr nach rechts. Die drei Arten, die die héchsten Werte
beim "standing crop" aufweisen, lassen hier eine schlechtere Bestiduber/Bliiten-Rate
erwarten, was aber mit den Bestiduberfrequenzen nicht iibereinstimmt. Daher muB
die unterschiedliche Nektarproduktionsrate der Arten bei diesen Verteilungen be-
riicksichtigt werden. Sie ist bei Cybistax antisyphilitica, Zeyhera digitalis und Memora
pedunculata unterschiedlich groB. Unterschiedliche Bestduber lassen unterschiedli-
che Mengen Nektar in den Bliiten zuriick. Dies kénnte bei der kolibribestdubten
Zeyhera digitalis eine Erklarung geben. Cybistax antisyphilitica und Memora pedun-
culata haben unterschiedliche Bestduberspektren, und es scheint einleuchtend, da8
zuféllige Besucher zusammen mit dem selteneren "trapliner” (Eulaema nigrita) bei
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Memora pedunculata mehr Nektar zuriicklassen als die Centris-Arten bei Cybistax
antisyphilitica mit einer viel gréBeren Bliitendichte.

Das Nektarangebot korreliert negativ mit der mittleren Flugdistanz der Bestiu-
ber (PYKE 1978a, ZIMMERMAN 1982) und positiv mit der Zahl der Bliiten, die pro
Pflanze besucht werden (PYKE 1978a, HEINRICH 1979, MORSE 1980, WADDING-
TON 1981, ZIMMERMAN 1982). Da groBere und mittelgroBe Baume ein zehn- bis
hundertmal grBeres Bliitenangebot haben als Straucher, miiiten die Bestduber bei
ihnen weniger weite Strecken bis zur nichsten Bliite fliegen. Zudem wiirden sie
mehr Bliiten pro Baum besuchen und so die Pollenverbreitung reduzieren. Auf-
grund der gréBeren Attraktivitit dieser vielen Bliiten finden sich aber mehr
Besucher ein. Letztlich ist die Zahl der Bestduber, die auf eine nektarproduzieren-
de Bliite entfillt, ungefihr gleich groB (Baume: 0,5 - 1,3, Straucher: 0,4 - 2).
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Abb. 67: Verteilung des Nektarangebots, "standing crop” (Zucker)
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Die Wahrscheinlichkeit fiir eine Biene, in einer Bliite eine bestimmte Energie-
menge (Zucker) zu finden, ist bei Bdumen und Strauchern ungefihr gleich verteilt.
50 % der Werte liegen bei Tabebuia caraiba, T. ochracea und Anemopaegma glau-
cum unter 0,2 g Zucker pro Bliite. Bei den anderen Arten liegt die Hilfte der
Werte unter 0,1 g Zucker, nur bei den drei schon erwihnten Arten, die eine andere
Verteilung des "standing crop" aufweisen, finden die Bestiduber in mehr als der
Hiilfte der Bliiten iiber 0,7 g Zucker. Eine dhnliche Verteilung des Nektars bewirkt
ein dhnliches Verhalten der Bestduber. Finden sie wenig Nektar, fliegen sie groBere
Distanzen bis zur néichsten Bliite, die sie besuchen. Finden sie viel Nektar, besu-
chen sie mehr Bliiten an der gleichen Pflanze. Fiir die Pflanze ist das im Hinblick
auf die Kreuzbestidubung entscheidend.

Die Biume haben mehr Bliiten, sind aber auch gréB8er als die Straucher. Beide
bieten mit gleicher Hiufigkeit ungefihr die gleiche Menge Nahrung (Energie) pro
Bliite. Bei einem mittleren Baum (Tabebuia caraiba, Tabebuia ochracea, Cybistax
antisyphilitica) sind auf etwa 150 - 200 frische Bliiten (ca. 20 Infloreszenzen) in
10 m3 - 15 m3 Kronenvolumen etwa 280 cal verteilt. Das ergibt pro m3 etwa 22 cal.
Bei den Strauchern mit dhnlicher "standing crop"-Verteilung (Jacaranda caroba, Ja-
caranda ulei, Jacaranda rufa, Arrabidaea brachypoda, Arrabidaea sceptrum, Ane-
mopaegma glaucum) ergeben die Werte (ca. 15 frische Bliiten [2 Infloreszenzen],
0,05 m3 - 0,1 m3 und ca. 22 cal) etwa 249 cal/m3. Das Kronenvolumen wurde ge-
schitzt und stimmt mit den Relationen von Zylindervolumen und Blattflichen der
Bidume und Striucher iiberein. Fiir die Berechnung der Kalorien siehe HEINRICH
(1975). Demnach steht einer zehnfach héheren Bliitenzahl der Béume eine zehn-
fach geringere Energiemenge pro Kronenvolumen gegeniiber. Daraus folgt, daB die
Bestiuber bei den Baumen entsprechend lingere Strecken fliegen miissen, um eine
gleichwertige Nektarmenge aufzunehmen. Die Bliiten sind aber nicht gleichméaBig
iiber das Kronenvolumen verteilt, sondern in dichten Infloreszenzen angeordnet.
Diese bilden eine funktionelle Einheit und die Bestduber zeigen ein entsprechen-
des Verhalten. Sie fliegen, nachdem sie eine Bliite verlassen haben, nur kurz und
dringen schnell in die néchste ein. Zwischen den Infloreszenzen fliegen sie jedoch
groBere Bogen und verlassen entweder die Pflanze oder besuchen eine andere In-
floreszenz. Dabei sind sie jedoch hiufig den "Angriffen" der Centris-Minnchen
ausgesetzt.

Fiir die gleiche Energie pro zuriickgelegter Distanz, die sie bei einem Strauch er-
halten, miiBten die Bestiduber bei den Béumen zwanzig Infloreszenzen absuchen.
Das entspricht bei einem kleinen bis mittleren Baum ungefihr der Zahl der vor-
handenen Infloreszenzen. Es wurde allerdings nie beobachtet, daB ein Bestduber
mehr als 2 bis 5 Infloreszenzen pro Baum absuchte. Angelockt durch die weithin
sichtbaren Bliiten der Baume, finden die Bestduber hier weniger Nahrung als bei
den unscheinbareren Striauchern. Die Nektarmenge, die eine der untersuchten Big-
noniaceen anbietet, ist bestimmt durch die Zahl ihrer Bliiten. Die Nektarmenge ist
damit mit der GroBe der Pflanze (relatives Alter, Zylindervolumen) korreliert. Die
rdumliche Verteilung der Nektarportionen, d.h. die Energiemenge pro zuriickzule-
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gender Flugstrecke, wird durch die Wuchsform der Arten bestimmt. Die gleiche
Menge Nektar pro Bliite wird durch die andere Wuchsform der Biume auf einen
Raum verteilt, der fiir die Bienen energetisch gesehen dem Besuch mehrerer Stréu-
cher entspricht.

4.3 Reproduktionserfolg (RE)

In der Evolution setzen sich die Arten durch, die sich erfolgreicher reproduzie-
ren. Die Nachkommen der Pflanzen miissen selbst in die reproduktive Phase
gelangen und sich ebenfalls reproduzieren. Dieser Zeitpunkt wére nach der popula-
tionsgenetischen Literatur (SPERLICH 1973) der angemessene, um den Repro-
duktionserfolg (RE) der Elterngeneration zu bewerten. Bei den untersuchten Ar-
ten ist dies aus zeitlichen Griinden nicht méglich gewesen. Der RE hat aber noch
eine andere Bedeutung. Unter dem Gesichtspunkt der Okonomie ist es nicht még-
lich, uneingeschrinkt viele potentielle Nachkommen (Samen) zu produzieren. Die
K- und r-Strategien zeigen zwei mogliche Richtungen der Spezialisierung im Rah-
men dieser begrenzten Moglichkeiten auf. Der RE kann als absolute Menge
produzierter Samen oder Friichte (ASK) betrachtet werden. Diese haben aber bei
einem r-Strategen weniger Bedeutung als bei einem K-Strategen. Daher ist ein re-
latives MaB, z.B. der Anteil in Samen (Friichte) umgewandelter Samenanlagen
(Bliiten), ein geeigneteres MaB. Die Samen/Ovuli- oder Frucht/Bliiten-Raten be-
riicksichtigen den betriebenen Aufwand und den Einflu8 der jeweiligen "Strategie".
Eine andere Moglichkeit den RE zu bewerten, besteht darin, die Zahl der Samen
auf die beobachteten Bestduberfrequenzen zu beziehen.

Die Hypothese der limitierenden Ressourcen besagt, daB die Biomasse der
Friichte und Samen (ASK) durch die akkumulierten Photosyntheseprodukte und
Nahrstoffe (VAW) begrenzt wird (LLOYD 1980, STEPHENSON 1981, LEE und BAZ-
ZAZ 1982). Das Verhiltnis zwischen Bliiten, Friichten und Samen (RAW) zur
vegetativen Biomasse (VAW) sollte sich daher innerartlich und zwischenartlich im
gleichen Rahmen bewegen.

Beim interspezifischen Vergleich der Bliiten-, Frucht- und Samengewichte las-
sen sich gute Korrelationen mit dem Zylindervolumen und dem Blattgewicht
feststellen (Tab. 15). Die Relation zwischen RAW und VAW bleibt bei allen Arten
einigermaBen konstant. Unabhingig von den Bestdubern und einer moglichen
sexuellen Selektion scheinen alle Arten (insbesondere beim ASB, Bliiten) einen
durch ihre Ressourcen begrenzten Aufwand zu betreiben. Allerdings ist die Korre-
lation des ASK (Frucht- und Samengewicht) mit dem VAW weniger gut als beim
ASB (Bliitengewicht). Dies 148t eine unzureichende Bestdubung oder eine mogli-
che "sexuelle Selektion" (gametophytische Konkurrenz, selektive Samenabortion)
vermuten.
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Tab. 15: Korrelationskoeffizienten und Regressionsdaten zu vegetativem und reproduktivem Aufwand
(alle 19 Arten, *** = a < 0,01, links oben die mathematische Form der Bezichung)

ZYLINDERVOLUMEN BLATTGEWICHT

Y=a+Xb r F a b r F a b

Bliitengewicht 092 | 96,5***| 048 293 | 091 | 79,6*** 0,18 | -1,5
Fruchtgewicht 0,68 | 14,8***| 029 1,93 | 0,68 | 14,4***| -0,51 1,2
Samengewicht 0,66 | 13,1***{ -2,1 0,008 | 0,66 | 13,5*** -0,77 | 13

Entscheidend ist aber die exponentielle Form der Beziehung. Durch das Wachs-
tum der Pflanzen entsteht eine exponentielle GréBenzunahme (Gewichtszunahme)
und aufgrund des Verzweigungsmusters auch eine exponentielle Zunahme der blii-
tentragenden Sproenden. Deshalb besteht trotz der guten Korrelation zwischen
vegetativem Aufwand (VAW), reproduktivem Aufwand (ASB) und dem Reproduk-
tionserfolg (ASK) ein groBer Spielraum fiir unterschiedliche Bliiten-, Frucht- und
Samenmengen. Die Variabilitit in einigen wachstumsbedingten Merkmalen wurde
schon beschrieben. Davon abhéngig ist die Variabilitdt des ASB (Bliiten) und des
ASK (Friichte, Samen) weniger durch Artgrenzen als durch Wuchsformen und Al-
tersstruktur der Populationen bestimmt. Somit bleibt trotz der Begrenzung des
Reproduktionserfolges (ASK) durch die pflanzlichen Ressourcen (VAW) bei den
untersuchten Arten ein relativ groBer Spielraum fiir mégliche Auswirkungen unzu-
reichender Bestdubung oder "sexueller Selektion".

43.1 Effektivitiit der Bliitenbestiubung

Wird die Variabilitit bestimmter Merkmale (z.B. BliitenmafBe) durch funktio-
nelle Zwinge eingeengt, gewinnt die Effektivitit, mit der die Funktion erfiillt wird,
eine groBere Bedeutung. Die Abstimmung der Bliitenmorphologie auf die Bestéu-
ber und die P/O-Rate der Bliite sind fiir die Effektivitit der Bestdubung bestim-
mend (CRUDEN und MILLER-WARD 1981, LERTZMAN und GASS 1983). Die Ef-
fektivitdt hat Einflul auf die Zahl der Samen pro Frucht (S/O-Rate). Zum Teil ist
die S/O-Rate aber auch von der Bestiduber/Bliiten-Rate (Bliitenbesuche) abhingig.
Wieviele Besuche (potentielle Pollenmengen) eine Bliite erhilt, ist von der "At-
traktivitdt" der Gesamtpflanze abhidngig. Moglicherweise reifen nur Bliiten zur
Frucht, bei denen eine bestimmte Mindestzahl Pollen nach gametophytischer Kon-
kurrenz die Befruchtung herbeifithren. Die Zufilligkeiten des Pollentransfers in
der Population und die "Attraktivitdt" einer Pflanze sind aber nicht geeignet, An-
passungen einer Bliite an die Bestiuber und die S/O-Rate zu erkliren.

Die Bliiten der untersuchten insektenbestdubten Arten sind sich alle sehr dhn-
lich. Die trichterartige Grundform erlaubt es Bienen verschiedener GréBe und
Riisselldnge, bis zum Nektar vorzudringen und die Bestdubung zu bewirken. Das
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stellt eine Anpassung an Bestdubergré8en dar, die nicht in ihren absoluten Werten,
wohl aber in ihren Relationen vorhersagbar sind (s. Kap. 4.2.1). Unterschiede im
Bliitenbau finden sich einmal im Grad der dorsoventralen Abflachung des Quer-
schnitts der Kronrohre, im Bau des Staminodiums sowie im Kriimmungsgrad der
Kronréhre. Drei Gruppen von Bliiten sind bei den Cerradoarten festzustellen
(s. Abb. 8):

1. Flachovale, die Bestiuber miissen sich in frische Bliiten hineinzwéngen (Tabe-
buia, Cybistax, Memora)

2. Rundovale, die Bestiuber konnen gleich nach der Offnung frei eindringen (4rra-
bidaea, Anemopaegma)

3. Gekriimmte, dazu gehéren die Bliiten der Jacaranda-Arten. Sie sind aufwérts ge-
bogen, im Querschnitt rundoval und mit einem Staminodium versehen

Die kolibribestdubte Bliite von Zeyhera digitalis kommt als vierter Bliitentyp mit
anderen Bestdubern dazu. Die prozentualen S/O-Raten dieser vier Bliitentypen
wurden einer Varianzanalyse unterzogen. Es lassen sich signifikannte Unterschiede
im Bestdubungserfolg der insektenbestiubten Bliitentypen erkennen (Tab. 16).

Tab. 16: Reproduktionserfolg verschiedener Blitentypen (Bliitentyp s. Text), Scheffé-Test auf homo-

gene Gruppen
BLUTEN- S/O-RATE HOMOGENE
TYP MITTELWERT GRUPPEN F SIGNIFIKANZ
3 37% 3u.2: 39,6 P < 0,0000
2 60% 2u.1: 34,5 P < 0,0000
1 78% lu.3: 92,8 P < 0,0000
4 98% *

Die S/O-Raten der flachovalen insektenbestiubten Bliiten und der kolibribe-
stdubten Bliite von Zeyhera digitalis lassen sich nicht gegeneinander abgrenzen. Die
héchsten S/O-Raten finden sich bei diesen beiden Bliitentypen. Bei den flachova-
len Bliiten treten i{iberwiegend groBe Bienen als Bestiduber auf, wihrend bei den
Straucharten mit rundlichovalen Bliiten und bei Jacaranda iiberwiegend kleine Be-
stduber beobachtet wurden. Bei diesen beiden Bliitentypen besteht die Mog-
lichkeit, daB kleine Bestéuber nicht vollstindig mit dem Stigma in Kontakt kom-
men. Sie sind dementsprechend mehr auf gréBere Bienen angewiesen. Die Bdume,
die aufgrund ihrer Phinologie ein groBeres Spektrum an potentiellen Bestdubern
anlocken, besitzen Bliiten, die auch bei kleineren Bestdubern mit gréBerer Wahr-
scheinlichkeit bestdubt werden (s. Kap. 4.2.1).
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43.2 Fruchtproduktion der Arten

Es ist vorstellbar, daB die Frucht/Bliiten-Rate (F/B-Rate) durch die "Attraktivi-
tit" der Pflanzen bestimmt wird. Je mehr Bestduber angelockt werden, um so mehr
Bliiten kénnen bestdubt werden. Aus den bereits erwidhnten Griinden kénnen nicht
alle Bliiten zu Friichten reifen. Bei unsicherer Bestdubung sollten mehr Bliiten zur
Verfiigung stehen ("excess flowers") als Friichte bendtigt werden, auch um eine
Auswahl unter moglicherweise zu viel befruchteten Bliiten treffen zu konnen (s.
Kap. 4.1.4).

Nach dem F/B-Verhiltnis lassen sich die Arten des Cerrado ohne Jacaranda ru-
fa, I. simplicifolia und Zeyhera digitalis in drei Gruppen aufteilen. Die F/B-Raten
der Baume lassen jeweils signifikante Unterschiede erkennen zu den Strduchern
mit mehr als 100 Bliiten (Jacaranda caroba, Arrabidaea brachypoda, A. sceptrum,
Memora pedunculata, F = 12,4, P = 0,0009) und mit weniger als 100 Bliiten (Jaca-
randa ulei, Anemopaegma glaucum, A. arvense, F = 16,1, P = 0,0002). Auch
zwischen den F/B-Raten der Striaucher mit mehr als 100 Bliiten und mit weniger als
100 Bliiten bestehen Unterschiede (F = 28,8, P = 0,0000). Die Mittelwerte sind
fiir die Baume 3,7 % (cv % = 35), fiir die Striucher mit mehr als 100 Bliiten 1,8 %
(cv % = 97) und fiir die Striucher mit weniger als 100 Bliiten 22,1 % (cv % =
67 %). Das bedeutet, da8 die Straucharten, die am wenigsten Aufwand betreiben
um Bestiuber anzulocken, die hochste F/B-Rate erreichen.

Jacaranda ulei und Anemopaegma arvense betreiben, absolut und auf das Blatt-
gewicht bezogen, sehr wenig Aufwand um Bestéuber anzulocken, und Arrabidaea
brachypoda, die eine sehr niedrige F/B-Rate (0,9 %) hat, weist absolut und relativ
gesehen einen sehr hohen ASB auf. Es gibt mehrere Moglichkeiten, dieses Ergeb-
nis zu erkldren. Die Quantitdt und/oder Qualitit der Bestdubung konnte bei Arten
mit vielen Bliiten unzureichend sein. Andererseits ist es moglich, daB Arten mit
mehr Bliiten selektiver mit dem Pollen verfahren. Drittens kdnnten die vielen Blii-
ten nicht der Fruchtbildung sondern der Pollenverbreitung dienen. Hinweise fiir
die eine oder andere Erklédrung sind in Tabelle 17 zusammengetragen.

Der Anteil der Samenanlagen einer Pflanze (S/OB), der zu Samen ausreift, ist
innerhalb der Gattungen etwa gleich groB. Bei drei Gattungen (*) ist aber die mitt-
lere Bliitenzahl pro Pflanze bei jeder Art unterschiedlich. Die S/OB-Rate einer Art
ist ein entscheidendes Kriterium fiir den Reproduktionserfolg und sollte optimiert
sein. Bei gleicher Effektivitit der Bliite (S/O-Rate), aber geringerer Bliitenzahl pro
Pflanze miilte daher die Fruchtproduktion (F/B-Rate) erhoht werden, um eine ver-
gleichbare Samenmenge (S/OB-Rate) zu produzieren. Dies ist bei den Jacaranda-
Arten der Fall. Bei gleichem Bestduberbesuch (P/B) wire nur durch eine unter-
schiedliche Giite der ankommenden Pollen eine solch unterschiedliche F/B-Rate
bei den beiden Jacaranda-Arten denkbar. Zwar unterscheiden sich die Bestands-
dichten beider Arten, aber die Bestduber sind in beiden Fillen hauptséchlich
Euglossa-Arten. Daher ist ein unterschiedlicher Pollenflu wenig wahrscheinlich.
Die Bestiduber bieten daher nur bedingt einen Grund fiir unterschiedliche
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Frucht/Bestduber-Raten (F/P), obwohl moglicherweise der Pollentransfer bei Jaca-
randa ulei iiber groBere Strecken erfolgt (s. Kap. 4.2.3).

Tab. 17: Reproduktionserfolg, Bestauber pro Blite und Bliiten pro Pflanze
(F = Frucht, B = Bliite, S = Same, O = Ovuli, P = Bestauberbesuche)

ART F/B% | S/0% | S/OB% | F/P% P/B | B/Pflanze
T. caraiba 3,5 82,1 0,24 03 0,8 1641
T. ochracea 2,5 55,3 0,45 0,8 0,5 1008
C. antisyphilitica 5,1 99,0 4,89 3,9 13 1783
J. caroba 4,4 37,5 1,60 24 1,6 362 *
J. ulei 10,5 39,1 1,76 7,4 1,6 74 *
A. brachypoda 0,9 62,8 0,18 1,3 0,5 4383 *
A. sceptrum 0,6 45,2 0,27 0,7 0,5 301
A. glaucum 17,0 51,7 4,70 5,4 2,0 52+
A. arvense 38,7 58,9 519 | 153 2,5 6*
M. pedunculata 1,3 76,5 0,53 0,3 1,4 497

Bei den selbstkompatiblen Anemopaegma-Arten ist die Situation anders. Der
Besuch mehrerer Bliiten an einer Pflanze kann schon zu einer Befruchtung fiihren.
Bei beiden Arten war die Abortionsrate der Friichte im Vergleich zu allen anderen
Arten recht hoch. Zwar wurden die Beobachtungen nicht quantifiziert, aber die
meisten der abortierten Friichte enthielten weniger Samen als reife Friichte. Diese
beiden Arten haben die héchsten Frucht/Bliiten-Raten, aber keine wesentlich gros-
sere Samenproduktion (S/OB) als Cybistax antisyphilitica. Aufgrund der Selbst-
kompatibilitit sind bei Anemopaegma mit wenigen Bliiten pro Pflanze hohe F/B-
Raten moglich. Der Bestiduberbesuch (P/B) ist bei Anemopaegma am hdochsten.
Etwa viermal soviel Bestiuber wie bei Tabebuia oder Arrabidaea besuchen ihre
Bliiten. Pro Bestduberbesuch entstehen bei Anemopaegma aber durchschnittlich
13 mal mehr Friichte (F/P) als bei Tabebuia oder Arrabidaea. Die Bliiten von Tabe-
buia werden dagegen besser bestdubt (S/O) und die von Arrabidaea etwa gleich gut.
Die hohere Bestidubereffektivitéit bei Anemopaegma 138t sich nur dadurch erkléren,
daB die Bliiten mit Pollen der gleichen Pflanze befruchtet werden kénnen.

Fiir Pionierpflanzen wie die beiden Anemopaegma-Arten ist es sinnvoll, mog-
lichst viele Samen zu produzieren. Bei geringer Bliitenzahl und mehr oder weniger
festgelegter S/O-Rate der Bliiten kann dies nur durch eine Erh6hung der F/B-Rate
geschehen. Aufgrund der Korrelation der Bliitenzahlen (ASB) mit der vegetativen
Biomasse (VAW) ist es diesen Arten nicht méglich die Bliitenzahlen pro Pflanze
wesentlich zu erhéhen. Daher haben beide Anemopaegma-Arten nicht die Moglich-
keit, aus einer gréBeren ankommenden Pollenmenge auszuwdhlen. Um die
Samenzahl trotzdem zu erhéhen muB eigener Pollen kompatibel sein. Bei den
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Bignoniaceen ist die Selbstinkompatibilitit im Gegensatz zu den beiden Anemopa-
egma-Arten sonst das vorherrschende Fortpflanzungssystem (GENTRY 1990).

Bei Tabebuia ochracea ist die Samenausbeute (S/OB) doppelt so groB wie bei
T. caraiba. Bei niedrigerer Fruchtproduktion (F/B) und weniger Bestiduberbesu-
chen (P/B) ist die Fruchtrate pro Bestduberbesuch (F/P) héher. Von den vielen
Ovuli pro Bliite werden bei T. ochracea weniger befruchtet (S/O). Moglicherweise
werden bei dieser Art die Friichte auch reif, wenn relativ weniger Samen entwickelt
sind. So wire die hohere S/OB-Rate erklérbar.

Wie GENTRY (1990) behauptet, stellt die phinologische Variabilitdt der Bigno-
niaceen eine wichtige Moglichkeit dar, sich Nischen zu schaffen. Die 15 bis
20 Arten, die er fiir jede Vegetationsform vorhersagt, kénnen durch Einnischung
der Konkurrenz um Bestdubung entgehen. Neben saisonalen Nischen und den ver-
schiedenen Bliihtypen GENTRY‘s finden sich im Cerrado weitere Bliihverlaufs-
typen, die als Zwischenformen betrachtet werden kénnen. Sie sind durch Wuchs-
formen, Verzweigungsmuster der Infloreszenzen und Bliihdauer einzelner Bliiten
begriindet. Eine Entwicklungsreihe von sehr vielen langlebigen Bliiten bei Bdumen
iiber viele bis wenige kurzlebige Bliiten bei Strduchern kann festgestellt werden.
Die Langlebigkeit der Bliiten beeinfluBt den Bliihverlauf stark und ist mit der
Wuchsform korreliert. Die Dauer der Nektarproduktion im Zusammenspiel mit
der Langlebigkeit der Bliiten bestimmt die Wahrscheinlichkeit in den Bliiten Nek-
tar zu finden. Bei Arten mit groBerem Bliitenangebot werden die Bestduber mit
weniger Nektar pro zuriickzulegender Flugstrecke belohnt. Die deshalb zuriickge-
legten weiteren Verbreitungsdistanzen sichern die Fremdbestiubung. GroBere
Bestiuber fliegen weitere Strecken, da sie mit mehr Nektar pro Bliite belohnt wer-
den (PELEG und SHMIDA 1991). Im extremen Fall mit sehr wenigen Bliiten kann es
bei Anemopaegma zu einer Anderung des bei den Bignoniaceen sonst iiblichen
Kompatibilititssystems kommem. So ist selbst bei wenigen Bestdubern die Befruch-
tung gesichert.

Aufgrund der ausreichenden Bestdubung kann die Samenzahl pro Pflanze oder
der Reproduktionserfolg letztendlich von der Pflanze bestimmt werden. Sie ist in
der Lage unter den Pollen zu selektieren. Der Reproduktionserfolg der Pflanze
kann als Selektionskriterium betrachtet werden und erweist sich bei den 12 insek-
tenbestdubten Arten je nach Blickwinkel als unterschiedlich. Die Zahl der pro
Samenanlage der Pflanze produzierten Samen liegt jedoch in engeren Grenzen als
andere relative MalBe.

Dariiber hinaus ist der Reproduktionserfolg (Weitergabe der genetischen Infor-
mation) iiber die Pollenverbreitung vom Reproduktionserfolg durch Samenpro-
duktion zu trennen. Die Pollenverbreitung spielt bei Individuen mit sehr vielen
Bliiten insbesondere bei Arten mit "mass flowering" eine groBere Rolle als bei Indi-
viduen mit wenigen Bliiten. Die Ergebnisse unterstiitzen die Hypothese der
sexuellen Selektion und der Dichotomie in der optimalen Bliitenzahl fiir die weibli-
che und fiir die ménnliche Funktion der Bliite (DOUST und DOUST 1988). Diese
Dichotomie fiihrt bei den Bignoniaceen mit sehr vielen Bliiten zu einem unter-
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schiedlichen Reproduktionsverhalten in verschiedenen Lebensphasen. Junge Béu-
me produzieren relativ mehr Friichte (Samen) und é&ltere Bdume verbreiten mehr
Pollen. Letztere haben somit wahrscheinlich einen groBeren Reproduktionserfolg
durch Pollenverbreitung, sicher aber einen Konkurrenzvorteil gegeniiber jlingeren
Individuen derselben Art.

Die Hypothese der limitierenden Ressourcen (s. WILLSON 1983) 148t sich nur
teilweise bestitigen, da bei den Korrelationen der Bliiten (ASB) und Friichte
(ASK) mit der vegetativen Biomasse (VAW) von einer logarithmischen Verteilung
der zugrundeliegenden Parameter ausgegangen werden mu.

5 . Zusammenfassung

In der ndheren Umgebung der brasilianischen Hauptstadt Brasilia wurden von
Juni 1986 bis September 1987 19 Bignoniaceen-Arten reproduktionsbiologisch un-
tersucht. Die Bdume und Strducher aus 9 Gattungen lassen im Cerrado einen
reproduktiven Aufwand (RAW) erkennen, der in einem gleichbleibenden Verhilt-
nis zur vegetativen Biomasse (VAW) steht. Bei allen untersuchten Arten nehmen
die vegetative Biomasse und der reproduktive Aufwand mit dem Alter der Indivi-
duen im gleichen, exponentiellen MaB zu.

Der Aufwand fiir die Reproduktion kann in einen Aufwand fiir die Bliiten und
einen Aufwand fiir die Friichte (Samen) untergliedert werden. Ersterer dient der
Sicherung der Bestidubung (ASB) durch Attraktion der Bestduber und letzterer der
Samenausbreitung und -keimung (ASK). Der ASB ist bei allen untersuchten Arten
enger mit der vegetativen Biomasse korreliert als der ASK. Da die vegetative Bio-
masse der Pflanzen mit ihrem Alter zunimmt, gewinnt das Alter eines Individuums
und die Altersstruktur der Population fiir die Reproduktion und insbesondere fiir
die Bestédubung der untersuchten Bignoniaceen an Bedeutung. Mit dem Alter der
Pflanzen nimmt das Bliitenangebot zu und davon abhéingig steigt auch die Zahl der
Bestiduberbesuche, die eine Pflanze erhilt. Sowohl auf Artebene als auch zu ver-
schiedenen Zeiten der Bliihphase ist die Bestduberfrequenz hauptsichlich vom
Bliitenangebot abhingig. Die Pollenverbreitung einer Pflanze wird, durch die Ab-
hingigkeit der Bestduberfrequenz vom Bliitenangebot, daher im wesentlichen
durch ihr Alter, d.h. durch ihre Ressourcen, die in die Bliitenproduktion einflieBen
konnen, beeinfluBt.

Jede der untersuchten Arten produziert ihrer vegetativen Biomasse (VAW) ent-
sprechend viel Frucht- und Samenmasse (ASK). Das gilt aber, anders als beim ASB
(Bliiten), nur auf Artebene. Innerhalb der Populationen produzieren jiingere Pflan-
zen mit wenig vegetativer Biomasse (VAW) und wenigen Bliiten (ASB) relativ
mehr Friichte (ASK) als iltere. Auf Artebene wird das unterschiedliche Bliiten-
angebot und der daraus resultierende unterschiedliche Bestduberbesuch pro
Pflanze insoweit ausgeglichen, als jede Art, ihrer vegetativen Biomasse entspre-
chend, ungefihr gleich viel Samenmasse ausbildet. Auf Populationsebene ist die
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Samenproduktion aber nicht mit der vegetativen Biomasse und dem Bliitenangebot
korreliert.

GroBere Individuen der Arten, die sehr viele Bliiten ausbilden kdnnen, haben,
aufgrund der hoheren Bestiduberfrequenzen pro Pflanze, mehr Anteil am Pollen-
transfer innerhalb der Population als kleinere Individuen. Da kleinere Pflanzen
aber relativ mehr Samen produzieren, kann von zwei verschiedenen Lebensphasen
beziiglich der Reproduktion dieser Arten ausgegangen werden. Bei jungen Pflan-
zen haben die Bliiten mehr Bedeutung fiir die Samenproduktion, und bei groleren
Pflanzen haben sie mehr Bedeutung fiir die Pollenverbreitung. Bei groBen Indivi-
duen mit sehr viel Bliiten ("excess flowers") und relativ wenigen Friichten wird die
genetische Information vermehrt durch die Pollen an die nidchste Generation wei-
tergegeben und bei kleineren vermehrt durch die Samen.

Dem Bliitenbau entsprechend sind die Bestduber von 17 der 19 Arten mittel-
groBe bis groBe Bienen. Die Ubereinstimmung der Bliitendimensionen mit den fiir
die Bestdubung entscheidenden KérpermaBen der Bestduber konnte durch eine
sehr enge Korrelation bestitigt werden. Die Bliiten der Bdume werden iiberwie-
gend von groBen Centris-Arten besucht, die ein territoriales Verhalten zeigen. Die
Bestduber der Straucher mit vielen Bliiten sind teilweise kleine Centris-Arten und
teilweise Euglossine Bienen mit "trapliner"-Verhalten. "Trapliner” besuchen auf ei-
ner mehr oder weniger festgelegten tiglichen Route regelmiBig bestimmte
Pflanzen. Bei Strduchern mit sehr wenigen Bliiten {iberwiegen diese Bestduber-
arten. Die Centris-Arten sind in ihrem bliitenrelevanten Verhalten dagegen
opportunistisch.

Durch phinologische Merkmale wird eine Konkurrenz der jeweiligen Arten um
die Bestdubung vermindert. Zum einen erfolgt der Blithbeginn der Arten jahres-
zeitlich gestaffelt, und zum anderen treten bei Bdumen und Strduchern
unterschiedliche Bliihweisen auf. Die Blithweise wird bei den untersuchten Bigno-
niaceen durch das Alter der Individuen und durch die jeweilige Wuchsform
(Verzweigungsform) bestimmt. Das Alter (vegetative Biomasse) beeinfluBt die
Zahl der Bliiten, die in einer bestimmten Zeitspanne blithen. Je mehr Bliiten ein
Baum ausbildet, umso schneller verindert sich sein Bliitenangebot. Durch lingere
Lebensdauer der Bliiten und durch stirkere Verzweigung der Infloreszenzen kann
eine Geschwindigkeit dieser Veridnderungen bei den Baumarten erhéht werden.
Entsprechend zu diesen Unsicherheiten im Bliitenangebot der Biume verhalten
sich ihre Bestduber opportunistisch.

Die Straucher zeigen bei flexiblerer Wuchsform eine groBere Zahl unterschiedli-
cher Bliihweisen als Baume. Einzelne Infloreszenzen kénnen unabhéngig vonein-
ander aufbliihen und so iiber léingere Zeit das Bliitenangebot aufrechterhalten. Die
kiirzere Lebensdauer der Bliiten bewirkt bei Strduchern mit vielen Bliiten trotzdem
ein tiglich anderes Bliitenangebot. Dementsprechend verhalten sich ihre Bestiduber
opportunistisch. Zusétzlich treten aber auch "trapliner" auf.

Fiir die Bestduber sind die Nektarmengen, die sie beim Besuch einer Pflanze er-
warten konnen, entscheidend fiir ihre Flugstrecke. Bei den Bdumen mit Bliiten von
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langer Lebensdauer und kurzer Nektarproduktion muB daher zwischen Bliiten- und
Nektarangebot unterschieden werden. Viele offene Bliiten, die keinen Nektar pro-
duzieren, locken viele Bestiuber an, fiihren aber dazu, daB diese die Pflanze
schneller wieder verlassen. Dadurch wird die Pollenverbreitung geférdert. Bei
Strduchern mit sehr wenigen Bliiten, die so lang Nektar produzieren wie sie bliihen,
ist der Bestduberbesuch pro Pflanze gering. Daher finden die Bestduber bei ihnen
mit groBter Wahrscheinlichkeit mehr Nektar als bei den Bidumen und Stréuchern
mit vielen Bliiten. Ein weiterer Unterschied zwischen Bdumen und Strduchern be-
steht im "Energieangebot" (Nektar) bezogen auf die Flugstrecke, die die Bestduber
zuriicklegen miissen. Pro Flugstrecke erhalten die Bestduber bei den Baumen
durchschnittlich zehnmal weniger Energie als bei den Striduchern. Als Bestiuber
der Striucher treten demzufolge auch "trapliner" mit héheren energetischen An-
spriichen auf.

Diese bisher genannten phénologischen Merkmale zusammen fiihren zu einer
Aufteilung der moglichen Bestiuber auf die jeweiligen Arten und daher zu einer
verminderten Konkurrenz um die Bestdubung. Einer Vermischung mit Pollen an-
derer Arten wirkt aber auch eine unterschiedliche Plazierung der Antheren und
Narben in der Bliite entgegen. Der Pollen wird bei den meisten Arten von den An-
theren (Narben) an (von) unterschiedlichen Stellen auf dem Korper der Bestduber
deponiert (aufgenommen). So kann vor allem eine Fehlbelegung der Narben mit
artfremden Pollen verringert werden, und die eigenen Pollen erreichen mit groBe-
rer Wahrscheinlichkeit arteigene Narben.

Der Reproduktionserfolg (Samenproduktion), der auf Artebene mit der vegeta-
tiven Biomasse korreliert, wird durch die Effektivitit der Bestdubung der Bliiten
und durch die Zahl der befruchteten Bliiten bestimmt. Die verschiedenen Bliitenty-
pen der insektenbestdubten Arten weisen eine statistisch absicherbare, unterschied-
liche Effektivitit auf. Bei Arten mit wenigen Bliiten und geringer Effektivitit der-
selben muB daher die Fruchtproduktion héher sein, wenn eine entsprechende
Samenproduktion sichergestellt werden soll. Bei Arten mit sehr wenig Bliiten tritt
zur Sicherung einer ausreichenden Samenproduktion Selbstkompatibilitit auf. Die-
ses Fortpflanzungsystem ist fiir Bignoniaceen sonst nicht iiblich.

Der Reproduktionsaufwand und der Reproduktionserfolg sind bei den unter-
suchten Bignoniaceen abhingig von der vegetativen Biomasse und damit alters-
abhingig. Trotz unterschiedlichem Blithaufwand, gleichem potentiellen Bestduber-
kreis und sich teilweise iiberschneidender Bliihzeiten konnen die verschiedenen
Bignoniaceen durch Nischenbildung ihre Reproduktion sicherstellen. Die Nischen
entstehen aus dem Zusammenspiel der Bliitenmerkmale mit phinologischen Merk-
malen, die auf dem Alter der Individuen und der Wuchsform basieren. Innerartlich
bewirkt der Konkurrenzvorteil von #lteren Individuen, beziiglich der Pollenverbrei-
tung, eine "Aufgabenteilung" in der Population in der Weise, da8 jiingere Pflanzen
relativ mehr Samen produzieren und éltere mehr als Pollendonatoren fungieren.
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Summary

19 species of the Bignoniaceae were examined in respect to their reproduction
biology between 1986 and 1987 near the brasilian capital Brasilia. The trees and
shrubs belonged to 9 genera and displayed a reproductive effort (RAW), which re-
mained in a constant proportion to vegetative biomass (VAW). In all species
studied RAW and VAW increased with advancing age to an exponential extent.

RAW can be subdivided in a) an effort for flowering and b) an effort for bearing
fruits (seeds). The first serves the pollination security (ASB), the latter enhances
the dispersion of seeds and their germination (ASK). ASB is more closely linked to
VAW than ASK. Distribution of pollen is therefore depending on the age of the in-
dividual, because older specimen develop more flowers and attract more
pollinators. The dependance of ASK from VAW is only constant at the level of
species. Within populations, younger plants with small VAW and few flowers (ASB)
develop more fruit (ASK) than older ones.

Tall individuals, which can produce an abundance of flowers, possess a higher
part in pollen transfer. Therefore, their genetic information is transfered to the next
generation by pollen, whereas smaller plants transfer theirs by seeds.

Depending on the morphology of flowers, 17 of the 19 genera are pollinated by
medium-sized and large bees. A close correlation between the dimensions of the
flowers and the size of the pollinators could be confirmed. The flowers of the trees
are visited mostly by large Centris-species, which show territorial behaviour. Shrubs,
which develop many flowers, are pollinated by small Centris-species and partly by
euglossine bees, which display "trapliner" behaviour. "Trapliners" have a daily visi-
ting routine. Shrubs with few flowers are mostly pollinated by "trapliners".

Competition for pollination is prevented by phenology. The start of flowering is
timed and trees and shrubs display different ways of flowering. Although within
shrubs the duration of flowers is shorter the abundance permits a daily changing
supply with flowers. Amount of nectar and sugar concentration determine the flight
route of the pollinators. All these phenological characters cause a distribution of
pollinators to the different species and prevent competition.

Reproductive success (production of seeds, RE) is determined by the effectivity
of pollination.and the number of fertilized flowers. Species with few flowers and
small effectivity of pollination therefore need sufficient seed production. To assure
this, selfcompatibility occurs. RAW and RE depend on VAW and are therefore due
to age. The studied Bignoniaceae assured their reproduction by the creation of
niches.
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7. Anhang
Art Infloreszenz- Wuchshohe Exposition
verzweigung Pflanzen Bliiten
Seitentriebe Grad [m] [m]
T.caraiba 12 3 7 1,5
T.ochracea 10 1 7 1,7
T.serratifolia 8 1 15 2,5 13
T.impetiginosa 8 2 10 3,0 10
T.rosea 10 4 12 2,0 12
T.roseo-alba 8 1 12 2,0 12
C.antisyphilitica 2 7 2,0 7
S.campanulata 70 0 10 2,5 10
T.stans 16 1(8x) 3 0,5 3
J.caroba 16 2 1,8 0,9 1,8
J.ulei 18 3 1,5 0,8 1,5
J.rufa 22 2 1,0 0,5 1,0
J.simplicifolia 6 2(4x) 1,5 1,0 1,5
A.brachypoda 16 2 1,8 0.4 1,8
A.sceptrum 10 3 2,0 0,8 2,0
A.glaucum 6 1 0,5 0 0,5
A.arvense 4 0 0,5 0 0,5
Z.digitalis 14 3 2,5 1,5 2,5
M.pedunculata 26 2 3,0 0,4 3,0

Tab. I: Infloreszenzverzweigung: Anzahl der Seitentriebe pro Infloreszenz und maximaler Grad der
Verzweigung; grofte Wuchshohe der Pflanzen und Hohe der Bliiten-(Frucht-)Exposition
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Art Corolla Abstand vom Diskus
Linge Durchmesser Stigma Antheren
[mm] cv% [mm] cv% [mm)] [mm]
T.caraiba 75 14 9,5 12 45 -50 27 -40
T.ochracea 80 13 8,3 14 39-42 25-37
T.serratifolia 98 18 73 20 30-32 22-29
T.impetiginosa 65 13 80 15 31-37 20-27
T.rosea 60 26 6,8 30 22-24 18-23
T.roseo-alba 47 12 5,7 11 17-19 16-23
C.antisyphilitica 72 6 7.9 9 41-45 27-39
S.campanulata 55 12 24,2 19 55-65 55-60
T.stans 48 8 6,0 10 28 -31 22-29
J.caroba 62 19 95 23 23-33 26-35
J.ulei 40 10 6,5 13 16-18 13-19
J.rufa 57 23 83 19 31-33 24-32
J.simplicifolia 34 48 6,7 43 27-29 16-25
A.brachypoda 33 15 70 14 23-26 13-20
A.sceptrum 38 33 73 25 27-31 16-23
A.glaucum 60 13 7,3 16 30-32 27-37
A.arvense 60 14 8,3 13 33-36 21-30
Z . digitalis 26 9 83 12 30-34 26-31
M.pedunculata 68 11 102 16 43 - 46 32-38

Tab. II: BlitenmaBe: Linge der Corolla entspricht Tubuslinge (ohne Kronlappen), Durchmesser der
Corolla auf Hohe des Stigmas (bei S. campanulata auf halber Hohe der Corolla)
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Art Populations- blithende Abstinde zw. Pflanzen
grofle Pflanzen Pflanzen blithend fruchtend
[n] (n/ha] m]  cov%| [%] [%]
T.caraiba 101 22 24 58 82 90
T.ochracea 21 107 3 114 78 75
T.serratifolia 18 63 4 56 81 38
T.impetiginosa 15 57 9 40 50 50
T.rosea 25 30 7 44 80 100
T.roseo-alba 20 44 6 68 100 67
C.antisyphilitica 33 200 4 45 36 100
S.campanulata 40 125 14 83 100 100
T.stans 15 250 4 134 100 10
J.caroba 79 358 7 73 70 95
J.ulei 27 282 85 130 40 30
J.rufa 24 400 5 62 50 8
J.simplicifolia 21 293 2 83 80
A.brachypoda 42 411 5 56 77 100
A.sceptrum 19 46 113 132 13 22
A.glaucum 32 87 9 110 31 95
A.arvense 27 354 39 179 30 80
Z.digitalis 22 78 27 27 63 12
M.pedunculata 21 40 64 191 30 63

Tab. II: PopulationsgrofBe, Bestandsdichte der blithenden Pflanzen, Mittelwerte der Entfernung zwi-
schen zwei blithenden Pflanzen zur Vollbliite und Anteile der Pflanzen, die geblitht haben
und von diesen der Anteil fruchtender Pflanzen
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Art Zylindervolumen Blattfliche Blattgewicht
[(1000cm3] % | [1000cmd ov% gl

T.caraiba 28,6 94 40,8 75 1.173
T.ochracea 16,6 110 64,6 76 986
T.serratifolia 180,4 122 3447 97 6.758
T.impetiginosa 67,0 61 150,6 54 2.958
T.rosea 148,9 124 390,0 33 5.282
T.roseo-alba 8,3 64 44,0 36 707
C.antisyphilitica 18,6 90 109.,9 87 1.379
S.campanulata 845,2 75 836,6 31 8.791
T.stans 70,0 46 91,8 28 998
J.caroba 0,284 81 7,40 63 89
J.ulei 0,970 123 486 132 101
J.rufa 0,223 73 2,26 37 36
J.simplicifolia 0,120 164 0,76 45 15
A.brachypoda 2,653 123 5,23 42 82
A.sceptrum 0,214 142 2,39 51 49
A.glaucum 0,095 108 0,63 47 10
A.arvense 0,694 178 1,40 87 25
Z.digitalis 2,958 104 3,35 62 65
M.pedunculata 0,935 102 3,42 39 68

Tab. IV: Biomassedaten der Arten, Mittelwerte der Population fiir eine Pflanze und Variationskoeffi-
zienten (cv %)
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Art Bliiten/ Infloreszenzen/ Bliiten/
Infloreszenz Pflanze PManze
X n cv% X n cv% X
T.caraiba 42 20 40 39 33 158 1.641
T.ochracea 32 20 24 32 12 64 1.008
T.serratifolia 11 20 67 562 24 80 6.120
T.impetiginosa 109 20 72 292 10 58 31.802
T.rosea 69 20 70 568 20 139 39.022
T.roseo-alba 6 20 55 884 15 110 4.949
C.antisyphilitica 20 20 30 89 18 77 1.783
S.campanulata 69 20 29 243 15 25 16.763
T.stans 982 20 74 98 10 32 96.413
J.caroba 53 20 71 6,8 107 362 362
J.ulei 41 20 72 1,8 13 47 74
J.rufa 206 12 13 1 12 0 206
J.simplicifolia 136 20 60 22 16 38 299
A.brachypoda 359 20 49 12,2 31 80 4.383
A.sceptrum 67 20 39 45 8 107 301
A.glaucum 8 20 42 6,8 17 78 52
A.arvense 4 10 84 1,5 7 39 6
Z.digitalis 175 20 30 24 19 92 419
M.pedunculata 216 20 67 23 11 36 497

Tab. V: Bliiten und Infloreszenzen pro Pflanze, Mittelwerte der Populationen, StichprobengroBe (n)
und Variationskoeffizient (cv %)
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Art Calyx Corolla | Androeceum | Staminodium Gynoeceum
[mg] cv% | [mg]l cv% [mg] cv% [mg] cv% [mg] cv%
T.caraiba 32,8 6| 542 13 82 10 7.2 22
T.ochracea 22 69,8 12 5,7 8 5,8 17
T.serratifolia 241 10| 52,3 17 5,7 6 6,2 20
T.impetiginosa 7 61 306 11 34 8 4,1 16
T.rosea 16,8 24 | 362 24 6,7 21 6.9 56
T.roseo-alba 3,8 8§ 11,3 10 2,8 7 2,3 20
C.antisyphilitica 13,1 18| 40 6 44 41 6,6 9
S.campanulata 239,9 6 (2159 8 54,2 7 48,3 16
T.stans 26 10| 103 11 2,8 9 1,7 13
J.caroba 42 12| 228 19 3,1 11 23 29 3,3 20
J.ulei 26 11| 104 8 1,9 14 0,7 8 1,8 4
J.rufa 119 12| 355 24 4 16 26 14 54 21
J.simplicifolia 45 11| 147 44 34 42 14 7 32 31
A.brachypoda 4 19 | 144 13 3,1 9 2,8 24
A.sceptrum 1,8 20| 224 31 12 23 1,2 18
A.glaucum 7 24 | 354 10 5 21 6,2 13
A.arvense 49 19} 309 12 4 16 44 15
Z digitalis 21,6 10| 34,6 8 39 16 9.3 49
M.pedunculata 144 13| 644 11 6,6 11 5.6 28

Tab. VI: Trockengewicht der Bliitenteile, Mittelwerte aus 10 Messungen und Variationskoeffizienten

(cv %)
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Art NP SC NP/Jahr/ Zucker- Zucker/
Pflanze gehalt Blatt
n cv%l (1] cov% [m1] % cv% [g/g]
T.caraiba 12,7 33 1,6 113 22,92 29,2 20 57
T.ochracea 12,4 30 14 98 13,75 36,9 8 5.1
T .serratifolia 8 8 0,1 79 48,96 219 18 20
T.impetiginosa 9 15 0,6 90 286,22 16,6 20 1,6
T.rosea 11 26 07 93 429,24 244 23 19.8
T.roseo-alba 6 31 08 112 29,69 258 20 10,8
C.antisyphilitica 12,2 19 06 102 21,75 268 15 4,2
S.campanulata 7 ? 53 ? 1.173,4 17,9 8 23,9
T.stans 11 25 0,7 81 1.060,5 248 10 26,4
J.caroba 114 26 L1 78 4,13 223 11 10,3
J.ulei 124 24 23 T 0,92 22,0 9 2,0
J.rufa 113 23 14 82 2,33 174 18 11,3
J.simplicifolia 11,7 28 42 74 3,50 216 13 50,4
A.brachypoda 9 11 06 90 3945 222 16 106,8
A.sceptrum 6 6 1,7 111 1,81 155 22 57
A.glaucum 13,1 26 24 66 0,68 224 12 15,3
A.arvense 13 29 27 89 0,08 228 10 0,7
2.digitalis 23 34 48 82 9,64 154 10 22,8
M.pedunculata 12,1 33 24 177 6,02 284 13 25,1

Tab. VII: Nektarproduktion einer Bliite (NP, n = 10), Nektarangebot ("standing crop", SC, n =20),
Nektarproduktion einer Pflanze pro Jahr, Zuckergehalt des Nektars (n = 20), Zuckerpro-
duktion einer Pflanze auf das Blattgewicht bezogen, Variationskoeffizient (cv %)
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Art Pollen/ Ovuli/ Pollen/
Bliite cv% Bliite cv% Ovuli
T.caraiba 105.450 20 69,2 17 1.524
T.ochracea 106.250 19 3554 36 299
T.serratifolia 165.420 17 268,4 21 616
T.impetiginosa 46.000 23 286,9 25 160
T.rosea 63.000 28 215,6 19 292
T.roseo-alba 68.000 25 124,0 16 548
C.antisyphilitica 84.500 34 194,8 28 434
S.campanulata 538.500 10 1.023,8 33 526
T.stans 51.300 30 105,0 26 48
J.caroba 22450 21 150,6 18 149
J.ulei 12.170 19 85,4 19 143
J.rufa 12.420 21 181,6 23 68
J.simplicifolia 10.830 21 58,2 26 186
A.brachypoda 20.350 36 43,6 18 467
A.sceptrum 15.750 14 46,4 22 339
A.glaucum 32.850 40 35,6 25 923
A.arvense 34.250 37 23,6 21 1.451
Z.digitalis 48.500 25 444 19 1.092
M.pedunculata 57.170 20 13,6 24 4,204

Tab. VIIL: Pollen und Ovuli pro Bliite und Variationskoeffizienten (n jeweils 10)
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Art Samen/ Friichte/ Samen/
Frucht n cv% | Pflanze n ¢cv% Pflanze
T.caraiba 56,8 14 12 44 15 99 249,9
T.ochracea 196,5 12 42 4 13 102 786
T.serratifolia 114,5 13 18 17 13 97 1.946,5
T.impetiginosa 180,5 16 13 518 14 112 9.349,9
T.rosea 167,5 12 32 72,4 17 103 12.127
T.roseo-alba 50,0 17 28 43,6 21 168 2.180
C.antisyphilitica 203,1 13 21 89,6 11 55 18.198,8
S.campanulata 540,7 23 34 2778 14 77 150.206,5
T.stans 52,8 30 30 378,6 10 61 20.465,3
J.caroba 56,5 18 42 13,7 28 70 774,1
J.ulei 334 18 42 87 14 101 290,6
J.rufa 27,5 2 39 0,3 12 358 9,2
J.simplicifolia 0 12 0 0
A.brachypoda 274 20 27 274 23 97 750,8
A.sceptrum 21,0 15 36 1 9 112 21
A.glaucum 18,4 25 28 56 18 119 103
A.arvense 13,9 12 16 23 16 93 32
2 digitalis 49,5 13 25 1,7 10 162 84,2
M.pedunculata 10,4 21 35 1,8 13 116 18,7

Tab. IX: Samen und Friichte pro Pflanze, Mittelwerte fiir die untersuchten Populationen, Stichpro-
benzahl (n) und Variationskoeffizienten (cv %)



148

Art Samengewicht Fruchtgewicht Frucht/Pflanze
(mg] n % [e] n cv% (g]
T.caraiba 100,4 67 25 10,2 16 17 449
T.ochracea 11,5 25 38 4,6 16 30 18,4
T.serratifolia 39,5 25 41 139 13 25 236,3
T.impetiginosa 134,5 20 49 36,2 15 24 1.875,2
T.rosea 25,8 25 30 7,7 19 34 557,5
T.roseo-alba 11,1 25 31 2,4 19 21 104,6
C.antisyphilitica 21,1 50 12 20,8 19 35 1.863,7
S.campanulata 6,9 50 13 214 22 27 5.9449
T.stans 55 25 50 0,9 20 11 340,7
J.caroba 34 25 45 1,5 24 47 20,4
J.ulei 8,3 25 60 1,4 21 43 12,0
J.rufa 124 54 17 2,5 2 37 0,8
J.simplicifolia 0
A.brachypoda 13,7 51 38 2,0 25 29 54,3
A.sceptrum 46,5 21 28 23 14 19 2,3
A.glaucum 108,5 25 11 10,6 20 39 59,5
A.arvense 97,9 42 23 8,4 15 28 19,3
Z digitalis 20,8 47 39 57 13 50 9,7
M.pedunculata 292,1 20 34 16,1 13 10 29,1

Tab. X: Samengewicht, Fruchtgewicht und Gesamtfruchtgewicht pro Pflanze (Mittelwerte fiir die un-
tersuchten Populationen)
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Art Bliite Nektar Pflanze Population Bliitenzuwachs
Tage Tage Tage Wochen b R

T.caraiba 5 6 2 20 30 9 131 99 0,1
T.ochracea 4 5 2 15 20 9 61 98 0.5
T.serratifolia 2 3 1 15 25 8 730 99 0,1
T.impetiginosa 2 3 1 15 20 7 564 97 0,1
T.rosea 4 6 1 25 30 10 390 97 0.5
T.roseo-alba 1 1 6 8 3 721 99 0,1
C.antisyphilitica 2 3 1 25 5 9 158 99 0,1
S.campanulata 2 3 1 90 120 35 27 99 0,1
T.stans 2 3 1,5 350 360 50 132 96 0,1
J.caroba 3 4 1 20 25 11 4,5 99 0,1
J.ulei 2 1 15 20 26 26 97 0,5
J.rufa 2 3 1 25 30 9 82 9 0,1
J.simplicifolia 1 1 60 80 22 09 97 0,1
A.brachypoda 1 1 20 30 24 12,2 98 0,1
A.sceptrum 1 2 1 20 5 28 9,1 96 0,1
A.glaucum 1 2 1 S 25 23 09 95 0,1
A.arvense 1 2 1 1 4 7

Z.digitalis 4 6 1 50 70 21 113 99 0,1
M.pedunculata 1 2 1 90 120 40 2,5 98 0,1

Tab. XI: Blihdauer einer Bliite, Dauer der Nektarproduktion, Bliihdauer einer Pflanze und der Popu-
lation und Zuwachs neuer Bliiten mittelgroBer Pflanzen pro Tag (b, nach lincarer
Regression: Y = a + bX, R = BestimmtheitsmaB (r2)
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Art Lange [mm] Durchmesser [mm]
Riissel cv% | Kopf cv% | Thorax cv% | Gesamt cv% | Kopf cv% | Thorax cv%

Centris

collaliris 105 8) 70 11 {105 8| 280 5 50 14 10 19

trigonoides 90 7| 50 10 90 9| 27,0 7 40 17 8,0 23

violcea 110 6| 56 11 90 8| 254 5 46 12 8,5 5

albopilosa 93 5| 41 6 64 7| 198 6 34 14 6,6 11

discolor 88 11| 40 10 59 11 193 6 3,2 9 6,3 9

fuscata 70 12| 3,6 21 55 10| 158 6 25 16 4,5 13

tarsata 60 17| 2,8 17 41 19| 11,8 8 2,1 14 35 27

Euphriesia

violacens 200 51 70 11 90 6| 250 6 35 15 9,0 17

Eulaema

nigrita 162 3| 54 8 86 6| 198 7 33 13 6,8 12

Euglossa

sp. 1,2,3 11,2 9| 3,8 10 41 9| 12,7 11 22 12 3,7 11

Ceratina

sp. 60 7| 24 16 29 7 11,2 12 14 15 2,0 10

Bombus

morio 70 3| 48 9 68 7| 157 9 2,0 7 4,8 10

Exomalopsis

sp. 50 6| 25 8 35 6| 10 8 1,5 9 3,0 13

Tab. XII: BestdubermaBe und Variationskoeffizienten (cv %, n jeweils 10)




