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Zur Bestaubungsbiologie dreier

seltener Orchideenarten in Karnten:

Epipogium aphyllum, Malaxis

monophyllos und Hammarbya paludosa

Von Demetra RAKOSY

Zusammenfassung

Epipogium aphyllum, Malaxis monophyllos und Hammarbya paludosa gehtren zu
den seltensten und am wenigsten erforschten Orchideenarten Europas. Obwohl vor
allem in den letzten Jahren viel zur Kenntnis ihrer Bestdubungsbiologie beigetragen
wurde, sind noch viele Aspekte ungeniigend erforscht worden. Das vorliegende Projekt
untersucht die Fortpflanzungs- und Bestdubungshiologie dieser Arten anhand von ex-
perimentellen und bestdubungsbiologischen Ansétzen in ausgewahlten Populationen in
Karnten. Es konnte gezeigt werden, dass alle Arten allogam sind, wobei M. monophyi-
los und H. paludosa auch Selbstinkompatibilitdt aufweisen. Dadurch ist durch die Be-
stduber induzierte Selbstbestdubung nur in E. aphyllum moglich, was eine Erklarung fiir
den, fiir eine Nektartduschorchidee iiberdurchschnittlich hohen Fortpflanzungserfolg
darstellen kénnte. Alle Arten sind in ihrem Fortpflanzungserfolg stark bestduberlimitiert,
wobei der Fortpflanzungserfolg von M. monophyllos auch stark ressourcenlimitiert zu
sein scheint. E. aphyllum wird auch in Karnten ausschlielich von Hummeln bestéubt,
wobei wir einen bisher nicht beobachteten Bestduber melden kdnnen, namlich Bom-
bus pratorum. Fiir M. monophyllos und H. paludosa konnten Pilzmiicken bzw. Gnitzen
als Bliitenbesucher beobachtet werden. Die relative Spezialisierung auf bestimmte
Bestaubergruppen stellt, besonders fiir E. aphyllum, selbstim Vergleich zu weniger spe-
zialisierten Arten wie Listera ovata, eine sehr erfolgreiche Fortpflanzungsstrategie dar.
Langfristige Untersuchungen waren jedoch notwendig, um ein genaueres Verstandnis
der Folgen von Verénderungen der ¢kologischen Faktoren und Bestduberzusammen-
setzung auf den Fortpflanzungserfolg dieser Arten zu gewinnen.

Abstract

Epipogium aphyllum, Malaxis monophyllos and Hammarbya paludosa are among
the rarest and less studied European orchid species. Even as several recent studies
have greatly contributed to the understanding of their pollination biology, there are still
many aspects which have not been sufficiently addressed. The present project aims
to study the reproductive strategies and pollination biology of these species by using
an experimental approach in selected populations from Carinthia (Austria). We could
show that all species are autogamous, whereas M. monophyllos and H. paludosa are
also self-incompatible. Pollinators can therefore only contribute to self-pollination in
E. aphyllum. This may however explain the extremely high reproductive success of
this species, which exceeds the reproductive success measured in other food-decep-
tive orchids. All species seem strongly pollinator limited, whereas signs of resource
limitation were observed only in M. monophyllos. In Carinthia E. aphyllum is also pol-
linated exclusively by bumblebees, including Bombus pratorum, a species which until
now was not known to pollinate E. aphyllum. For M. monophyllos and H. paludosa
we could observe fungus gnats and small dipterans as flower visitors. The relatively
strong specialization on a particular group of pollinators seems to be very successful
reproductive strategy, even in comparison to a rewarding species like Listera ovata.
This is particularly true for E. aphyllum. Long-term studies are however necessary in
order to facilitate our understanding of the consequences of ecological and pollinator
changes on the reproductive success of these species.
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Einleitung

Die untersuchten Arten gehoren zu den seltensten und am wenigsten
erforschten Orchideen Europas (DELrForGE 2005). Dies ist wahrschein-
lich mit ihren besonderen Habitatanspriichen, zum Teil sporadischen
Auftreten und unscheinbaren AuBeren verbunden. Die rapide voran-
schreitende Zerstdorung und Verdnderung ihrer Lebensrdume erfordert
adaquate SchutzmaBnahmen, die tiber die Ausweisung von Schutzgebie-
ten hinausgeht. Genaue Informationen zur Populationsdynamik, Fort-
pflanzungs- und Bestdubungsbiologie sind daher fiir den Erhalt der Arten
von besonderer Bedeutung. Das vorliegende Projekt untersucht die Fort-
pflanzungs- und Bestdubungsbiologie von Epipogium aphyllum (Blatt-
loser Widerbart), Malaxis monophyllos (Einblattrige Weichwurz) und
Hammarbya paludosa (Sumpf-Weichorchis) in ausgewihlten Populati-
onen in Kérnten. Die Ergebnisse werden dabei mit denen von Listera
ovata, einer weit verbreiteten Art mit einer breiten 6kologischen Ampli-
tude und wenig spezialisierten Bestdubungsstrategie verglichen. Dies
soll dazu beitragen, zu verstehen, wie sich bestimmte Fortpflanzungs-
und Bestidubungsstrategien unter verdndernden Umweltbedingungen auf
die Uberlebenschancen dieser Arten auswirken konnen. Dabei kann
dieses Projekt auf langjdhrige Beobachtungen von Mitgliedern des
Naturwissenschaftlichen Vereins fiir Kérnten zur Erfassung der Orchi-
deenflora Kérntens und zur Bestdubungsbiologie der untersuchten Arten
aufbauen.

Epipogium aphyllum (Abb. 1, 2) ist eine vollmykotrophe, chloro-
phylllose Orchidee, die in tieferen Lagen in Rotbuchen- und Eichenwil-
dern und in héheren Lagen in Fichten- und Birkenwélder vorkommt
(PErkO 2004, TayLor & RoBeRrTs 2011). Diese Biotope sind durch hohen
Lichtmangel und das Fehlen von Pflanzenarten mit belohnenden Bliiten
charakterisiert. Oberirdisch sind nur die Infloreszenzen zu finden, wobei
die Pflanzen niederschlagsabhéngig nur sporadisch blithen (PErko 2004,
TayLor & RoBERrTS 2011). Die Bliihzeiten reichen in Kérnten von Juli bis
August (PErko 2004). Uber die Nektarproduktion ist wenig bekannt, es
scheint jedoch kein oder nur sehr wenig Nektar angeboten zu werden
(CraEssens & KLEYNEN 2011). Die Bliiten sind nicht resupiniert, wodurch
die 6-9 mm lange Lippe nach oben und die Sédule nach unten gerichtet
ist (Abb. 1D, 2B). Dies ist eine Methode der Vermeidung von Selbstbe-
stdubung, da dadurch die Narbe oberhalb der Pollinien liegt (PauLus
2005). Die Bliiten weisen die charakteristischen Merkmale von Melitto-
philie auf: weiBlich-gelbliche Grundfirbung der Bliiten, mit einer vio-
lett-rosa Lippenoberflache, die als Saftmale interpretiert werden konnen,
ein angenehmer Duft und ein nicht sehr tiefer Sporn (VoGeL 1954, DEL-
FORGE 2005). Einige Autoren haben vermutet, dass die Art autogam oder
sogar cleistogam ist (VOTH 1994), wobei jedoch die meisten bisher unter-
suchten Populationen sowie der Bliitenbau auf Allogamie schlieen las-
sen (RoHrRBACH 1866, REINECKE & RiETDORF 1998, ULricH 2008 a und b,
Craessens & Kreynen 2011). Ein gemischtes Fortpflanzungssys-
tem kann jedoch nicht ausgeschlossen werden. Die bislang nur selten
gemachten Bestiduberbeobachtungen zeigen, dass wohl verschiedene
Bombus-Arten die Hauptbestauber sind, wobei die beobachteten Arten
regional unterschiedlich sind (RoHrBacH 1866, ULricH 2008, CLAESSENS
& Kreynen 2005, 2011). Epipogium kann sich liber Ausldufer auch
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stark vegetativ vermehren. In Kérnten gilt die Art als gefdhrdet (PErko
2004).

Malaxis monophyllos (Abb. 3) kommt vor allem auf feuchten bis
nassen Wiesen und in moosigen Wildern iiber Kalk vor (PErko 2004,
DEeLFORGE 2005). Die Bliitezeit reicht von Juni bis August. Die Bliiten
weisen die typischen Merkmale von Myiophilie auf: flache Form, ge-
ringe GrofBe, die Lippe ist nur 1,3-2,5 mm lang, einheitlich griinliche
Féarbung und fehlender Sporn (VoGeL 1954, DELFORGE 2005). Es ist nicht
genau bekannt, ob die Art Nektar produziert. Womdglich beruht die Be-
stauberanlockung auf eine Form von Nektartauschung (CLAESSENS &
KrLeWeN 2011). Malaxis monophyllos ist allogam und wird von unter-
schiedlichen Arten von Pilzmiicken bestdaubt (Paurus 2005, CLAESSENS &
KreyNEN 2011). Der Fruchtknoten ist um 360° gedreht, womit die Lippe
nach oben gerichtet ist und nicht mehr als Landeplattform fiir etwaige
Bestiuber dienen kann. Durch die verdnderte Lage der Séule in Bezug
auf die Narbe wird zudem Autogamie verhindert (siche unten). Malaxis
monophyllos kann sich auch vegetativ vermehren. In Kérnten gilt die Art
als selten (PErko 2004).

Hammarbya paludosa (Abb. 4) ist eine Art der Zwischen- und Hoch-
moore (PErko 2004, DELFORGE 2005). Die Bliitezeit reicht von Juli bis
August oder September. Wie auch die vorige Art weist Hammarbya pa-
ludosa die typischen Merkmale von Myophylie auf (siche oben). An der
Basis der Lippe werden Nektartropfen gebildet (CLAESSENS & KLEYNEN
2011). Ob diese als Belohnung fiir etwaige Bestduber ausreichen, ist un-
klar. Einige Untersuchungen lassen auf Autogamie schlieen, andere
wiederum weisen auf allogame Bestdubung hin. Die Drehung des Frucht-
knotens um 360° fiihrt dazu, dass die Lippe wieder nach oben gerichtet
ist und die Sdule unter der Narbe liegt. Dies fiihrt dazu, dass Autogamie
eigentlich nicht stattfinden kann, es sei denn Selbstbestdubung findet in
der noch nicht ge6ffneten Bliite oder aber noch kurz vor dem Verblithen
der Bliite statt (e. g., RoBerTs 2003). Als Bestdauber konnten bisher Pilz-
miicken sowie einige Fliegenarten nachgewiesen werden (CLAESSENS &
KLEYNEN 2011). Zusitzlich kann sich diese Art auch vegetativ, {iber so
genannte Bulbillen, vermehren. In Kérnten gilt die Art als stark gefiahrdet
(PErRKO 2004).

Im Gegensatz zu den bisher beschriebenen Arten ist Listera ovata
(Abb. 5) weit verbreitet und an allen ihren Standorten recht haufig. Die
Art stellt wenig Anspriiche an ihren Lebensraum, bevorzugt aber halb-
schattige, wechselfeuchte Standorte. In Karnten kommt die Art in lichten
Wildern und Waldréandern, Riedwiesen, Magerweiden und sogar in Gér-
ten und Parkanlagen vor (PErko 2004). Die Bliitezeit reicht von Juni bis
Juli. Die Nektar produzierenden Bliiten weisen eigentlich typisch myio-
phile Merkmale auf. Das Bestduberspektrum ist jedoch grofl und héngt
vor allem von den an den Standorten verfiigbaren Bliitenbesuchern ab.
Hauptbestéduber sind an sonnigen Stellen Schnellkédfer (Elateridae),
Weichkéfer (Cantharidae), Scheinbocke (Oedemeridae) oder Blattwes-
pen (Tenthredinidae), an schattigen Standorten iiberwiegen Schlupfwes-
pen (Ichneumonidae) (PauLus 2005). Die Bliite ist resupiniert, wodurch
die Pollinien iiber der Narbe liegen und somit Autogamie moglich wire.
Allerdings weisen bisherige Untersuchungen darauf hin, dass keine
spontane Selbstbestdubung stattfindet, da die Bliite zeitlich versetzt
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dichogam ist (NiLssoN 1981, Brys et al. 2008), wobei allerdings die Be-
stauber zur Selbstbestdubung und/oder Geitonogamie beitragen kdnnen
(pE JonG et al. 1993).

Obwohl vor allem in den letzten Jahren viel zur Kenntnis der Bestiu-
bungsbiologie dieser Arten beigetragen wurde, sind noch viele Aspekte
ungeniigend oder gar nicht erforscht worden. So ist im Falle aller Arten
das Verhiltnis von Auto- vs. Allogamie (Selbst- vs. Fremdbestdubung)
unbekannt. Das Verhalten der Bestduber auf den Bliiten und ihr Beitrag
zu Autogamie und/oder Geitonogamie ist unklar. Alle vier Arten kom-
men, zumindest teilweise, in Habitaten vor, wo sowohl Ressourcenlimi-
tierung als auch Bestauberlimitierung eine grof3e Rolle fiir den Fortpflan-
zungserfolg spielen konnen, wobei die relative Rolle dieser Faktoren
zueinander unzureichend erforscht wurde. Zudem ist der Grad der Be-
stduberspezialisierung (auf eine bestimme Art, eine Gattung, eine funkti-
onelle Gruppe oder aber ein generalisiertes Bestdubungssystem) noch
unzureichend erforscht. Mit der Ausnahme streng spezialisierter Arten
konnen sowohl belohnende als auch Nahrungstduschorchideen ein regi-
onal unterschiedliches Spektrum an Bestduber anlocken. Die Bestim-
mung der Zusammensetzung des Bestduberspektrums in der jeweiligen
Region ist daher zur Aufkldrung von Trends in der Fortpflanzungsbiolo-
gie von grofer Bedeutung.

Zielsetzung
Das genaue Ziel dieser Arbeit war:
 Die Erforschung der Fortpflanzungsbiologie der vier Arten durch die
Bestimmung;:
— der Bedeutung von Selbstbestdubung vs. Fremdbestaubung
— der Selbstkompatibilitit oder -inkompatibilitét
— der Auswirkung von Geitonogamie auf den Fortpflanzungserfolg
— der Bedeutung von Ressourcen- vs. Bestduberlimitierung

—des weiblichen und ménnlichen Reproduktionserfolgs und der
Bestdaubungseffektivitt

* Die Aufnahme der Bestiduberarten und die Untersuchung des Verhal-
tens der Bestduber durch:
— die Bestimmung der Bestduber- sowie Besucherspektren
— die Aufzeichnung des Bestdauberverhaltens

* Der Vergleich der unterschiedlichen Fortpflanzungs- und Bestaubungs-
strategien der untersuchten Arten und die mogliche Auswirkung auf
deren Fortbestand.

Methoden

Auswahl der Populationen und Stichprobengrofie

Die Auswahl der fiir das Vorhaben geeigneten Populationen der
jeweiligen Arten erfolgt anhand vorhandener Kartierungs- und Be-
standsaufnahmen (e. g., von RoBarscu 1978, M. Perko, H. Hartl, W.
Fritz, miindl. Mitt.). Genauere Angaben zu den Populationen sind in der
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Abb. 1: Epipogium aphyllum — A. Fichtenwald bei Boden. B. Rothuchen-Tannen-Wald bei Wildenstein.
C. Schwebfliege (woméglich die Gattung Meliscaeva) als gelegentlicher Besucher. D. Bliite, Frontalansicht.
E. Gruppe von Pflanzen mit Samenkapseln.
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Abb. 2: Epipogium aphyllum. A. Gruppe von Pflanzen, die wahrscheinlich durch vegetative Vermehrung ent-
standen ist. B. Einzelbliite, Seitenansicht. C. Mit feinmaschigem Netzmaterial eingeschlossene Pflanze zur

Untersuchung der spontanen Selbsthestaubung. D., E. Samen von E. aphyllum unterm Mikroskop (x10) unter
UV-Licht (WB-Farbung).
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Abb. 3: Malaxis monophyllos. A. Pflanzen, die zur Untersuchung von spontaner und induzierter Selbst-
bestaubung in feinmaschigem Netzmaterial eingehiillt wurden (im Hintergrund), und eine Kontrollpflanze (im
Vordergrund). B. Bliitenstand. C. Charakteristischer Lebensraum von M. monophyllos bei Lavamiind. Durch
friihzeitiges Mahen wurde der Versuchsaufbau zerstort. D. StraBenbdschung bei Kreuzen, wo einige Malaxis-
Exemplare vorkamen.
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Abb. 4: Hammarbya paludosa. A. Lebensraum. B. Einzelbliite. C. Infloreszenz.
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Abb. 5: Listera ovata. A. Villacher AlpenstraBe — Standortaufnahme an einer StraBenbdschung am Rand eines
Fichtenforstes. B. Gruppe fiir die Manipulationsversuche in feinmaschigem Netzmaterial eingebhiillter Pflan-
zen. C. Infloreszenz. D. Einzelbliiten und Samen von L. ovata unter dem Mikroskop fotografiert (x10).
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Art Fundort (davon bliihend) | Individuen/Population {8
Epipogium Boden (45) 24 Abb. 6:
aphylfum Wildenstain (76) 16 Kart.e |.11it ungeféhren
. Boden 10(7) 6
mé‘r{g;ljix;lslas Lavamiind 1 (zerstort) 31(23) 23 Standortangaben.
Lavamiind 2 69 (39) 16
Hammarbya
paludosa Wernberg 47 (35) 21
Listera ovata | Villacher AlpenstralBe 38(29) 27
Tab. 1.
Standortangaben, Tabelle 1 zusammengefasst. Die Anzahl der untersuchten Individuen/

PopulationsgroBen
und Anzahl unter-
suchter Individuen
in jeder Population.

Population musste an die meist sehr kleinen Bestéinde angepasst werden.
Im Falle von Epipogium aphyllum, welche dazu neigt, sich sehr stark
vegetativ zu vermehren und Gruppen genetisch wahrscheinlich iden-

Die Arten sind tischer Triebe zu bilden, wurde jeweils nur ein Trieb/Gruppe ausgewdhlt.
farblich codiert: Bei allen Arten wurde auf eine zufallsbedingte Auswahl der Individuen
Epipogium aphyl- geachtet. Da drei der untersuchten Arten zum Teil duflerst selten sind,
lum (rosa); Mala- wurde auf die genaue Angabe der GPS-Koordinaten und anderen Fund-
xis monophyllos

(crem); Hammarbya
palludosa (beige);
Listera ovata (griin).
Kartengrundlage:
www.kagis.
ktn.gv.at

ortangaben verzichtet. Daher soll die abgebildete Karte (Abb. 6) nur
einen ungefihren Uberblick iiber die Lage der Fundorte zueinander ge-
wahren. Die Untersuchungen wurden wihrend des Sommers 2013 von
Anfang Juli bis Ende August durchgefiihrt.

Versuchsaufbau (nach Darni 1992)

In jeder Population wurden die Individuen einzeln durch numme-
rierte Stabchen markiert und nach dem Zufallsprinzip folgenden Mani-
pulationsgruppen zugeteilt: nicht manipulierte Kontrolle (K), spontane
Selbstbestdaubung (spS), induzierte Selbstbestdubung (iSb). In der Popu-
lation von Listera ovata kommen noch folgende Manipulationsgruppen
hinzu: Geitonogamie (G), kiinstliche Fremdbestdubung aller Bliiten
(kF1), kiinstliche Fremdbestdubung der 1/2 der Bliiten (KF1/2). Dabei
wurde darauf geachtet, dass allen Manipulationsgruppen innerhalb einer
Population ungefahr die gleiche Anzahl an Individuen zugewiesen
wurde. Manipulierte Pflanzen wurden mit feinmaschigen Stoffsackchen
eingepackt (Abb. 2C, 3A, 5B), so dass keine unkontrollierte Bestdubung
erfolgen konnte (Bestduberausschluss). Da die Bliiten der vier unter-
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Manipulierungsgruppen Art der Manipulierung Bedeutung

Kontrolle (K) keine Kontrolle

Spontane Selbsthestidubung (spS) | Bestduberausschluss, nicht manipuliert Selbst- vs. Fremdbestédubung
Bestduberausschluss, Pollinien entfernt, Selbstkompatibilitat vs.

Induzierte Selbstbestaubung (iSh)

Bestdubung mit eigenem Pollen -inkompatibilitat

Bestduberausschluss, Pollinien entfernt,

Geitonogamie (G) Bestdubung mit Pollen einer Bliite desselben | Folgen der Inzucht

Individuums

1. Bestauberausschluss, Pollinien entfernt, die

Kiinstliche Fremdbestaubung (KF)

alle Bliiten mit Fremdpollen bestéubt

Hélfte aller Bliiten mit Fremdpollen bestédubt | Ressourcen vs.
2. Bestauberausschluss, Pollinien entfernt, Bestéubungslimitierung

suchten Arten in der Infloreszenz von unten nach oben nacheinander auf-
blithen, waren periodische Kontrollen notwendig, um alle Bliiten einer
Pflanze in gleicher Weise zu behandeln. Bei allen Manipulationsgrup-
pen, auBler K und spS, wurden die Pollinien entfernt und entweder zur
Bestidubung derselben Bliite (iSb), der Bliiten derselben Pflanze (G) oder
der Bliiten anderer Pflanzen (Fb) verwendet. Fiir weitere Details, siche
Tabelle 2.

Datenaufnahme, -auswertung und Statistik

Populationsvergleich und Charakterisierung
Um die untersuchten Populationen zu vergleichen, wurden:

a) populationsbiologische und individuelle Parameter wie Populati-
onsgrofe und -dichte (dabei wurden, mit der Ausnahme von Epipogium
aphyllum, sowohl vegetative als auch blithende Individuen beriicksich-
tigt) sowie Hohe des Individuums, Hohe der ersten Bliite und Anzahl der
Bliiten gemessen. Wegen der geringen rdumlichen Verteilung und der ge-
ringen Individuenzahlen konnten sowohl die Populationsgrofie als auch
die Populationsdichte direkt ermittelt werden. Die Hohe der Individuen
bzw. die Hohe bis zur ersten Bliite wurden aus Bodenhdhe bis zur Spitze
der letzten Bliite/Knospe bzw. bis zum Ansatz der ersten Bliite gemessen.

b) fortpflanzungsbiologische Daten wie ¢ Fortpflanzungserfolg,
& Fortpflanzungserfolg und Bestiubungseffektivitit gemessen. Der
& Fortpflanzungserfolg wurde bei der K-Gruppe withrend der Bliihphase
gemessen, wihrend der @ Fortpflanzungserfolg und die Bestaubungs-
effektivitit am Ende ermittelt wurden. Diese Messungen sollten dazu
dienen, den natiirlichen Fortpflanzungserfolg der Population zu bestim-
men. Der & Fortpflanzungserfolg wurde als Vorhandensein oder Fehlen
der Pollinien gemessen, wihrend der ¢ Fortpflanzungserfolg anhand des
Fruchtansatzes bestimmt wurde. Die Bestaubungseffektivitit stellt das
Verhiltnis zwischen dem Q@ und & Fortpflanzungserfolg dar. Der & und
Q Fortpflanzungserfolg (FE) werden in folgender Weise berechnet: &' FE
= (Fz pe/F)x100 (Fz pg = Anzahl Bliten mit fehlenden Pollinien, F,=
Gesamtanzahl der Bliiten/Pflanze) und @ FE = (Fo pe/F)x100 (Fo pp =
Anzahl der Fruchtkapseln/Pflanze und F; = Gesamtanzahl der Bliiten/
Pflanze). Die Bestidubungseffektivitit (BE) wird als Fo gp/ F 7 g5 berech-
net und beschreibt das Verhiltnis zwischen Bliiten, die bestdubt wurden,
und solche, denen die Pollinien entnommen wurden (ScoPeck et al. 2010,
Raxkosy et al. 2012).

Tab. 2:

Uberblick iiber

die Manipulations-
gruppen, der Art der
Manipulierung und
deren experimen-
telle Bedeutung.
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Die Mittelwerte der zu vergleichenden Parameter zwischen den un-
terschiedlichen Populationen wurden fiir Epipogium aphyllum und Ma-
laxis monophyllos anhand des t-Tests fiir unabhédngige Variablen in SPSS
verglichen. Fiir Hammarbya paludosa und Listera ovata, die nur mit je-
weils einer Population in der Untersuchung vertreten waren, konnen nur
die deskriptiven Statistiken angegeben werden.

Vergleich des Fortpflanzungserfolgs und Samenviabilitit zwischen
den Manipulationsgruppen.

a) Q FE am Ende der Bliitezeit: Fiir alle Individuen, unabhéngig von
der Manipulationsgruppe, wurde der ¢ FE am Ende der Blithzeit wie
oben beschrieben berechnet.

b) Gewicht Samenkapseln, Anzahl der Samen/Kapsel, Viabilitét: Es
wurde, falls vorhanden, eine Samenkapsel/Pflanze fiir die Auszdhlung
der Samen ausgewdhlt. Die Samenkapseln wurden mittels einer Mikro-
waage gewogen, anschliefend wurden die Samen mit einem feinen
Pinsel aus der Samenkapsel in einem 1,5-ml-Eppendorf-Réhrchen auf-
gesammelt. Um die Viabilitdt der Samen zu kontrollieren, wurde der
Tetrazolium-Test (fiir das genaue Protokoll siche: http://osssu.org/main/
tetrazolium-test-english.html) durchgefiihrt. Hierfiir wurden die Samen
einer Samenkapsel in 1,5 ml 10 % Zuckerldsung fiir 24 h bei Zimmer-
temperatur inkubiert. Danach wurde die Zuckerlgsung mit 1 ml 1 %
Tetrazolium-Losung ersetzt und die Samen iiber einem Wasserbad bei
40° C fiir weitere 24 h inkubiert. AnschlieBend wurde die Tetrazolium-
Loésung mit 1 ml Wasser ersetzt. Zum Auszdhlen der Samen wurden je-
weils 100 pl der Losung in einem Deckel eines 1,5-ml-Eppendorf-Rohr-
chen pipettiert und mittels eines Dino-Lite-USB-Mikroskops fotogra-
fiert. Es wurden jeweils 5 Stichproben/Samenkapsel durchgefiihrt. Dabei
wurden jeweils die Gesamtanzahl der Samen, die lebenden (rote Farbung
des Embryos) und die toten Samen (ungeférbter oder fehlender Embryo)
gezihlt (in den Ergebnissen wird nur die Zahl der toten Samen angegeben).

Der mittlere @ FE, das mittlere Gewicht der Samenkapseln sowie
die mittlere Anzahl der Samen wurden innerhalb der jeweiligen Popula-
tion zwischen den Manipulationsgruppen anhand einer ANOVA mit
einem Bonferroni-post-hoc-Test verglichen (p <0.05). Alle statistischen
Berechnungen sowie deren graphische Darstellung beruhen auf das Pro-
gramm SPSS 20.0.

Bestiuberaufnahmen

Fiir die Aufnahme der Bestéduberarten und deren Verhalten wurden
ausgesuchte Pflanzen/-gruppen von Epipogium aphyllum, Malaxis mo-
nophyllos und Hammarbya paludosa zu unterschiedlichen Tageszeiten
(insgesamt zwischen 5—10 Beobachtungsstunden fiir jede Art) beobach-
tet. Zusitzlich wurden flir Epipogium aphyllum ex-situ Versuche mit
moglichen Bestduberarten durchgefiihrt. Das Verhalten der Bestduber
wurde in Betracht auf Anflugverhalten, Landung, Pollinienentnahme
und/oder Ubertragung aufgenommen. Die Bestiuber wurden, wann im-
mer es moglich war, zur genaueren Bestimmung gefangen und préipa-
riert. Zusitzlich wurden die Sammlungen von in Osterreich vorkom-
menden Hummelarten des Naturhistorischen Museums in Wien auf Pol-
linien von Epipogium aphyllum kontrolliert.
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Ergebnisse
Fortpflanzungsbiologie

Hohe zur ersten

Anzahl

Art Population | Hohe (cm) Bliite (cm) Bliiten M (%) F (%) BE
Epipogium Boden 7,98 (+0,33) 6,06 (+0,29) 3,25 (£0,17) | 51,04 (£10,73) | 64,58 (+9,8) | 1,07 (+0,26)
aphyllum | Wildenstein | 10,09 (+1,04) | 6,98 (+0,75) | 3,56 (+0,34) |59,72 (+16,45) | 62,73 (+8,36) | 0,83 (+0,22)
Malaxi Boden 11,7 (£0,94) 7,2 (£0,49) 37,33 (+4,35) 0 10,11 (+5,06) 0
monophyllos | L2vamind 117,39 (:0.75) | 10,15 (:049) | 55,06 (+4,59) - = -
Lavamiind 2 | 15,79 (+1,09) 8,79 (+0,68) 56,27 (+5,48) | 50,96 (+6,29) | 5,7 (+1,61) | 0,11 (+0,03)
Hammarbya
paludosa Wernberg | 8,5(0,52) 5,6 (0,22) 12,42 (+1,4) | 27,81 (6,29) | 1,56 (+1,07) | 0,07 (+0,03)
. Villacher
Listera ovata AlpenstraRe 38,81 (x2,09) | 28,21 (+1,56) | 34,87 (+1,93) - 7,18 (£2.55) -
Tab. 3:
Epipogium aphyllum Zusammenfassung

Es wurden insgesamt zwei Populationen von Epipogium aphyllum in
der Umgebung der Ortschaften Wildenstein und Boden untersucht. Die
Population bei Wildenstein wuchs auf recht steilen Hingen im sonst an
belohnenden Arten armen Unterwuchs eines dichten Rotbuchen-Tannen-
waldes (Abb 1B). Bei Boden kam die Art in einem etwas lichteren Fich-
tenwald vor, in dessen moosbewachsenem Unterwuchs vor allem Centau-
rea jacea, Malaxis monophyllos, Listera ovata und Dactylorhiza fuchsii
blithten (Abb. 1A). Der Blithbeginn war in beiden Populationen um den
20 Juli, doch es erschienen bis Anfang August immer wieder neue Indi-
viduen. Epipogium aphyllum scheint sich sehr stark vegetativ zu vermeh-

der gemessenen
morphologischen
Parameter.

M (Mannlicher Fort-
pflanzungserfolg),

F (Weiblicher Fort-
pflanzungserfolg),
BE (Bestaubungs-
effektivitat).

Tab. 4:
Zusammenfassung
der Ergebnisse.

Art Population pm::lilt; o | Fruchtansatz (%) Gewicht (g) Anzahl Samen An;gl:':;zter
K 64,58 (+9,8) 0,00655 (+0,00052) 4108 (+819,8) 344,75 (£59,92)
Boden iSh 34,79 (+11,54) 0,0052 (+0,0012) | 3996,38 (+1080,04) | 262,13 (+77,43)
Epipogium spS 0 0 0 0
aphyllum K 62,78 (+8,36) | 0,00882 (+0,00092) | 6704 (+983,14) 582 (+94,7)
Wildenstein | _iSh 43,33 (+19,44) 0,0064 (+0,002) | 6381,2 (+2140,97) 1632 (+940,7)
spS 8 (+8) 0,00133 (+0,0009) 785,6 (+785,6) 82 (£55,28)
K 10,11 - - -
Boden iSh 0 - - -
spS 0 - - -
] K 5,7 -
m:r/llg;/)a;ix;ls}os Lavamiind 1 iSh 0 - - -
spS 0 - - -
K X X X X
Lavamiind2 | iSb X X X X
spS X X X X
K 0 - - -
HZZ}T;Q’?? Wernberg iSh 0 - - -
spS 0 - - -
K 1,875 (+1,23)  |0,000925 (+0,00041) | 377 (+168,6) 330,75 (+147,92)
iSh 20,6375 (+12,26) |0,000525 (+0,00023) | 130,25 (+58,25) 18,5 (+8,27)
Listera Villacher spS 0 0 0 0
ovata AlpenstraRe G 8,77 (+2,2) 0,001925 (+0,00029) | 810,5 (+141,11) 709,5 (+123,55)
KF1 17,5 (£7,42)  |0,002766 (+0,00044) | 3862,33 (+1269,17) | 3179,33 (+1096,87)
KF1/2 8,635 (+3,43) 0,001157 (+0,00037) | 228,29 (+222,428) | 108,29 (+47,49)
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die Darstellung zu
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ren (oder aber es keimen viele Samen direkt an der Mutterpflanze), wo-
durch die Art sehr oft in Gruppen von 2 bis 20 Individuen vorkommt.
Am Standort Wildenstein blithten im Sommer 2013 76 Individuen
(ca. 4 Individuen/100 m?), in Boden dagegen nur 35 (ca. 2 Individuen/
100 m?; siehe auch Abb. 1).

Der Vergleich der gemessenen morphologischen Parameter zwi-
schen den beiden Populationen ergab zwar einen signifikanten Unter-
schied zwischen der mittleren Hohe der Individuen (zweiseitiger t-Test,
p=0.03), nicht jedoch zwischen der Hohe der ersten Bliite (zweiseitiger
t-Test, p=0.199) und der Anzahl der Bliiten (zweiseitiger t-Test, p=0.376).
Der Hohenunterschied zwischen den Populationen ist wahrscheinlich auf
den Umstand zuriickzufiihren, dass in Wildenstein die Bliitentriebe erst
durch eine dicke Laubschicht durchwachsen miissen, bevor die Bliiten
den Bestdubern zuginglich gemacht werden konnen. In allen anderen
gemessenen Merkmalen scheint die Art tiberraschend konstant zu sein
(Abb. 7 A).

Der mittlere ¢ und @ FE war fiir eine Tiuschorchidee in beiden
Populationen sehr hoch, erreichte jedoch nie den manchmal in der Lite-
ratur zitierten Wert von 100 %. Der mittlere &' FE lag in Boden bei
51,04 %, wihrend in Wildenstein der Wert 59,72 % betrug, wobei der
Unterschied statistisch nicht signifikant ist (zweiseitiger t-Test, p=0.669).
Der mittlere Q FE weist ein dhnliches Muster auf, in Boden betrug der
mittlere @ FE 64,58 %, wihrend der Wert bei Wildenstein 62.78 % er-
reichte (zweiteiliger t-Test, p=0.891). Die Bestdubungseftektivitit in der
Epipogium-aphyllum-Population bei Boden war mit 1,07 nicht signifi-
kant hoher als die von Wildenstein, wo der Wert 0,83 betrug (zweisei-
tiger t-Test, p=0.48) (Abb. 7B).

Die Manipulationsversuche ergaben eindeutige Ergebnisse zur Be-
stdubungsbiologie von Epipogium aphyllum (Abb. 8), dabei sind diese
zwischen den zwei untersuchten Populationen kongruent. Der mittlere
Fruchtansatz war zwischen den drei Manipulationsgruppen in beiden
Populationen signifikant unterschiedlich (ANOVAgyen, p=0,00;
ANOVAwiidenstein, P=0.026). Der mittlere Fruchtansatz der spontan selbst-
bestdubten Pflanzen lag bei 0 % in Boden und 8 % in Wildenstein und
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Abb. 8: Ergebnisse der Manipulationsversuche fiir Epipogium aphyl/lum bei Boden und Wildenstein. 1. Mitt-
lerer Fruchtansatz (%). 2. Mittleres Gewicht einer Samenkapsel (g). 3. Anzahl nicht lebender (toter)/ Samen/
Kapseln. 4. Gesamtanzahl Samen/Kapsel. Die Buchstaben geben den Signifikanzwert der Vergleiche an.
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war signifikant niedriger als der Wert der Kontrolle, welcher 64,58 % bei
Boden und 62,78 % bei Wildenstein betrug (ANOVA, Post-hoc-Bonfer-
roni-Test, Ppoden=0,024; Pwildenstein=0,00). Der mittlere Fruchtansatz der
induziert selbstbestdubten Pflanzen war in beiden Populationen zwar
deutlich niedriger als der der Kontrolle, der Unterschied ist jedoch knapp
nicht signifikant in Boden (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, p=0,076)
und nicht signifikant in Wildenstein (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test,
p=0,294). Der Unterschied zwischen dem mittleren Gewicht der Samen-
kapseln der drei Manipulationsgruppen war in beiden Populationen si-
gnifikant (ANOVAggen, p=0,00; ANOVAwiigenstein, P=0,001). In Boden
hatten die spontan selbstbestdubten Pflanzen keinen Fruchtansatz und
somit auch keine Samen. In Wildenstein war das mittlere Gewicht der
Samenkapselderspontan selbstbestaubten Pflanzen (Gwiidensein=0,00133g)
signifikant kleiner als die der Kontrolle (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-
Test, p=0,001). Zwischen dem mittleren Gewicht der Samen der indu-
ziert selbstbestdubten Pflanzen (Gpogen=0,0052g; Gwidenstein=0,0064g)
und der Kontrolle (Gpogen= 0,0065g; Gwilgenstein=0,0088g) gab es einen
geringen, aber nicht signifikanten Unterschied in beiden Populationen
(ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, ppoden=0,064; Pwildenstein=0,6014).

Die mittlere Zahl von Samen/Kapsel bei der Kontrollgruppe lag in
der Population bei Boden zwischen 1704 und 8706, wéhrend in der Po-
pulation bei Wildenstein die Zahlen zwischen 784 und 9.698 Samen/
Kapsel schwankten. Epipogium aphyllum zeigte sowohl in der Popula-
tion bei Boden als auch bei Wildenstein einen signifikanten Unterschied
zwischen den Manipulationsgruppen (ANOVAgygen, p=0,02; ANOVAy;.
densteins P=0,09). Bei Boden produzierten die spontan selbstbestdubten
Pflanzen keine Samen, wihrend die induziert selbstbestdubten Pflanzen
mit 3.999,96 Samen/Kapsel fast genauso viele Samen bildeten wie die
Kontrolle (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, p=1). Bei Wildenstein
produzierten die spontan selbstbestdubten Pflanzen 785 Samen/Kapsel
und somit signifikant weniger als die Kontrolle (ANOVA, Post-hoc-Bon-
ferroni-Test, p=0,015), wihrend die induziert selbstbestdubten Pflanzen
ungefihr die gleiche Anzahl an Samen wie die Kontrolle bildeten, nim-
lich 6.381,2 im Vergleich zu 6.704 Samen/Kapsel (ANOVA, Post-hoc-
Bonferroni-Test, p=1). Die Viabilitdt der Samen ist in beiden Popula-
tionen sehr hoch und schwankt zwischen 71 % und 94 %. Die Anzahl
nicht lebender (toter) Samen/Kapsel war nicht signifikant unterschied-
lich zwischen den induziert selbstbestdubten Pflanzen und der Kontrolle
(ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, p=0,939). In Wildenstein war
der Unterschied zwischen den Manipulationsgruppen nur knapp
nicht signifikant (ANOVA, p=0,093), wobei er bei induziert selbst-
bestdubten Pflanzen deutlich hoher war als bei der Kontrolle und
selbstbestdubten Pflanzen (Abb. 8).

Malaxis monophyllos

Es wurden urspriinglich drei Populationen dieser Art untersucht, eine
bei Boden und zwei bei Lavamiind. Die meisten Individuen begannen in
allen Populationen in der ersten Juli-Woche zu blithen. Eine der Populati-
onen bei Lavamiind wurde jedoch einige Tage nach dem Beginn der Ma-
nipulationsversuche durch das Abméhen der Stralenbdschung vollstan-
dig zerstort. Diese Population kann daher nur fiir den Vergleich der mor-
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phologischen Populationsparameter in Betracht gezogen werden. An al-
len untersuchten Standorten kommt Malaxis monophyllos fast ausschlief3-
lich an steilen Stralenbdschungen in Begleitung von Dactylorhiza fuchsii
vor. Obwohl die Art sicherlich von einem an ihrer Phénologie angepassten
Maihtermin profitiert, fiihrt ein zu frither Méhtermin zum Verlust des ge-
samten sexuellen Fortpflanzungspotenzials. Da sich die Art auch vegeta-
tiv vermehren kann, scheint sie noch einige Jahre an unpassend geméhten
Standorten tiberleben zu konnen, wie lange ist eine Frage, die noch offen
bleibt. Bei Boden lagen die einzelnen Individuen weit auseinander und
die Population betrug insgesamt nur 10 Individuen. Die Populationen bei
Lavamiind waren hingegen auf sehr kleine Flachen beschriankt und zahl-
ten 31 beziechungsweise 69 Individuen. Erwartungsgeméal war die Popu-
lationsdichte bei Boden mit 0,31 Individuen/100 m? am kleinsten, wohin-
gegen bei Lavamiind 15,5 Individuen/100 m? beziehungsweise 22,7 Indi-
viduen/100 m? festgestellt wurden (siehe auch Abb. 1).

Beziiglich der gemessenen morphologischen Merkmale zeigten die
Population bei Boden und die von Lavamiind signifikante Unterschiede,
wobei die zwei Populationen bei Lavamiind einander sehr dhnlich waren
(Abb. 9A). Die Pflanzen bei Boden waren signifikant kleiner als die der
zwei Populationen bei Lavamiind (zweiseitiger t-Test, p=0,001, p=0,039),
hatten eine lédngere Infloreszenz (zweiseitiger t-Test, p=0,001, p=0,073)
und weniger Bliiten (zweiteiliger t-Test, p=0,043, p=0,053). Hingegen
unterschieden sich die zwei Populationen von Lavamiind nicht voneinan-
der (Zweiseitiger t'TeSt> pHéhezOszz& PHéhe bis zur ersten BlﬁtezOyl 1 > PAnzahl Blii-
1en=0,860).

Da die erste Population bei Lavamiind friihzeitig zerstort wurde,
konnte hier kein FE gemessen werden. In den zwei anderen Populationen
war der & und @ FE sehr unterschiedlich (Abb. 9B). Die Population bei
Boden wies keinen & FE auf, wihrend der Wert in der Population bei
Lavamiind 50,96 % betrug. Somit ist der & FE in Boden signifikant klei-
ner als der in Lavamiind (zweiteiliger t-Test, p=0). Der @ FE zeigte ein
entgegengesetztes Muster und lag bei 10,11 % in Boden und 5,7 % in
Lavamiind, war aber nicht signifikant verschieden in den zwei Populati-
onen (zweiteiliger t-Test, p=0.48). Die Bestaubungseffektivitit betrug in

Abb. 9:

A. Vergleich der
Mittelwerte der
gemessenen
morphologischen
Parameter und

B. des mittleren
Fortpflanzungser-
folgs zwischen den
zwei untersuchten
Populationen von
Malaxis monophyl-
los. Um die Darstel-
lung zu erleichtern,
wurde die Bestéu-
bungseffektivitat
um den Faktor 100
vergroBert. GroB-
und Kleinbuch-
staben zeigen den
Signifikanzwert der
Vergleiche an.
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Abb. 10:

A. Mittelwerte

der gemessenen
morphologischen
Parameter und

B. des mittleren
Fortflanzungserfolgs
der untersuchten
Population von
Hammarbya paludo-
sa. Um die Darstel-
lung zu erleichtern,
wurde die Bestéu-
bungseffektivitat
um den Faktor 100
vergroBert.

Boden 0 und war somit signifikant kleiner als in Lavamiind, wo der Wert
0,11 erreichte (zweiteiliger t-Test, p=0,043).

Die Manipulationsversuche ergaben eindeutige Ergebnisse. Sowohl
spontan selbstbestidubte als auch induziert selbstbestdubte Pflanzen bil-
deten keine Samenkapseln, wéhrend die Kontrolle einen Fruchtansatz
von 10,11 % in Boden und 5,7 % in Lavamiind erreichte. Zum Zeitpunkt
der Reife jedoch wurden in beiden Populationen keine Samen in den
Fruchtkapseln gefunden. Auf die moglichen Ursachen fiir den Abbruch
der Samenbildung wird im Kapitel Diskussionen ndher eingegangen
(siehe unten).

Hammarbya paludosa

Im Falle von Hammarbya paludosa konnte eine einzige Population
in der Umgebung von Wernberg untersucht werden. Wie fiir diese Art
charakteristisch, befanden sich die Individuen in einem Zwischenmoor,
wobei die meisten Individuen auf den Sphagnum-Polstern im Randbe-
reich zu finden waren (Abb. 4A). Die Population begann um den 23. Juli
zu blithen und es konnten insgesamt 35 blithende und 2 vegetative Indi-
viduen gefunden werden, wobei die Populationsdichte 25 Individuen/100
m? betrug. Die GroBe der Population konnte unterschétzt worden sein,
denn obwohl in der ndheren Umgebung der untersuchten Population
keine Hammarbya-palludosa-Individuen gefunden wurden, konnte nicht
das gesamte Moorgebiet begangen werden.

Die mittlere Hohe von Hammarbya paludosa bei Wernberg betragt
8,5 cm, wobei die mittlere Lange der Infloreszenz 2,9 cm betrigt und
jeweils ca.13 Bliiten trdgt (Abb. 10A). Die geringe Hohe der Pflanzen
fiihrt dazu, dass die Infloreszenz nur selten iiber die Begleitvegetation
herausragt und meist alle Bliiten etwas verborgen sind.

Der mittlere &' FE liegt bei 27,81 %, der @ FE hingegen nur bei
1,56 %. Infolge des sehr geringen § FE ist auch die Bestaubungseffek-
tivitdt mit 0,07 sehr niedrig (Abb. 10B). Die wenigen Bliiten, welche
bestaubt wurden, bildeten am Ende der Bliitezeit keine Friichte und somit
liegt der Fruchtansatz der Kontrollpflanzen bei 0 %. Die fiir spontane
und induzierte Selbstbestaubung bestdubten Pflanzen bildeten ebenfalls
keine Fruchtkapseln. Somit lag der gesamte Fortpflanzungserfolg in der
Population 2013 bei 0 %.
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Listera ovata

Listera ovata ist eine der haufigsten Orchideenarten in Kérnten und
bevorzugt halbschattige, wechselfeuchte Standorte. Die untersuchte Po-
pulation wuchs direkt an einer StraBenbdschung am Rand eines lichten
Kieferwaldes an der Villacher Alpenstralie zusammen mit Platanthera
bifolia und Dactylorhiza fuchsii. Die Bliitezeit begann 2013 Anfang Juli,
wobei am untersuchten Standort 29 blithende und 9 vegetative Indivi-
duen gezdhlt wurden. Die Populationsdichte betrug 26 (Abb. 11) Indivi-
duen/100 m?, wobei die meis-
ten Individuen direkt an der

StraBenbdschung wuchsen und sa0< Enor bas: -1 BE
nur sehr wenige im Wald anzu-
treffen waren. Listera ovata er-
reichte an dieser Stelle eine
mittlere Hohe von 38,81 cm,
wihrend die Léange der In-
floreszenz 10,62 cm erreichte
und ca. 34.87 Bliiten umfasste i
(Abb. 11). Bei dieser Popu-
lation wurde nur der @ FE
gemessen. Dieser betrug eine
Woche vor dem Ende des Ver-
suchs fiir die Kontrollpflanzen
7,18 %. Auch diese Art hatte -
einen starken Fruchtkapsel-
Verlust, bevor die Samen reifen
konnten. o
Der Vergleich der Manipu-
lationsgruppen gab einen inte-
ressanten Einblick in di.e B.estéiubungsbiologie von Lis.tera ovata (Abb. | pittelwerte der ge-
12). Allgemein wurde ein signifikanter Unterschied zwischen dem Fort- | messenen morpho-
pflanzungserfolg der Manipulationsgruppen festgestellt (ANOVA, | logischen Parame-
p=0,007). Besonders auffallend war der extrem niedrige Fruchtansatz der | ter fiir Listera ovata
Kontrollpflanzen am Ende der Bliitezeit, welcher 1,88 % betrug. Indu- | aufder Villacher
ziert selbstbestiubte Pflanzen hatten dagegen einen signifikant hoheren | AlpenstraBe.
Fortpflanzungserfolg von 20,64 % (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test,
p=0,03). Bei der Gruppe spontan selbstbestdubter Pflanzen konnte hinge-
gen kein Fruchtansatz beobachtet werden, der Unterschied zur Kontroll-
gruppe war jedoch nicht signifikant (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test,
p=1). Die durch Geitonogamie bestdubten Pflanzen zeigten einen nicht
signifikant hoheren Fortpflanzungserfolg als die Kontrolle (ANOVA,
Post-hoc-Bonferroni-Test, pg=1, pxr1=0,24, pxri»,=1). Die Pflanzen der
KF1/2 hatten hingegen einen nicht signifikant kleineren Fortpflanzungs-
erfolg als die KF1-Pflanzen (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, p=1).
Auch zwischen dem mittleren Gewicht der Fruchtkapseln der fiinf
Manipulationsgruppen gab es signifikante Unterschiede (ANOVA, p=0),
wobei sich auch in den nicht signifikanten Ergebnissen interessante
Trends ablesen lassen. Die Fruchtkapseln der Kontrollpflanzen waren
mit ca. 0,925 mg/Kapsel nicht signifikant schwerer als die der induziert
und spontan selbstbestdubten Pflanzen (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-
Test, piss=1, psps=0,852). Hingegen waren die Samenkapseln der Kon-

Abb. 11:
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Abb. 12: Ergebnisse der Manipulationsversuche
fiir Listera ovata. 1. Mittlerer Fruchtansatz (%).

2. Mittleres Gewicht einer Samenkapsel (g).

3. Anzahl toter/nicht lebensféahiger Samen/Kapsel.
4, Gesamtanzahl Samen/Kapsel. Die Buchstaben
geben den Signifikanzwert der Vergleiche an.

trolle und die der induziert und spontan
selbstbestdubten ~ Pflanzen  leichter als
die der durch Geitonomagie bestiubten
Pflanzen (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test,
pk=0,401, pisp=0,033, psps=0,002). Die Samen-
kapseln der KF1/2-Gruppe waren hingegen
signifikant leichter als die der KF1-Gruppe
(ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test, p=0,024).

Die Anzahl der Samen/Kapsel unterschied
sich signifikant zwischen den Manipulations-
gruppen (ANOVA, p=0), wobei die hochste
Anzahl von der KF1-Gruppe mit 3862 Samen/
Kapsel erreicht wurde. Die Kontrolle erreichte
mit 377 Samen/Kapsel eine nicht signifikant
héhere Anzahl Samen als die induziert (130
Samen/Kapsel) und spontan selbstbestdubten
Pflanzen (0 Samen/Kapsel) (ANOVA, Post-
hoc-Bonferroni-Test, pisp=1, psps=0,33). Die
durch Geitonogamie bestdubten Pflanzen hat-
ten eine nicht signifikant hohere Anzahl Sa-
men/Kapsel als die Kontrolle (ANOVA; Post-
hoc-Bonferroni-Test, p=0,087). Die KF1/2-
Gruppe hatte hingegen eine signifikant
kleinere Anzahl Samen/Kapsel als die KF1-
Gruppe (ANOVA, Post-hoc-Bonferroni-Test,
p=0). Die Anzahl toter Samen/Kapsel zeigte
den gleichen ungefdhren Trend wie die Ge-
samtzahl der Samen und war in der Kontroll-
gruppe bzw. in der KF1-Gruppe am hochsten
(siche Abb. 12).

Bestiubungsbiologie

Epipogium aphyllum: Die untersuchten
Populationen wuchsen an Standorten, die sehr
arm an potenziellen Bestdubern waren. Bei
dem ersten beobachteten Besucher handelte es
sich um eine Schwebfliege, womdglich ein
Vertreter der Gattung Meliscaeva, die fiir meh-
rere Minuten die Bliiten (vor allem die Ober-
flache der Lippe) nach Nektar absuchte. Diese
Art ist jedoch zu klein, um als Bestduber in
Frage zu kommen (sieche auch CLAESSENS &
KremeN 2011). Bei Boden wurden hingegen
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Arbeiterinnen der Ackerhummel (Bombus pascuorum) und der Wiesen-
hummel (Bombus pratorum) bei der Bestaubung beobachtet. Ackerhum-
meln wurden schon von VoTH (1994) bei der Bestdubung von Epipogium
aphyllum beobachtet, die Wiesenhummel ist dagegen meines Wissens
nach ein Neufund. Beide Arten sind Ubiquisten und in ganz Europa weit
verbreitet (MicHENER 2000), die Arbeiterinnen besuchten die Bliiten von
Epipogium aphyllum in den spiten Vormittagsstunden auf der Suche
nach Nektar, landeten bzw. drehten sich mit dem Riicken nach unten auf
der Lippe und versuchten mit ihrem Riissel den nicht vorhandenen Nek-
tar aus dem Sporn zu entnehmen. Dabei bertihrten sie mit dem Kopf das
Viscidium und entnahmen beim Verlassen der Bliite die Pollinien. Die
beobachtete B.-pratorum-Arbeiterin trug bereits Pollinien von einer an-
deren Epipogium-Pflanze. Beide Arbeiterinnen flogen zuerst die hdchste
offene Bliite an. An beiden Standorten wurden nur sehr wenige Hum-
meln beobachtet, daher wurden auch ex-situ Versuche mit den Bestduber-
arten sowie anderen im Gebiet vorkommender Arten durchgefiihrt, keine
schien sich jedoch im Beisein belohnender Arten fiir die Orchidee zu
interessieren. Zusétzlich wurde die Osterreichische Hummelsammlung
des Naturhistorischen Museums in Wien auf Pollinien von Epipogium
untersucht, leider ohne Erfolg.

Malaxis monophyllos: Auch fiir diese Art wurden sowohl in-situ als
auch ex-situ Bestdubungsversuche durchgefiihrt. Bei Lavamiind konnte
in den frilhen Abendstunden eine Pilzmiicke, womdglich ein Vertreter
der Gattung Mycomya, beim Bliitenbesuch beobachtet werden (siche
auch Cragessens & KLEyneEn 2011). Diese flog in Bodenndhe auf die
Pflanze zu, besuchte jedoch nur eine einzige Bliite im oberen Drittel des
Bliitenstandes und es konnte leider nicht festgestellt werden, ob dabei
eine Pollinienentnahme oder gar Bestaubung stattfand.

Hammarbya paludosa: Fiir diese Art wurden, wegen der sehr spezi-
alisierten Lebensraumanspriiche, nur in-situ Bestduberbeobachtungen
durchgefiihrt. Es konnten jedoch keine Bliitenbesuche beobachtet wer-
den. Eine kleine, noch unbestimmte Gnitze (mdglicherweise die Gattung
Sciara) zeigte kurzfristig Interesse an den Bliiten, doch es fand, obwohl
der Besucher von der Grofle her geeignet schien, keine Pollinien-
entnahme oder Bestidubung statt.

Diskussionen
Epipogium aphyllum:

Diese Art konnte an zwei Okologisch unterschiedlichen Standorten
untersucht werden. Bei Wildenstein kam Epipogium apyllum in einem

Tah. 5:
Zusammenfassung
von Daten zum
Fortpflanzungserfolg
der untersuchten
Arten aus der Lite-

sehr dichten Rotbuchen-Tannen-Wald vor und war wihrend des gesamten | fatur (umgerechnet
aus CLAESSENS &
Kieynen 2011).
Art Population Autoren S FE (%) | 2 FE (%)
Wildenstein (AU) Claessens and Kleynen 2005 51,81 62,65
? (AU) Claessens and Kleynen 2011 56,14 ?
Epipogium aphyllum Schweizer Jura (CH) Ulrich 2008 ? 30-40
Schweizer Alpen (CH) Claessens and Kleynen 2011 ? 20-30
Kem-Ludskij Archipel, Russland (RU) | Kopylov-Gus'kov et al. 2006 12 ?
Malaxis monophyllos Mittenwald (DE) Claessens and Kleynen 2011 87 54
Hammarbya paludosa Libin (BE) Claessens and Kleynen 2011 68 21
Attlesee (AU) Claessens and Kleynen 2011 74 45




610 Rakosy: Bestdubungshiologie dreier Orchideenarten in Kdrnten

Blithzeitraums die einzige blilhende Art im Unterwuchs des Waldes.
Nur am Rande des zur Population fithrenden Forstweges kamen einige
belohnende Arten vor. Auf diesen dominierten vorwiegend Hum-
meln, Honigbienen und Schwebfliegen als Besucher. Bei Boden kam
die Art in einem relativ lichten Fichtenwald vor. Es gab allerdings wie in
Wildenstein nur wenig belohnende Arten, deren Vorkommen sich auf den
nahegelegenen Straenrand und den benachbarten extensiven Kuhweiden
beschrinkte. Auch hier dominierten Hummeln die Bestduberfauna. Da
Hummeln bereits in der Literatur (VoTH 1994, ULRICH 2008, CLAESSENS &
KLEWEN 2005, 2011) als die Hauptbestduber von Epipogium aphyllum
angegeben wurden, lag die Vermutung nahe, dass auch in den unter-
suchten Populationen Hummeln auf der Suche nach Nektar die Bliiten
von Epipogium aphyllum anflogen und dabei bestdubten. Wir konnten
diese Vermutung bestitigen. Zwei Arbeiterinnen von Bombus pascuorum
und B. pratorum wurden beim Bestduben von Epipogium-Bliiten bei Bo-
den beobachtet. Dabei trug eine der Arbeiterinnen von Bipratorum bereits
Pollinien von einem fritheren Bliitenbesuch. Wenn bereits Vota (1994)
und UtricH (2008) B. pascuorum als Bestduber von Epipogium aphyllum
angeben, so handelt es sich bei der Beobachtung von B. pratorum um ei-
nen Neufund. Bei Wildenstein beobachteten CLAESSENS & KLEYNEN (2011)
B. terrestris beim Bestiuben einer Epipogium-Bliite. In der Literatur wer-
den auBerdem noch B. soroeensis ssp. proteus und moglicherweise
B. hortorum als Bestiduber angegeben (CLAESSENS & KLEYNEN 2011). Alle
angegebenen Bestduberarten, mit der Ausnahme von B. soroeensis ssp.
proteus, sind relativ hdufig, weit verbreitet und dkologisch wenig spezia-
lisiert (MicHeNER 2000). Dies weist darauf hin, dass es, wahrend Epipo-
gium aphyllum sich auf die Anlockung von Hummeln als Bestéuber spe-
zialisiert hat, es keine lokale Spezialisierung auf bestimmte Hummelarten
zu geben scheint. Die Hummeln besuchen die Bliiten von Epipogium
aphyllum auf der Suche nach Nektar. Doch produziert Epipogium aphyl-
lum wahrscheinlich kein oder nur sehr wenig Nektar (CLAESSENS &
KLEYNEN 2011), Stattdessen scheint sich diese Art auf eine allgemeine
Nektartduschung-Strategie spezialisiert zu haben. Die Téuschung beruht
auf die Verwendung von allgemeinen Signalen (meistens Farbsignale),
welche die Bestduber mit dem Vorhandensein von Nektar verbinden. Un-
gewoOhnlich ist im Falle von Epipogium das Vorhandensein eines
recht charakteristischen Bliitenduftes. Die meisten Nektartduschorchi-
deen produzieren keine Duftstoffe, da die Bestéuber in der Lage sind, sich
diese viel leichter zu merken und somit mit der Zeit lernen, die Bliiten zu
meiden (e. g., WRIGHT & ScHIEsTL 2009). Die Bedeutung von visuellen
und olfaktorischen Signalen fiir die spezifische Anlockung von Hummeln
als Bestduber ist noch viel zu wenig erforscht worden.

Wihrend unserer ex-situ Bestdubungsexperimente lehnten alle ge-
testeten Hummelarten inklusive der Bestéduber B. pascuorum und B. ter-
restris Epipogium Bliiten ab, wenn sie andere Nektar bietende Pflanzen
besuchten. Daher scheint diese Art nur dann Chancen auf Bestdubung zu
haben, wenn sie an ihrem Standort keine Konkurrenz durch nektarbie-
tende Pflanzen hat. Dies kdnnte, neben einer durch den Mykorrhyza-Pilz
bedingten dkologischen Spezialisierung, sowohl eine Erklarung fiir die
etwas auBlergewohnlichen Standortanspriiche von Epipogium sein, als
auch fiir die Spezialisierung auf Hummeln. Hummeln sind wohl einige
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der wenigen Hymenopteren-Arten, welche in den schattigen und ver-
gleichsméBig kiihlen Lebensrdumen von Epipogium aphyllum aktiv sind.
Doch dies bedeutet keinesfalls, dass Hummeln in diesen Lebensrdumen
hiufig anzutreffen sind, es scheint eher, dass einzelne Arbeiterinnen
diese, auf der Suche ergiebiger Nektarquellen, hin und wieder durch-
queren (worauf auch unsere eigenen Beobachtungen deuten). An den
beiden untersuchten Standorten waren Hummeln nur selten zu beobach-
ten. Umso erstaunlicher war der sehr hohe Bestdubungserfolg. Sowohl
der ménnliche als auch der weibliche Fortpflanzungserfolg war fiir eine
Tauschblume liberdurchschnittlich hoch (TREMBLAY et al. 2005, SCOPECE
et al. 2010). Noch interessanter war, dass der weibliche Fortpflanzungs-
erfolg groBer war als der ménnliche. Dies konnte ein Artefakt sein, der
dadurch entstanden ist, dass der ménnliche Fortpflanzungserfolg wiahrend
des zweiten Drittels der Bliitezeit und der weibliche am Ende gemessen
wurde. Allerdings ist es wahrscheinlicher, dass trotz einer moglichen
Unterschitzung des mannlichen Fortpflanzungserfolges das beobachtete
Muster erhalten bleibt (siehe auch TrREMBLAY et al. 2005). Der hohere
weibliche Fruchtansatz spiegelt sich auch in der sehr hohen Bestdu-
bungseffektivitit wider, welche darauf hinweist, dass Hummeln,
die Pollinarien entnahmen, sehr oft mehr als nur eine Epipogium-Bliite
wiederbesucht haben. Dies deutet auf eine extrem effektive Bestdu-
bungsanlockung hin. Die gemessenen Werte sind dabei dhnlich mit
denen, die CLAESSENS & KLEYNEN 2005 in Wildenstein gemessen haben,
aber deutlich hoher als andere Angaben aus der Literatur (Tabelle 5). Die
Angaben, wonach der Fruchtansatz zwischen 0 und 56,1 (100) % (PErkO
2004, Craessins & KLEYNEN 2011) variiert, lassen jedoch darauf
schlieBen, dass die Unterschiede im Fortpflanzungserfolg auf die unter-
schiedliche jahrliche Zusammensetzung, Effektivitat und/oder Haufig-
keit der Bestduberfauna an den jeweiligen Standorten beruhen koénnten.
Wegen der seltenen Bestaubungsbeobachtungen ist es noch nicht mog-
lich zu sagen, wie das Bestduberspektrum zwischen Populationen an
unterschiedlichen Standorten variiert und wie sich dies auf den Fort-
pflanzungserfolg der Art auswirkt. Dies wére allerdings ein &uf3erst
spannendes Forschungsthema.

Der hohe Fortpflanzungserfolg zeigt, dass zumindest in den giins-
tigen Jahren, in denen iiberhaupt Bliiten gebildet werden, sexuelle Fort-
pflanzung eine bedeutende Rolle fiir den Bestand und die Ausbreitung
der Art spielt. Dabei muss man aber nicht auBler Acht lassen, dass sich die
Art auch sehr stark vegetativ vermehren kann und dadurch nicht aus-
schlieBlich auf sexuelle Fortpflanzung angewiesen ist. Die Bedeutung
vegetativer vs. sexueller Bestdubung fiir den Fortbestand von Epipogium-
aphyllum-Populationen sollte noch weiter untersucht werden. Angaben
aus der Literatur, wonach Epipogium aphyllum autogam oder zumindest
teilweise autogam ist, konnten wir nicht bestitigen. Pflanzen, die im
Knospenstadium mit feinmaschigem Netz isoliert wurden, zeigten kei-
nen Fruchtansatz. Einzige Ausnahme war eine Bliite einer Pflanze aus
Wildenstein, die scheinbar selbstbestaubt war, aber viel weniger Samen
bildete als die Kontrolle. Was wir bei diesem Einzelfund nicht ausschlie-
Ben konnen ist, dass die Selbstbestdubung durch den Landeversuch einer
Hummel verursacht wurde. Angaben, wonach Fruchtansitzen von 100 %
festgestellt wurden, sind zwar selten, scheinen jedoch hin und wieder
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aufzutreten (unter anderem auch in der Population bei Wildenstein, siche
PErko 2004). Das dies auf Autogamie zuriickzufiihren ist, scheint wegen
der Lage der Pollinien zur Narbe unwahrscheinlich (siche auch CraEs-
SENS & KLEYNEN 2011). Da die Art jedoch selbstkompatibel ist, konnte es
sein, dass durch Bestduber induzierte Selbstbestaubung und/oder Geito-
nogamie durch den kontinuierlichen Besuch der wenigen Bliiten/Inflo-
reszenz durch die Bestduber stattfindet. Durch die grole Oberfliche der
Narbe konnten Massulae theoretisch noch bevor die Pollinien in ihre
endgiiltige Position am Kopf der Bestiuber gelangen transferiert werden.
Diese Moglichkeit und deren Folgen fiir die genetische Vielfalt der Po-
pulationen miisste allerdings noch genauer untersucht werden. Es ist
noch interessant zu vermerken, dass die zwei anderen Vertreter der Gat-
tung Epipogium, E. roseum und E. japonicum, autogam sind (Znou et al.
2012, TavyLor & RoBerTs 2011). Ohne eine gut aufgeldste und begriin-
dete Phylogenie ist es jedoch nicht moglich, genauer auf die Evolution
von Autogamie und Allogamie der Gattung einzugehen.

Induziert selbstbestdubte Pflanzen hatten einen relativ hohen Be-
stdubungserfolg, doch war dieser in beiden Populationen niedriger als
bei der Kontrolle. Auch das mittlere Gewicht der Samenkapseln indu-
ziert selbstbestdubter Pflanzen war etwas kleiner als bei der Kontrolle.
Fiir die Viabilitdt der Samen haben wir in den beiden Populationen recht
unterschiedliche Ergebnisse erhalten. In Boden war die Anzahl toter Sa-
men/Kapsel induziert selbstbestdubter Pflanzen etwas kleiner als bei der
Kontrolle, wohingegen bei Wildenstein deutlich mehr Samen nicht le-
bensfiahig waren. Wie auch GEITLER (1956) konnten wir keinen Unter-
schied zwischen der Gesamtanzahl an Samen/Kapsel zwischen induziert
selbstbestdubten Pflanzen und der Kontrolle feststellen. Insgesamt
scheint es jedoch, dass sich Selbstbestdubung, zumindest unter be-
stimmten Okologischen Voraussetzungen, leicht negativ auf den Fort-
pflanzungserfolg der Art auswirken kdnnte. Wir konnten in der Litaratur
keine Angaben beziiglich der Anzahl von Samen/Kapseln finden, doch
liegen die in der vorliegenden Untersuchung erhaltenen Zahlen von
4108 bzw. 6704 Samen/Kapsel (fiir die Kontrolle) iiber den meisten von
anderen Arten bekannten Werten (ArpiTTi & GHANI 1999). Die hochste
gezihlte Anzahl von 18.146 Samen/Kapsel wurde bei einer induziert
selbstbestdubten Pflanze gezdhlt. Dies deutet darauf hin, dass die
Samenproduktion durch die Anzahl der durch die Bestduber iibertra-
genen Massulae limitiert ist (TREMBLAY et al. 2005). Hochgerechnet
konnte eine Pflanze mit 3 Bliiten bis zu 20.000, eine Population wie die
in Wildenstein bis zu 1.500.000 Samen in einer Blithsaison produzieren.
Selbst wenn die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Samen gering ist,
iiberleben wahrscheinlich geniigend Samen, um den Fortbestand
und die Ausbreitung der Population unter normalen Bedingungen
zu sichern. Trotzdem wire es spannend zu wissen, wie viele der produ-
zierten Samen wieder zur Bliite kommen. Das ist eine Aufgabe, die
jedoch bei einer so unregelméaBig blithenden Art wie Epipogium unmdog-
lich scheint.

Epipogium aphyllum ist sicherlich eine der enigmatischsten europa-
ischen Orchideen. Unsere Untersuchungen bestitigen, dass die Art allo-
gam ist und ausschlieBlich von Arbeiterinnen der Gattung Bombus be-
staubt wird. Dabei scheint die Bestauberanlockung auf eine allgemeine
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Nektartduschstrategie zu beruhen. Der Fortpflanzungserfolg in den un-
tersuchten Populationen erreichte die groften fiir diese Art bekannten
Werte, welche die anderer Taduschorchideen deutlich tbertreffen. Der
hohe Fortpflanzungserfolg von Epipogium aphyllum kann womdglich
darauf zuriickgefiihrt werden, dass an ihren Standorten keine oder nur
wenig belohnende Arten vorkommen und somit die Hummeln immer
wieder die Bliiten auf der Suche nach Nektar anfliegen. Sollten sich die
Berichte von einer geringen Nektarproduktion bestétigen, konnte diese
geringe Belohnung in einem sonst an belohnenden Arten armen Lebens-
raum sowie das Vorhandensein eines Bliitenduftes fiir hdufigere Besuche
ausschlaggebend sein. Wenn die von Epipogium aphyllum angewendete
Bestdubungsstrategie so erfolgreich ist, stellt sich die Frage, warum die
anderen untersuchten Vertreter der Gattung autogam sind und wie Auto-
gamie vs. Allogamie in der Gattung entstanden sind. Ungliicklicherweise
ist die Gattung Epipogium eines der Beispiele, an der bisher auch die
molekularen phylogenetischen Untersuchungen gescheitert sind oder nur
unzureichende Ergebnisse geliefert haben (RotHACKER 2007). Um die
Evolution dieser faszinierenden Gattung zu verstehen, sind wir jedoch
auf gut aufgeldste phylogenetische Stammb&dume angewiesen.

Malaxis monophyllos:

Die zwei untersuchten Standorte von Malaxis monophyllos lagen an
moosigen Wegboschungen, wobei es zwischen den Populationen signifi-
kante Unterschiede in der Populationsgréfle und einzelnen morpholo-
gischen Parameter gab. Die Population bei Boden war deutlich indivi-
duendrmer als die bei Lavamiind, die Individuen waren kleiner und hat-
ten eine langere, aber weniger dichte Infloreszenz. Die geringe Populati-
onsgrofe bei Boden scheint sich auch auf den Fortpflanzungserfolg aus-
gewirkt zu haben. Dieser lag deutlich unter dem der Population von
Lavamiind. In beiden Populationen lag allerdings sowohl der ménnliche
als auch der weibliche Fortpflanzungserfolg deutlich unter anderen bis-
her untersuchten Populationen (Tabelle 5; CLAESSENS & KLEYNEN 2011).
In Boden konnte der niedrige Fortpflanzungserfolg auf die kleine Popu-
lationsgroBe und -dichte zuriickzufiihren sein (e. g., WiLcock & NEILAND
2002), wéhrend in Lavamiind der deutlich hohere ménnliche Fortpflan-
zungserfolg darauf schlieen lédsst, dass die Bestiduber zwar sehr oft die
Bliiten besucht und Pollinien entnommen haben, jedoch selten zuriickge-
kehrt sind, um diese auch zu bestduben. Malaxis monophyllos wird als
mutmaBliche hemitrope, myiophile Blume mit leichtem Fisch- bzw.
Moschusgeruch bezeichnet (FULLER 1976, EBERLE 1982, Schick 1987).
Paurus (200 5) hat im Rax-Gebiet (Ostalpen) wenigstens einige Besucher
gesehen. Es handelte sich um kleine Dipteren aus der Familie der Trauer-
miicken (Sciaridae) und kleine, nicht ndher identifizierte Blumenfliegen
(Anthomyidae). CLAESSENS & KLEYNEN (2011) haben schlieBlich nach-
weisen konnen, dass Malaxis monophylos hauptsachlich von Pilzmiicken
bestdubt wird. Diese besuchen die Bliiten in den frilhen Abendstunden
auf der Suche nach Nektar. Wegen der sehr kleinen Bliiten konnte noch
nicht einwandfrei nachgewiesen werden, ob Malaxis monophyllos ihre
Bestauber belohnt oder auf eine Form von Nektartduschung zuriickgreift.
Wir konnten bei Lavamiind eine einzige Pilzmiicke (moglicherweise
Mycomba fymbriata) beim Anflug einer Malaxis-Pflanze beobachten.
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Sie flog die Pflanze in einem leichten Zickzackflug an und landete im
oberen Drittel des Bliitenstandes. Es war nicht festzustellen, ob dabei
Pollinien entnommen oder die Bliite bestdubt wurde. Wie im allgemei-
nen fiir myophyle Orchideenarten charakteristisch, scheint auch hier die
Bestiduberanlockung vorwiegend tiber den Duft zu funktionieren, die Zu-
sammenstellung und Spezifizitét dieser Duftstoffe ist jedoch noch immer
unerforscht.

Die Manipulationsversuche haben gezeigt, dass Malaxis monophyl-
los allogam und wahrscheinlich selbst-inkompatibel ist. Selbstinkompa-
tibilitdt ist bei Orchideen zwar sehr selten, doch wurde sie bereits in einer
verwandten Art, Malaxis massonii, nachgewiesen (ARAGON & ACKERMAN
2001). Die Drehung der Bliite hat dazu gefiihrt, dass die Pollinien unter
der Narbe liegen und somit eigentlich nicht mit ihr in Kontakt kommen
konnen, wodurch Selbstbestaubung mechanisch verhindert wird (CLAES-
SENS & KLEYNEN 2011). Selbstinkompatibilitdt konnte jedoch eine Anpas-
sung an das Verhalten der Bestéuber sein. Beobachtungen haben gezeigt,
dass Pilzmiicken oft mehrere Bliiten einer Infloreszenz besuchen, was zu
induzierter Selbstbestaubung oder Geitonogamie fithren kann. Selbst-
inkompatibilitdt fithrt dazu, dass selbstbestdubte Bliiten keine Samen
ausbilden und fordert somit die Fremdbestdubung, fiihrt andererseits
jedoch oft zu einem sehr geringen Fruchtansatz (TREMBLAY et al. 2005,
RoBERTS 2007).

Obwohl der Fortpflanzungserfolg der meisten Orchideen vorwie-
gend bestduberlimitiert ist, scheint bei Malaxis monophyllos auch Res-
sourcenlimitierung eine wichtige Rolle zu spielen. In beiden Populati-
onen wurden zwar Samenkapseln gebildet, jedoch entwickelten sich
diese nicht vollstdndig und bildeten auch keine Samen. Dies konnte auf
einen akuten Wassermangel zuriickzufiihren sein, bedingt durch die sehr
niedrigen Niederschldge und sehr hohen Temperaturen im Frithjahr und
Sommer 2013.

Malaxis monophyllos ist der einzige Vertreter der Gattung Malaxis
(iiber 300 Arten) in Europa (DELFoRGE 2005). Sehr wenig ist {iber die
Bestidubungs- und Fortpflanzungsbiologie dieser Art bekannt. Unsere
Untersuchungen konnten dazu beitragen, die Bestdubung durch Pilz-
miicken in Kérnten zu bestétigen und zu zeigen, dass Malaxis monopyllos
eine allogame Art ist, welche zudem selbstinkompatibel sein konnte. Der
sehr niedrige beobachtete Fortpflanzungserfolg zusammen mit der iiber-
raschend starken Ressourcenlimitierung konnte dazu fiihren, dass unter
ungiinstigen klimatischen Bedingungen die untersuchten Standorte in
Zukunft gefahrdet sein konnten. Zudem stellt die frithzeitige Mahd der
Stralenboschungen eine Gefahr fiir die sexuelle Vermehrung der Art dar.
Malaxis hat zwar die Féhigkeit zur vegetativen Vermehrung, doch wer-
den bei der Mahd oft auch die Blatter beschédigt. Eine frithzeitige Mahd
konnte gegebenenfalls die vegetative Vermehrung fordern, doch iiber ei-
nen ldngeren Zeitraum konnte dies zum Aussterben der Populationen
filhren. Ein genaues Monitoring der Populationen wére daher wiin-
schenswert.

Hammarbya paludosa:

Hammarbya paludosa ist nah mit Malaxis monophyllos verwandt
(CraEsseNs & KLEYNEN 2011). Die Art ist in ihren Lebensraumansprii-
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chen stark auf Zwischen- und Hochmoore spezialisiert, wo sie zwischen
den Sphagnum-Polstern kaum auftéllt (PErko 2004). Die untersuchte Po-
pulation bei Wernberg war recht individuenreich, wobei auch der grofite
Teil der Pflanzen geblitht hat. Die Art wird von unterschiedlichen
Dipteren bestdubt, wobei es noch unklar ist, wer die Hauptbestauber
sind. REEVES & REEVES (1984, 1985) schildern ihre Beobachtungen an
dieser Orchidee aus den USA (Minnesota), wo die Art ebenfalls verbrei-
tet ist. Sie beobachteten eine Pilzmiicke (Mycetophilidae) als Bestduber,
zahlreiche Stechmiicken (Culicidae), kleine Schlupfwespen und sogar
kleine Bienen (Halictidae) als Besucher, die jedoch alle keine Pollinarien
entnommen haben. Wir konnten nur einen Anflug durch eine kleine
Diptere, womdglich ein Vertreter der Gattung Sciara, beobachten. Die
Bestduber besuchen die Bliiten auf der Suche nach Nektar, der anschei-
nend in winzigen Tropfen auf der Lippe angeboten wird. Somit scheint es
sich bei Hammarbya paludosa um eine belohnende Orchideen zu
handeln, doch liegen keine genaueren Untersuchungen zur Nektar-
produktion vor. Die Bestduberanlockung erfolgt wahrscheinlich iiber
olfaktorische Signale, auf kurzer Distanz konnten auch visuelle Signale
(z. B. die Musterung der Lippe) eine Rolle spielen. Der Fortpflanzungs-
erfolg dieser Art ist unter normalen Umstdnden recht hoch und erreicht
fir belohnende Arten charakteristische Werte (Scopece et al. 2010).
Umso iiberraschender war der sehr niedrige Fortpflanzungserfolg in der
untersuchten Population. Dabei lag der ménnliche Fortpflanzungserfolg
unter 30 %, wahrend der weibliche nicht einmal 2 % erreicht. Am Ende
der Bliitezeit entwickelten sich schlielich gar keine Fruchtkapseln. Ein
iiber die Jahre stark schwankender Fruchtansatz ist jedoch fiir die Art
charakteristisch, die Angaben aus der Literatur schwanken dabei zwi-
schen 1 und 62 % (REEVES & REEVES 1984, CLAESSENS & KLEYNEN 2011).
Der niedrige Fortpflanzungserfolg ldsst sich eigentlich nur durch geringe
Bestduberdichten erkldren, welche durch den extrem trockenen Friihling
und Frithsommer hervorgerufen wurden. Obwohl Hammarbya
monophyllos sich auch vegetativ, mittels sogenannter Bulbillen, vermeh-
ren kann, konnten wir in der untersuchten Population keine derartigen
Strukturen an den Blattrdndern beobachten. Daher scheint in sehr un-
giinstigen Jahren der ausbleibende sexuelle Fortpflanzungserfolg nicht
durch vegetative Vermehrung kompensiert werden zu kdnnen.

Die Manipulationsversuche deuten darauf hin, dass die Art allogam
und auf Bestduber angewiesen ist. Angaben aus der Literatur, wonach die
Art autogam ist, konnten wir somit nicht bestétigen. Zusétzlich scheint
es, dass Hammarbya paludosa, éhnlich wie Malaxis monophyllos, selbst-
inkompatibel ist. Um jedoch zu vermeiden, dass das Fehlen von Frucht-
kapseln auf Ressourcenlimitierung zuriickzufiihren ist, sollten unsere
Versuche in einem klimatisch gilinstigeren Jahr wiederholt werden.

Wie viele 6kologisch spezialisierte Arten, reagiert auch Hammarbya
paludosa sehr empfindlich auf klimatische oder strukturelle Verande-
rungen in ihrem Lebensraum. Fehlender oder sehr niedriger Fortpflan-
zungserfolg tiber mehrere Jahre hindurch konnte sich dramatisch auf die
Uberlebenschancen der Populationen auswirken, besonders wenn auch
die vegetative Vermehrung ausbleibt. Leider gibt es zu wenige Langzeit-
untersuchungen, die uns ein klareres Bild iiber die Entwicklung der
Populationen von Hamarbya paludosa geben konnten.
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Listera ovata:

Listera ovata ist eine der hdufigsten und anpassungsfahigsten Orchi-
deenarten Europas (PErko 2004, DELFORGE 2005). Die untersuchte Popu-
lation kam am Rande eines Fichtenforstes auf einer Stralenbdschung vor
und war zum grofiten Teil in Bliite. Die Art produziert reichlich Nektar,
der entlang des Mittelnervs der Lippe herabrinnt. Olfaktive Signale die-
nen der Fernanlockung, wihrend der gldnzende Nektar die bereits gelan-
deten Bestduber zu den Pollinien bzw. der Narbe der Bliite leitet. Die
Hauptbestéduber sind Vertreter der Ichneumonidae (Schlupfwespen),
doch spielen auch Coleopteren und Dipteren eine Rolle in der Bestdu-
bung. Die Art wird laut Literaturangaben sehr hdufig von Insekten be-
sucht (Paurus 2005, Brys et. al.2011), umso erstaunlicher war daher der
sehr geringe Fortpflanzungserfolg, der in der untersuchten Population
gemessen wurde. Dieser lag deutlich unter den bisher gemessenen
Werten. Wir konnten den ménnlichen Fortpflanzungserfolg leider nicht
messen, doch ist dieser in allen bisher gemessenen Populationen deutlich
hoher als der weibliche (Brys et. al. 2008). Somit scheint es, dass die
Bestauber zwar sehr hdufig Pollinien entnehmen, aber viel seltener eine
zweite Bliite besuchen, um diese zu bestduben. Diese Vermutung wurde
auch in anderen Populationen bestétigt, wenn auch hier die Bestdubungs-
effektivitit deutlich hoher lag als in der untersuchten Population (Brys et
al. 2008). Sowohl der Fortpflanzungserfolg als auch die Bestdubungsef-
fektivitit sind fiir eine belohnende Art recht untypisch niedrig. Eine mog-
liche Erkldrung wire, dass die effektivsten nicht auch die hiufigsten Be-
stdauber sind.

Die Manipulationsversuche haben bestatigt, dass die Art allogam
und selbstkompatibel ist (NLsson 1981, Brys et al. 2008, CLAESSENS &
KreynEN 2011), wobei induzierte Selbstbestaubung und Geitonogamie
jedoch betreffend des Fruchtansatzes und der Samenproduktion keine
deutlichen negativen Folgen zu haben scheinen. Uberraschend war der
sehr grofle Unterschied in der Anzahl der Samen/Kapsel zwischen den
Kontroll- und den induziert fremdbestidubten Pflanzen, der darauf hin-
weist, dass der durch die Bestduber iibertragene Pollen nicht ausreicht,
um eine maximale Bestdubung zu erreichen. Induziert immer fremd-
bestdubte Pflanzen haben zudem ca. den doppelten Fortpflanzungserfolg
gehabt wie solche, die nur zur Hilfte fremdbestdubt wurden. Diese
Beobachtungen deuten darauf hin, dass die untersuchte Population stark
bestduberlimitiert, aber nicht ressourcenlimitiert ist. Dazu passt auch die
Beobachtung, dass nur wenige der produzierten Samenkapseln nachtrig-
lich abgeworfen wurden.

Listera ovata ist liber ihr ganzes Verbreitungsgebiet sehr haufig, was
wahrscheinlich auf ihre grofle 6kologische Plastizitdt und die geringe
Spezialisierung beziiglich ihrer Bestduber beruht. Als Belohnung wird
den Bestdubern reichlich Nektar angeboten. Dies fiihrt allerdings dazu,
dass sich einzelne Bestduber ldnger auf einer Infloreszenz aufhalten und
entweder durch den wiederholten Besuch derselben Bliite oder durch den
Besuch mehrerer Bliiten zu Selbstbestdubung und/oder Geitonogamie
fithren. Dies kann aus ldngerer Sicht zwar zur genetischen Verarmung
der Population fiihren, erhoht aber zumindest kurzfristig den Fortpflan-
zungserfolg.
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Unsere Untersuchungen zeigen, dass die Art auf der Villacher Alpen-
stralle zwar bestéduberlimitiert, nicht jedoch ressourcenlimitiert ist. Lang-
fristigere Untersuchungen wéren notwendig, um zu zeigen, wie der Fort-
pflanzungserfolg tiber mehrere Jahre limitiert ist.

Schlussfolgerungen:

Die untersuchten Arten umfassen ein sehr breites 6kologisches und
bestdubungsbiologisches Spektrum, wobei jedoch alle vorwiegend durch
das Vorhandensein und die Haufigkeit ihrer Bestduber in ihrem
Fortpflanzungserfolg limitiert sind. Dabei scheinen Hummeln die
effektivsten Bestduber zu sein, wohingegen Pilzmiicken die geringste
Bestdaubungseftfektivitit aufweisen. Dabei scheint die Spezialisierung auf
eine bestimmte Bestidubergruppe eine erfolgreichere Strategie (bezogen
auf den Fortpflanzungserfolg und der Bestiubereffektivitéit) zu sein als
die Anlockung eines weiteren Spektrums an Bestdubern. Fast alle unter-
suchten Arten, mit Ausnahme von Listera ovata, sind in der Lage, sich
auch vegetativ zu vermehren und so fiir sexuelle Fortpflanzung ungiin-
stige Jahre zu kompensieren. Dabei scheint vor allem bei Epipogium
aphyllum die vegetative Vermehrung bedeutend zur Populationsgrofie
beizutragen. Eine Prognose zur Uberlebenswahrscheinlichkeit der unter-
suchten Arten (ausschlieBlich Listera ovata) in Kérnten wiirde fiir Epipo-
gium aphyllum wohl am giinstigsten ausfallen, vorausgesetzt die Lebens-
rdume bleiben erhalten. Die Standorte von Malaxis monophyllos werden
vor allem durch frithzeitige Mahd gefahrdet. Allerdings scheint die Art
auch vergleichsmafig stark ressourcenlimitiert zu sein, was in ungiin-
stigen Jahren zum Abbruch der Samenbildung fithren kann. Die Zersto-
rung und/oder Verdnderung ihres Lebensraumes stellt fiir Hammarbya
paludosa die grofite Gefahr dar, da dadurch auch die Bestduber betroffen
sind. Fiir alle drei Arten wéren langfristige Untersuchungen zu ihrer Fort-
pflanzungs- und Populationsbiologie wiinschenswert, denn nur so kann
ein genaues Bild iiber die Folgen von Verdnderungen der Lebensrdume
sowie der Schwankungen in den Bestiduberpopulationen gewonnen und
geeignete Schutzmalnahmen ergriffen werden.
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