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Einleitung

In seinen Aufsätzen über anatolische Hummeln hat Verfasser

(1967, 1968) eine ökologische Gruppierung der dort aufgeführten

Arten verwendet, die von der von Pittioni (in Pittioni und
Schmidt, 1942) vorgeschlagenen abweicht. Für die neue Grup-

pierung wurde bislang keine Begründung gegeben. Das soll hier

nachgeholt werden. Bei dieser Gelegenheit wird ein eng damit

zusammenhängendes Problem besprochen: die Konstanz der

ökologischen Valenz.

Die Uhveränderlichkeit der Lebensansprüche zoologischer

Taxa während großer Zeiträume, eventuell sogar während geo-

logischer Epochen, ist ein überaus wichtiges Postulat historisch-

chorologischer Forschungen. Doch für die Fundierung dieses Po-

stulates wurde bislang wenig getan. Wenn Verfasser sich nicht

irrt, wurden nicht einmal Vergleiche von Angehörigen desselben

Taxons in weit voneinander entfernten Biotopen in größerem

Umfange durchgeführt. Dies sei hier für einige mitteleuro-

päische Arten der Gattung Bomhus versucht. Als Biotop wird

mit Hesse (1924) lediglich ein Gebiet von bestimmtem physio-

gnomischem Wert bezeichnet.

Ausgangspunkt dieser Untersuchungen sind größere Aufsammlungen
von Hummeln, die Verfasser seit 1958 an seinem Wohnort Hardt (330 bis

361 m) im Filder-(Felder-)Randgebiet des Vorlandes der Schwäbischen Alb

gemacht hat, um Vergleichsmaterial für seine Untersuchungen im Mittel-

meerraum, der vielen mitteleuropäischen Hummelarten als Glazial-Refu-

gium gedient hat (Reinig, 1937, 1939), zu beschaffen, nachdem seine

Vorkriegssammlung verlorengegangen war. Dabei haben ihn seine Frau

und Frau Margarete Reinig mit großem Geschick unterstützt. Ohne de-

ren Hilfe hätten die verschiedenen Biotope nicht so gründlich besammelt
werden können, wie dies in den Jahren 1959 bis 1963 geschehen ist.

Dank schuldet Verfasser außerdem dem Direktor der Zoologischen

Staatssammlung in München, Herrn Dr. Walter F o r s t e r , und der Bi-

bliothekarin des Museums, Fräulein Dr. Gisela Mauermayer, für die

leihweise Überlassung einschlägiger Literatur. Besonders dankbar ist

Verfasser zudem Herrn Dr. R. W. Grünwaldt für die großen Mühen,
die er für die Beschaffung schwer zugänglicher Literatur aufgewandt hat,

sowie ihm und seiner Frau Ellinor für Aufsammlungen in Griechenland.

Die Sammeltätigkeit des Verfassers in Südosteuropa, wobei er von sei-

ner Frau bestens unterstützt wurde, hat die DeutscheForschungs-
gemeinschaft durch finanzielle Beihilfen zu drei Anatolien-Reisen

weitgehend gefördert, wofür ihr auch an dieser Stelle gedankt sei.

Hinsichtlich der Benennung der hier besprochenen Arten hat sich Ver-

fasser weitgehend an die in den eingangs erwähnten Veröffentlichungen
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gehalten. Das neue System der Hummeln von M i 11 i r o n (1961) und
T k a 1 c ü (1969) würde Nicht-Spezialisten den Vergleich mit Angaben in

der älteren Literatur zu sehr erschweren.

Die hier verwendeten wissenschaftlichen Namen stimmen im wesent-
lichen überein mit den 1930 von H. H e d i c k e in den Hummel-Bestim-
mungstabellen in „Die Tierwelt Mitteleuropas" (Bd. V, Insekten, Teil 2,

p. 230^—243) benützten. Abweichungen in der Schreibweise sind B. terrester

für B. terrestris und B. equester für ß. equestris. Wo ein anderer Name
verwendet wird, ist das hier benützte Synonym aufgeführt, so B. mesomelas
für B.elegans. Dagegen trägt die von Hedicke als B. agrorum F. be-

zeichnete Art hier den älteren Namen B. pascuorum (Scop., 1763); B. agro-

rum (Fabr., 1787) wird als mitteleuropäische Subspecies von pascuorum-

aufgefaßt.

Kürzlich hat T k a 1 c ü (1969) die wissenschaftlichen Namen zweier

mitteleuropäischer Hummeln gegen andex'e Namen ausgetauscht: B.ma-
strucatus auct. (= lefehvrei auct.) gegen B.wurfleini Rad., 1859 ssp. ma-
strucatus Gerst., 1869 und B. equestris auct. gegen B. veteranus (Fabr.,

1793). Auch hat er den Nachweis zu erbringen versucht, daß der in dieser

Abhandlung verwendete Name B. elegans Seidl, 1837 besser durch B. me-
somelas Gerst., 1869 zu ersetzen sei. Beide Namen sind seit langem in

Gebrauch.

Außerdem sei erwähnt, daß die vor allem in der deutschen Literatur

dieses Jahrhunderts verbreitete Schreibweise silvarum neuerdings immer
mehr von der L i n n e s (1761), sylvarum, verdrängt wird.

Von der Verwendung der Untergattungsnamen wurde abgesehen, da
sie die Tabellen zu sehr belastet hätten. Dasselbe gilt für die Namen der

Subspecies, zumal diese in einem Mischgebiet wie dem hier besprochenen,

in dem sich Unterarten verschiedener Herkunft gekreuzt haben, vielfach

noch gar nicht feststehen. Das trifft vor allem für B. agrorum und B. hu-

milis zu, die im Gebiet in vielen Färbungs- und Zeichnungsmustern vor-

kommen.

Wichtig für die folgenden Ausführungen ist, daß sogar Indi-

viduen mit extremem Muster nicht an bestimmte Biotope ge-

bunden sind. Das gilt auch für stark melanistische Färbungen,

wie sie im Untersuchungsgebiet vor allem bei B. hortorum, agro-

rum, hypnorum, terrestris und lucorum vorkommen. Mit ande-

ren Worten: Jedes Muster kann in jedem von der Art bewohn-
ten Biotop angetroffen werden. Die Art des Musters ist mithin

für die hier durchgeführten Untersuchungen bedeutungslos.

Die ökologischen Verbreitungstypen

Die erste ökologische Gruppierung mitteleuropäischer Hum-
meln wurde von Pittioni (1938) vorgenommen. Pittioni
teilte die Arten, ungeachtet ihrer verwandtschaftlichen Bezie-

hungen, „nach ihrer in Europa vorherrschenden Verbrei-
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tungsform" (1, c, p. 23) in drei Gruppen: Arten der Ebene und

deft Hügellande«, Arten des Mittelgebirge« und Arten des Hodi-

gc'birge«. Jede die»er „Hauptgruppen" teilte er „nach dem be-

vorzugten Milieu der einzelnen Ar-ten** (L c, p. 24) ein in ere-

mophile Arten (in erster Linie Bewohner von Trodcen-, GraÄ-.

ßu.sch- und Waldsteppen), in orophile Arten (Bewohner trodce-

ner Gebirgshänge, K<rjwohl unter al« auch über der Waldgrenze),

in hylophile Arten (Bewohner der Waldränder der Ebenen und

Gebirge) und in krystallophile Arten (Bewohner feuciiter Ge-

birgstäler und GebirgKhünge zwischen oberer Waldgrenze und

unterer Schneegrenze),

Diese Gliederung behielt Pittioni noch für »eine Hummel-
fauna von Venezia Tridentina bei (1940), Doch schon zwei Jahre

später gab er in Pittioni und Schmidt (1942) eine ganz

andere Gliederung, Zv/ar blieben die Begriffe hylophil, eremo-

phil und orophil bestehen, aber zw'uichan die beiden erstgenann-

ten plazierte er den neuen Begriff hypereuryök-intermediär.

Darunter faßte Pittioni alle jene Arten zusammen, die „fast

keinerlei Bindung mehr an eine der beiden Vegetationsforma-

tionen zeigen" (1, c, p, 15), also weder dem Wald noch der Step-

pe zugeordnet werden können. Die Kategorie krystallophil, die

nicht mehr im System enthalten ist, deckt sich nunmehr weit-

gehend mit der Kategorie orophil.

Die jetzt als „Verbreitungstypen" bezeichneten Gruppen hylo-

und eremophiler Arten unterteilte Pittioni jeweils in stenöke

und euryöke Arten, Nicht unterteilt wurden dagegen die Hyper-

euryök-lntermediären. Von denOrophilen erwähnt er den „sten-

ök-orophilen" B. elecjarui. Daraus geht hervor, daß auch diese

Gruppe in stenöke und euryöke Arten zu unterljeilen Ist.

Für jeden Verbreitung.styp hat Pittioni einen typischen

Vertreter herausgestellt, so für den stenök-eremophilen ß, lae-

HUH mocmryi, für den euryök-eremophilen B. terrestris, für den

hyperrMjryök-intermediären B. lapidariua, für den euryök-hy-

lophiJfro a. ayrorurn, für den stenök-hylophilen B. pratorurn

und für den stenök-orophilen ß, elegana.

Diese Gliederung wurde von Postner (1952), Moczär
(1953) und Dylewska (1957) übernommen; allerdings haben

die beiden zuletzt genannten Autoren die von ihnen aufgeführ-

ten Arten — soweit sie mit den von Pittioni aufgeführten

übereinsli mm<^'n vielfach nicht in gleicher Weise eingeordnet,

wie aus 'i'.'ih'Jl'- 1 Ij'rvorgeht.
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Tabelle 1

ökologische Kennzeichnung mittel- und südosteuropäisdier Bombus-Ar-
ten nach Pittioni (inPittioni und Schmidt, 1942) : — , M 6 c -

zär a953j: und Dylewska (1957): —'-—. Pittionis „typische

Vertreter" sind unterstrichen.

\
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In dieser Tabelle wurde die Reihenfolge der „Verbreitungstypen" in-

sofern verändert, als der stenök-orophile Typ an erster Stelle steht. Alle

hierher gehörenden Arten stehen dem Wald offenbar sehr nahe. Logi-

scherweise schließt sich daran die Spalte der stenök-hylophilen Arten,

daran die der euryök-hylophilen. Darauf folgt die Spalte der hyper-

euryök-intermediären Arten, und als letzte folgen die Spalten der euryök-

eremophilen und der stenök-eremophilen Arten. Diese Reihenfolge dürfte

schon deshalb den Gegebenheiten entsprechen, weil die Klimax Mittel-

europas auf weiten Strecken der Lebensraum Wald ist. Außerdem trägt

diese Reihenfolge der Abnahme der Luftfeuchtigkeit sowie der Zunahme
von Insolation und Lufttemperatur Rechnung.

Von den in der Tabelle aufgeführten 31 Arten wurden vom Verfasser

in der Umgebung seines Wohnortes im Vorland der Schwäbischen Alb in

zehnjähriger Sammelzeit insgesamt 19 Arten nachgewiesen. Dazu käme
noch B. magnus, wenn es derzeit schon möglich wäre, mitteleuropäische

terrestris von mitteleuropäischen viagnus zu trennen. Der in der Tabelle

aufgeführte terrestris ist also möglicherweise eine Mischart. Doch ist dies

hier ohne Bedeutung, da keiner der Tabellen-Autoren zwischen magnus
und terrestris unterschieden hat.

In der Tabelle heben sich 5 Artengruppen deutlich heraus:

eine stenök-hylophile mit 9 Arten, eine euryök-hylophile mit

6 Arten, eine hypereuryök-intermediäre mit 4 Arten, eine eury-

ök-eremophile mit 7 Arten und eine stenök-eremophile mit

4 Arten. Dagegen ist die stenök-orophile Gruppe nur mit 2 Ar-

ten vertreten.

Besonders hingewiesen sei auf die unterschiedliche Einord-

nung einiger Arten. So wird eqiiestris von M 6 c z ä r als stenök-

h y 1 o p h i 1 , von Dylewska als stenök-e r e m o p h i 1 be-

zeichnet. Nicht ganz so unterschiedlich ist die Beurteilung von

humilis, lucorum, suhterraneus und confusus; immerhin sind

sich die Autoren nicht darüber einig, ob es sich um euryök-hy-

lophile oder euryök-eremophile Arten handelt. Sogar Pittio-

nis „typische Vertreter" werden nicht einheitlich beurteilt. So

bezeichnet Dylewska elegans wie Pittioni als stenök-oro-

phil; M 6 c z ä r stellt ihn dagegen zu den stenök-hylophilen

Arten. Pratorum wird von Pittioni und Dylewska als

stenök-hylophil klassifiziert, von M ö c z ä r dagegen als euryök-

hylophil. Und terrestris, den Pittioni und Möczär für

euryök-eremophil halten, bezeichnet Dylewska als hyper-

euryök-intermediär. Insgesamt werden 10 Arten von 31 unter-

schiedlich beurteilt; das sind 32 Vo.

Die Gründe für die unterschiedliche Beurteilung der Arten

beruhen einerseits auf den geringen Kenntnissen der Ökologie

einiger Arten; andererseits sind sie aber auch methodischer Art.
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Pittioni hat „innerhalb des eigentHchen Gebietes (Nieder-

österreich, d. Verf.) die Verbreitungsgebiete (der Arten, d. Verf.)

erst einmal im Hinblick auf die vorherrschende Vegetationsform

eingeteilt" (1. c, p. 15); aber er hat es versäumt, zuvor einzelne

Biotope auf ihren Gehalt an Arten zu überprüfen. Nachdem er

auf Grund seiner Erfahrungen in Österreich und Bulgarien die

hylophilen Arten von den eremophilen Arten geschieden hatte,

blieb ihm noch eine Gruppe von Arten, die er weder der einen

noch der anderen Gruppe zuordnen konnte. Für diese Arten

mußte „noch ein Verbreitungstyp geschaffen werden, der jenen

Arten eigen ist, die fast keinerlei Bindung mehr an eine der

beiden Verbreitungsformen zeigen, die also euryök im höchsten

Sinne sind" (1. c, p. 15). Also wiederum keine Analyse des Arten-

bestandes einzelner Biotope!

Auch aus den Arbeiten von M ö c z ä r und Dylewska geht

nicht hervor, daß diese Autoren zuvor Biotop-Analysen gemacht

haben, und P o s t n e r hat sein Material nach „Fanggebieten"

aufgeführt, die meist aus mehreren Biotopen bestehen. Außer-

dem erstrecken sich die Aufsammlungen über die ganze Saison,

ohne Differenzierung in Frühjahrsfänge (überwinterte 9$)'

Sommerfänge ($9» ^"^j ^vtl. erste Gfcf) und Herbstfänge (späte

99, cTcf und junge $$). Auf diese Weise ergibt sich ein sum-

marisches Artenspektrum, das aus sehr unterschiedlichen Kom-
ponenten zusammengesetzt sein kann.

Artenspektren als Grundlage der Syntopie-Forschung

Bei seiner ökologischen Charakterisierung der Hummeln ist

Pittioni von „Verbreitungsformen" ausgegangen, die er spä-

ter in „Verbreitungstypen" umbenannte. Diese der Biogeogra-

phie entlehnten Begriffe, die selbst in dieser Disziplin unter-

schiedlich definiert werden, beziehen sich auf Großräume, die

aus vielen Biotopen bestehen können. Das hat Pittioni auch

klar erkannt; denn er schreibt (1. c, p. 17):

„ . . . , daß es gerade feuchtere Orte in diesen Steppengebieten sind,

die besonders reiche Bienenfauna aufzuweisen haben, weist schon darauf

hin, daß wir innerhalb des Gebietes, das zwar im großen und ganzen als

Steppengebiet zu bezeichnen ist, dennoch z. T. recht voneinander ver-

schiedene Biotope unterscheiden müssen, die oft eine sehr charakteristi-

sche Bienenfauna aufweisen. Außer der eigentlichen Steppe — der pan-

nonischen Steppe der Pfianzengeographen — haben wir noch folgende

wichtigste Formationen als Typen von Biotopen dieses Gebietes zu unter-
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scheiden: Baum- und Buschsteppe, Hutweide, pannonische Sumpfwiese
und pannonische Ruderal- bzw. Segetalvegetationsflächen."

Deshalb erscheint es dem Verfasser eindeutiger, nicht von

Landschaftsformen, Pflanzenformationen oder Verbreitungsty-

pen auszugehen, sondern von bestimmten Biotopen. Erst bei der

Analyse verschiedener Biotope wird sich erweisen, wie groß der

Spielraum der Anpassung, die ökologische Valenz, ist. Die Ana-

lyse aber besteht im wesentlichen in der möglichst vollständigen

Erfassung der Arten eines Biotops, also in der Aufstellung eines

Artenspektrums. Das Zusammenvorkommen biologisch nicht

voneinander abhängiger Arten in einem bestimmten Biotop

wird im folgenden als Syntopie bezeichnet — das einander

Ausschließen von Arten als Allotopie. Diese Begriffe sollen

auf die Angehörigen eines Taxons, hier also auf die Arten der

Gattung Bomhus, beschränkt bleiben. Eine solche Beschränkung

ist prinzipiell nicht erforderlich, ja nicht einmal erwünscht;

denn je umfassender das Artenspektrum ist, um so besser kann
der Biotop charakterisiert werden, und um so eher wird es ge-

lingen, bislang noch unbekannte Beziehungen zwischen syntopen

Arten zu entdecken.^)

Trotz den im Vergleich zur Botanik ungleich größeren Schwie-

rigkeiten möchte Verfasser es für möglich halten, daß es mit

Hilfe der Syntopie-Forschung gelingen wird, auch bei den Tie-

ren zu einer exakten Synchorologie zu gelangen. Eine wichtige

Voraussetzung dafür ist neben der Feststellung des Grades der

Syntopie in einem bestimmten Gebiet, ob und gegebenenfalls

wie der Grad der Syntopie abändert. Im Falle einer Verände-

rung der Syntopie erhebt sich die Frage nach den Ursachen.

Diese wiederum können in den Umweltverhältnissen, aber auch

in einer Veränderung der ökologischen Valenz begründet sein.

*) Erst während der Drucklegung erhielt Verfasser Kenntnis von R. L.

Rivas, 1964, A reinterpretation of the concepts „sympatric" and „allo-

patric" with proposal of the additional terms „syntopie" and „allotopie"

(Syst. ZooL, V. 13, p. 42-43), wo beide Begriffe im obigen Sinne verwendet

worden sind. Der Terminus „syntopie" wurde vom selben Autor bereits

1960 in „The fishes of the genus Pomacentrus in Florida and the western

Bahamas" (Quart. J. Florida Acad. Sei., v. 23, p. 130-162) aufgestellt. Für

Ektoparasiten hat Wd. E i c h 1 e r 1966 die entsprechenden Termini „syn-

hospitalic" und „allohospitalic" geschaffen (Two new evolutionary terms

for speciation in parasitie animals, in: Syst. ZooL, v. 15, p. 216-218). Für

diesen Hinweis ist Verfasser Herrn Dr. H. F. P a u 1 u s zu Dank ver-

pflichtet.
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Letztlich führt also dieser Weg zu einer kritischen Überprüfung

des Postulats von der Konstanz der ökologischen Valenz.

Mit der Feststellung des syntopen Vorkommens ist bei Hum-
meln (und wohl auch bei vielen anderen Tiergruppen) noch

nichts ausgesagt über die Zugehörigkeit der einzelnen Arten zu

bestimmten Biotopen. Das gilt vor allem für summarische Ar-

tenspektren, wie Postner (1952) sie aufgestellt hat, aber

auch für die beiden Spektren der Tabelle 2, die auf Fängen
zu einer Zeit basieren, als der Hauptteil bereits von 99 gestellt

wurde, aber noch alte 9$ ^^^ schon die ersten cTcf und jun-

gen 9$ flogen.

Tabelle 2

Summarische Artenspektren von einem Trifolium pratense L.-Feld auf

dem Liaslehm der Steinkreuzäcker bei Hardt (375—385 m, 10. 6. bis 4. 7. 69)

und vom xerothermen Gipskeuperhang des Spitzberges bei Tübingen

(340—400 m, 27. 6. und 5. 7. 69). Die Arten sind in der Reihenfolge wie in

Tabelle 1 aufgeführt. Die „typischen Vertreter" sind wie dort unterstrichen.

Name

© Münchner Ent. Ges., Download from The BHL http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



][()
W. F. Reinig: ökologische Studien an mittel- und südosteuropäisdien Hummeln

Beide Fundorte liegen — in der Luftlinie 26 km voneinander entfernt —
im Vorland der Schwäbischen Alb.

Der Fundort Steinkreuzäcker war ein Rotkleefeld auf einer baumlosen,

sanft nach SSE geneigten Fläche mit Getreide-, Hackfrucht- und Klee-

feldern, die gegen das Aichtal zuerst von Baumwiesen, dann von Misch-

wäldern begrenzt wird, gegen die „Filder" dagegen offen ist. Der Abstand
zu den Baumwiesen beträgt 300 m, ebenso groß ist der zum nächstgelege-

nen Wald.

Auf dem Spitzberg wurde am nach SSW geneigten Hang westlich von
Hirschau gesammelt. Dieser Hang ist an seinem Fuß mit dichtem Gebüsch
bedeckt. Darüber folgen Baumwiesen und andere Nutzflächen, anschlie-

ßend ein Halbtrockenrasen und ein Liguster-Schlehen-Busch, der nach

oben von Kiefern-, Fichten- und Tannenforstgesellschaften begrenzt wird.

Das Gelände steigt in diesem Bereich von 340 bis 400 m an. Die Hang-
neigung ist durchschnittlich fast 25 "/o. Das Gebiet gilt als xerotherm.

Beim Vergleich der beiden Artenspektren fällt zunächst auf,

daß in beiden Biotopen alle „Verbreitungstypen" vom sten-

ök-hylophilen bis zum euryök-eremophilen angetroffen wur-
den. Dazu wird mit allergrößter Wahrscheinlichkeit noch eque-

stris als Vertreter des stenök-eremophilen Typs auf dem Spitz-

berg kommen. Außerdem ist die Verteilung der Arten und der

Artenlücken auffallend gleichmäßig, Wozu noch zu bemerken
wäre, daß einige Lücken {ruderarius und pomorum auf den

Steinkreuzäckern, equestris, hypnorura, distinguendus, musco-

rum und suhterraneus auf dem Spitzberg) in Kürze aufgefüllt

werden dürften bzw. seither schon aufgefüllt worden sind (vgl.

S. 21). Wird zudem berücksichtigt, daß auf den Steinkreuz-

äckern nur an Trifolium prate7ise L., auf dem Spitzberg dagegen

an Lamium alhum L., Stachys recta L., Salvia pratensis L., Vicia

cracca L., Coronilla varia L. und Centaurea jacea L. gesammelt

wurde, dann erscheinen die Unterschiede zwischen beiden Spek-

tren noch geringer, als sie schon sind.

Aus diesen Ausführungen dürfte zumindest hervorgehen, daß

solche Artenspektren wenig aufschlußreich sind. Doch wäre es si-

cher verfrüht, daraus den Schluß zu ziehen, daß die Bindung
der Hummeln an bestimmte Biotope geringer ist, als bislang

angenommen wurde; denn für eine enge Bindung sprechen viele

Einzelbeobachtungen.

Der sicherste Weg zur Feststellung der Bindung an den Biotop

wären umfassende Aufzeichnungen über die Lage der Nester;

doch ist er nicht gangbar, weil die Nester vor allem im Frühjahr,

wenn die Staaten noch klein sind, sich sehr schwer finden lassen.

Sehr viel aussichtsreicher ist es, den Aufenthaltsort der Nest-
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gründerinnen, also der überwinternden 9$> zu ermitteln. Dies

geschah erstmalig 1950 durch AufSammlungen in einem gut ab-

gegrenzten Biotop der Hardter Steinkreuzäcker, in den darauf-

folgenden Jahren durch Aufsammlungen in Wald- und Wald-
rand-Biotopen in der näheren und weiteren Umgebung des Dor-

fes Hardt. Die Untersuchungen wurden jeweils abgebrochen,

sobald die ersten 99 auftraten. In diesem Zusammenhang sei

gleich betont, daß die ersten 99 denselben Arten angehörten,

die zuvor in dem betreffenden Biotop festgestellt worden waren.

Nur in einem Fall — er wird in der betreffenden Tabelle beson-

ders vermerkt (vgl. S. 15) — wurde ein Zuzug von 99 einer

bislang nicht festgestellten Art ermittelt. Es besteht also Grund
zu der Annahme, daß die Frühlings-99 ^^^ die ersten 99 ste-

notop sind.

Aus jüngster Zeit (nach Abschluß seiner Aufsammlungen) sind Verfasser

nur die ebenfalls zur Präzisierung der Bindung an bestimmte Biotope von

A n t (1968, 1969) angestellten Untersuchungen an nordwestdeutschen

Landschnecken bekanntgeworden, bei denen der Autor die Biotope dank
der im Vergleich zu den Hummeln sehr viel geringeren Vagilität der

Tiere viel enger fassen konnte, als dies hier geschehen ist.

Voraussetzungen für die Erforschung der ökologischen Valenz

mit Hilfe von Freilandbeobachtungen — nur um diese geht es

hier, nicht um experimentelle — sind Feststellungen des Syn-

topie-Grades mit Hilfe von Artenspektren gleichartiger
und unterschiedlicher Biotope. Daran schließt sich der

Vergleich der Syntopie-Grade in vergleichbaren Biotopen

im Gesamtareal der betreffenden Taxa, hier also der untersuch-

ten mitteleuropäischen Hummelarten. Auf dieser Grundlage kann

dann auch der Arealtyp (im Sinne der historischen Chorologie)

ökologisch erfaßt werden. Damit ist aber ein Maßstab für die

ökologische Valenz gewonnen, der, sofern diese sich als konstant

erweist, Aufschlüsse über die ökologischen Verhältnisse in den

pleistozänen Refugien geben kann.

Andererseits kann die über das ganze Areal ausgedehnte Syn-

topie-Forschung auch Aufschluß darüber geben, wie sich einzelne

Umweltfaktoren, z. B. Luftfeuchtigkeit, Lufttemperatur und
Insolation, auf die betreffenden Arten auswirken; denn auch

hierfür setzt das syntope Vorkommen ökologisch differenter Ar-

ten Maßstäbe.

Die folgenden Ausführungen haben eher programmatischen

Charakter, als daß sie bereits Lösungen brächten. Sie sollen des-

© Münchner Ent. Ges., Download from The BHL http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



19 W. F. Reinig: ökologische Studien an mittel- und südosteuropäischen Hummeln

halb auch fortgesetzt werden. Doch wäre es erwünscht, wenn
auch von anderen Experten entsprechende Untersuchungen in

anderen Gebieten gemacht würden und sei es nur durch Be-

kanntgabe von Fängen in gut charakterisierten Biotopen, etwa

in der Art, wie es im folgenden geschehen ist.

Frühlings-Artenspektren einiger Biotope

Die folgenden Biotope wurden im Mai 1959 bzw. Anfang der

60er Jahre besammelt, bis die ersten 99 auftraten, zumeist in

Abständen von einer Woche, sofern das Wetter es zuließ. Da es

zu viel Platz erfordern würde, die einzelnen Sammelergebnisse

aufzuführen, wird nur das Summenspektrum wiedergegeben. In

den Artenspektren ist die Reihenfolge der Arten in Tabelle 1

beibehalten worden.

Wald-Biotope

Untersucht wurden 3 sehr unterschiedliche Wald-Biotope, die

jeweils rund 3 km voneinander entfernt liegen. Davon ist der

eine (Auwald) durch Nutzflächen (Wiesen, Baumwiesen und

Felder) von den beiden anderen isoliert. Diese beiden Biotope

sind zwar Teile eines großen Waldgebietes, liegen aber an ent-

gegengesetzten Enden.

Auwald

Ein 200 m langes und 50 m breites Stück eines Erlen-Weißbuchen-

Eschen-Waldes am Nordufer der Aich in 290 m Meereshöhe mit einge-

sprengten Linden, Zitter- und Schwarzpappeln, starkem Unterholz sowie

mit Geum rivale L., Pulmonaria off'icinalis L., Lamium alhum L., L. ma-
culatum L. und Primula elatior (L.) Grufb. als „Hummelpflanzen" wurde
während des Monats April sowie am 13. und 25. 5. 1960 bei sehr hoher

Boden- und Luftfeuchtigkeit besammelt. Die Ausbeute betrug 105 $$.

Das Artenspektrum umfaßt nur 3 Arten:

pratorum 8 5$ 7,6 "/o,

pascuorum 80$$ 76,2 "/o,

hortorum 17?$ 16,2 "/o.

Buchenwald auf feuchtem Tonboden

Ein östlich vom Dorf Wolfschlugen west-östlich verlaufendes Tal, das

bei 50 bis 100 m Breite und 300 m Länge von 380 m auf 350 m abfällt. Auf
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stellenweise stark versumpftem Boden stehen außer Rotbuchen und Eichen

Eschen, Berg- und Spitzahorne sowie vereinzelt Linden, verstreut auch klei-

ne Fichtenbestände. Gesammelt wurde zunächst an Primula elatior (L.)

Grufb., Glechoma hederacea L., Viola silvatica Fr. und Lamium jnacu-

latum L., später auch an Lamium galeohdolon (L.) Cr., ausnahmsweise
auch an Polygonatum, mulüflorum. (L.) All. (1 pratorum,-2)- Auf 8 Exkur-
sionen zwischen dem 18. 3. 1961 und dem 14. 5. 1961 wurden 200 $$ gefan-

gen.

Das Artenspektrum umfaßt 8 Arten;

pratorum
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Waldrand-Biotope

Als Waldrand-Biotope werden offene (baumlose sowie von

Gebüschen freie) Flächen bezeichnet, die ganz von Wald um-
schlossen sind (Waldwiesen), sowie solche offenen Flächen (in

diesem Falle Mahdwiesen), die einerseits an Wald, andererseits

an baumlose Ackerbaugebiete grenzen.

Als erstes sei das Artenspektrum einer Waldwiese mitgeteilt,

die dem zuletzt besprochenen Wald-Biotop am Herrenbach be-

nachbart ist.

Waldwiese

Eine leicht zum Bach abfallende Wiese, die gegen den von Gebüschen
begleiteten Bach sumpfig wird. Talaufwärts geht sie allmählich in einen

Trockenhang über, auf dem damals in einer Schonung noch nicht meter-

hohe Fichten standen. Das leicht nach Süden abfallende Gelände liegt

zwischen 290 und 320 m Meereshöhe. Die besammelte Fläche ist 300 m lang

und 100 m breit. Gefangen wurde am 1., 6. und 13. 5. 1961 an Rhinanthus

alectorolophus (Scop.) PolL, Ajuga reptans L., Lamium galeobdolon (L.)

Cr., am letzten Sammeltag auch an Trifolium pratense L. und Crepis pa-

ludosa (L.) Moench. Die Ausbeute betrug 285 5?- Dazu kommen noch

7 pratorum-'^'^, die am Bachufer unter Gebüsch gefangen wurden, also

nicht mehr zur Fauna der oiTenen Fläche zählen und deshalb in der Liste

nicht aufgeführt sind.

Das Artenspektrum umfaßt 8 Arten:

soroeensis
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Tonboden" entfernt sind. Gesammelt wurde in einem Waldabstand von
50—200 m am 30. und 31. 5. 1959 vor allem an Rhinanthus alectorolophus

(Scop.) Poll. und TrifoUuvi pratense L. Die Ausbeute betrug 41 9?-

Das Artenspektrum umfaßt 9 Arten:

pascuorum 17 $$ 41,5 Vo,

hortoruvi 4$? 9,8 »/o,

humilis 1 , 2,4 "/o,

lucorum 3 $$ 7,3 Vo,

lapidarius 5 $9 12,2 «/o,

süvarum 7$$ 17,10/0,

terrestris 2$$ 4,9 "/o,

confusus 1 9 2,4 **/o,

equestris 1 $ 2,4 "/o.

Am Drei-Brote-Wald

Trockene Wiese mit leichter Neigung nach Süden in 370 m Meereshöhe.

Gesammelt wurde am 28. und 30. 5. sowie am 3. 6. 1960 in einem Wald-
abstand von 100—150 m an Salvia pratensis L., Onobrychis viciaefolia

Scop. und Trifolium pratense L. Die Ausbeute betrug 105 99-

Das Artenspelctrum umfaßt 10 Arten:

pascuorum
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lucorum

© Münchner Ent. Ges., Download from The BHL http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



W. F. Reinig: ökologische Studien an mittel- und südosteuropäischen Hummeln 1 »7

Das Artenspektrum
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hortorum
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Tabelle 3

Syntopie-Spektren mitteleuropäischer Hummeln.

Die Ziffern geben an, wie oft jeweils 2 Arten in den untersuchten 12 Bio-

topen zusammen vorkamen. Die eingeklammerten Ziffern bezeichnen die

Zahl der Fundorte, in denen die betreffende Art festgestellt wurde.
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pratorum: pascuorum, hortorum, lucorum und lapidarius;

pascuorum: die genannten Arten sowie pratorum, süvarum und
terrestris;

hortorum: alle genannten Arten, außer pratorum, dazu noch hu-

müis;

lucorum: alle genannten Arten, einschließlich pratorum;

lapidarius: alle genannten Arten;

humilis: alle genannten Arten, außer pratorum, dazu noch rude-

ratus und equestris;

silvarum: dieselben Arten wie bei lapidarius;

terrestris: dieselben Arten wie bei lapidarius.

Bereits auf Grund dieser Übersicht dürfte es richtiger sein,

lucorum vor hortorumi, einzustufen, da er nicht so oft wie dieser

mit humilis vorkommt, aber öfter mit pratorum als hortorum

mit diesem. Auch distinguendus, ruderarius, humilis und pomo-
rum sollten im Hinblick auf die Syntopie-Verhältnisse anders

eingeordnet werden, und zwar sollte distinguendus bei suhter-

raneus stehen, humilis, pomorum und ruderarius dagegen bei

ruderatus.

AUotop sind nach Tabelle 3 pratorum mit distinguendus, ru-

derarius, suhterraneus, confusus und equestris; hypnorum mit

soroeensis, distinguendus, ruderarius, humilis, pomorum, silva-

rum, ruderatus, suhterraneus, confusus und equestris; lefehvrei

mit soroeensis, distinguendus, ruderarius, pomorum, ruderatus,

suhterraneus, confusus und equestris. Andererseits sind suhter-

raneus, confusus und equestris allotop mit pratorum, hypno-

rum, soroeensis und lefehvrei, und ruderatus ist allotop mit den

drei letztgenannten Species. Suhterraneus, confusus, equestris

und ruderatus gehören im Gebiet zwar zu den seltenen Arten,

doch ist zu bedenken, daß sie in den Wald-Biotopen unter 341 99
nicht vertreten sind, unter den 222 99 des offenen Geländes da-

gegen in 3599 (15,8 Vo): ruderatus in 22 99 (9>9"/o), suhterra-

neus in 699 (2,7 Vo), equestris in 6 99 (2,7 "/o) und confusus in

1 9 (0,5 Vo). Das spricht für Hylophobie.

Hinweise dieser Art führten zu der Aufeinanderfolge der Ar-

ten, wie sie in Tabelle 4 wiedergegeben ist. Diese von ausge-

prägter Hylophilie zu ausgeprägter Hylophobie führende Reihe

ist gewiß nicht endgültig — dazu ist die Zahl der untersuchten

Biotope zu klein und das untersuchte Gebiet zu eng begrenzt —

;

aber sie bietet eine Grundlage für Untersuchungen in anderen

Gebieten (vgl. S. 26).
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Tabelle 4

Unterschiede im Grad der Syntopie und in der Häufigkeit

Name
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vom Walde entfernen, wie lockere Baumbestände oder hohe Ge-

büsche vorhanden sind, das offene Gelände aber meiden. Anders

verhält sich lefehvrei im Hochgebirge, wo er noch in Höhen zwi-

schen 2500 und 2600 m angetroffen wurde (de Beaumont,
1958), also mehr als 500 m oberhalb der Baumgrenze.

Die 2. Gruppe (pascuorum, lucorum, hortorum, lapidarius,

terrestris) ist im ganzen durch eine beträchtliche ökologische Va-

lenz charakterisiert, reichen doch die Vorkommen vom Wald bis

auf die Felder. Allerdings ergeben sich hier auffällige Differen-

zen. So liegt das Häufigkeits-Maximum bei pascuorum eindeu-

tig in den Wäldern (57,7"/o); im parkähnlichen Gelände und in

den Waldrand-Biotopen beträgt der Anteil der Art nur noch

rund 25''/o, und auf den Feldern ist sie selten (1,4%). Dagegen

sind lucorum und hortorum in den Wäldern relativ selten

(6,5Vo und 5,3Vo), desgleichen auf den Feldern (4,5Vo und l,V/o);

ihr Häufigkeits-Maximum dürfte in den Waldrand-Biotopen (lu-

corum 14,7%) bzw. im parkähnlichen Gelände liegen (hortorum

16,6%). Lapidarius und terrestris schließlich werden in Wäldern

nur ausnahmsweise angetroffen (je 0,3%); ihr Maximum liegt im

parkähnlichen Gelände und in den Waldrand-Biotopen (lapida-

rius) bzw. nur in den Waldrand-Biotopen (terrestris). Pascuorum

möchte Verfasser zu den euryök-hylophilen Hummeln stellen,

wie es auch Pittioni, Möczär und Dylewska getan ha-

ben, lucorum und hortorum, die zwar noch relativ enge Bindun-

gen zu Baumbeständen haben, aber sich von diesen weit ent-

fernen können, was vor allem in den Alpen vorkommt (horto-

rum bis 2300m, lucorum bis 2500m; de Beaumont, 1958),

dagegen in eine Gruppe, die in Angleichung anPittionis Ter-

minologie als hypereuryök-hylophil bezeichhet werden könnte.

Im Gegensatz zu lucorum und hortorum,, die in bezug auf die

Wälder als Hospites bezeichnet werden können, trifft für lapi-

darius und terrestris eher die Bezeichnung Vicini zu, liegen doch

die Maxima beider Arten in den Waldrand-Biotopen. Sowohl

Pittioni als auch Möczär und Dylewska haben lapida-

rius in die Gruppe der hypereuryök-intermediären Hummeln
eingestuft, terrestris in die Gruppe der euryök-eremophilen.

Hier treten zum ersten Male unterschiedliche Auffassungen auf,

die nur durch weitere Biotop-Analysen geklärt werden können,

es sei denn terrestris wird als Ubiquist ganz aus diesem Zusam-
menhang herausgenommen, wie Verfasser es bislang auf Grund
seiner Sammelerfahrungen im Mittelmeergebiet, vor allem auf
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der Balkan-Halbinsel und in Anatolien, getan hat (Reinig,
1967, 1968), und lapidarius an die Gruppe der hypereuryök-hy-

lophilen Hummeln angeschlossen.

Die 3. Gruppe (soroeensis, ruderarius, pomorum, ruderatus,

humilis, süvarum) umfaßt Arten, die zwar die Wälder meiden,

aber bereits im parkähnlichen Gelände vorkommen; außerdem

bewohnen sie das offene Gelände, sei es in Gestalt von Waldrand-

Biotopen oder von Feldern. Die beiden ersten Arten (soroeensis

und ruderarius) sind im Material so spärlich vertreten, daß über

sie keine Aussagen gemacht werden können. Pittioni, Möc-
z ä r und Dylewska stellen soroeensis in die Gruppe der sten-

ök-hylophilen Arten, eine Zuordnung, die von Tabelle 4 nicht

gestützt wird; eher könnte daran gedacht werden, soroeensis mit

lapidarius, hortorum und lucorum zur Gruppe der hypereuryök-

hylophilen Arten zu stellen. Dort wäre wohl auch der Platz für

ruderarius zu suchen, den M 6 c z ä r ebenfalls zu den stenök-hy-

lophilen Arten stellt, wogegen Pittioni und Dylewska ihn

bei den euryök-hylophilen einreihen, was sich allerdings mit

dem Vorkommen im offenen Gelände nicht so recht verträgt.

Pomorum steht lapidarius hinsichtlich des Vorkommens zweifel-

los nahe, weshalb alle drei Autoren ihn mit diesem in die Grup-

pe der hypereuryök-intermediären Arten einordnen, wobei aller-

dings zu berücksichtigen ist, daß das Maximum in Tabelle 4 im

offenen Biotop Felder liegt. Dementsprechend sollte die Grenze

zwischen stärkerer Bindung an die Wälder und stärkerer Bin-

dung an die offene Landschaft zwischen lapidarius und pomo-

rum, noch besser aber zwischen ruderarius und poTuorum gezo-

gen werden. Ruderatus, humilis und silvarum schließen sich an

pomorum an unter sukzessiver Verstärkung des Maximums in

der Spalte Felder. Alle drei oben genannten Autoren haben ru-

deratus als euryök-eremophil bezeichnet, was sich aus Tabelle 4

nicht herauslesen läßt. Eher könnte auch hier daran gedacht

werden, in ruderatus einen Ubiquisten zu sehen, vor allem im

Hinblick auf die weite Verbreitung auf der Apenninen-Halbinsel.

Die ähnlich weite Verbreitung seines östlichen Vikarianten,

ß. argillaceus, hat den Verfasser dazu veranlaßt, diese Art als

Ubiquisten aufzuführen (Reinig, 1967, 1968; vgl. hierzu auch

S. 36). Humilis wurde sehr unterschiedlich beurteilt: Pittioni
und Dylewska halten ihn für euryök-hylophil, M ö c z ä r für

euryök-eremophil. Nach Tabelle 4 dürfte die letztere Zuordnung

wohl richtig sein; denn obwohl humilis noch im parkähnlichen
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Gelände vorkommt (4,0%), liegt sein Maximum in dem offenen

Gelände Felder (21,6%). Noch stärker ist das Maximum hier bei

silvarum (36,5Vo), der von allen genannten Autoren als hyper-

euryök-intermediär bezeichnet wird, was im Vergleich zu hu-

milis, mit dem er im untersuchten Gebiet in der Regel syntop

ist, nicht den Tatsachen entspricht.

Die 4. Gruppe (equestris, confusus) wurde nur in Waldrand-

Biotopen und auf Feldern festgestellt. Es handelt sich also um
Arten des offenen Geländes. Confusus wurde von Pittioni und
Dylewska bei den euryök-eremophilen Arten eingereiht, von

M ö c z ä r bei den euryök-hylophilen. Die Fänge des Verfassers

verweisen auf die erste Einordnung. Ebenso unterschiedlich ist

die Beurteilung von equestris. M 6 c z ä r hält diese Art für

stenök-hylophil, Dylewska für stenök-eremophil. Pittio-
ni (1938) hatte sie für hylophil-hygrophil gehalten; in der spä-

teren Veröffentlichung (1942) wird sie nicht aufgeführt. Ta-

belle 4 spricht für die Einordnung von Dylewska. Allerdings

weist das Vorkommen in Waldrand-Biotopen darauf hin, daß

der Grad der Stenotopie nicht so hoch ist, wie die Bezeichnung

stenök-eremophil erwarten läßt.

Die 5. Gruppe (suhterraneus, distinguendus) wurde vom Ver-

fasser nur auf Feldern festgestellt. Sie müßte also nach P i 1 1 i o -

nis Nomenklatur als stenök-eremophil bezeichnet werden. Auch
hier ist die Beurteilung unterschiedlich: Suhterraneus wird von

Pittioni und Dylewska als euryök-eremophil, von M 6 c

-

z ä r als euryök-hylophil bezeichnet. Dagegen wird distinguen-

dus von allen drei Autoren für euryök-hylophil gehalten, was
sich weder mit Tabelle 4 noch mit der Verbreitung der Art in

den nordwestdeutschen Küstengebieten vereinbaren läßt, wo die

Tiere in baumlosen Marschen fliegen und mit Vorliebe in Dei-

chen nisten. Wohl aber entspricht dieses offene Gelände dem
Biotop Felder.

*

Zusammenfassend darf gesagt werden, daß sich trotz vieler

Übereinstimmungen in der ökologischen Beurteilung der hier

besprochenen Hummelarten dennoch zahlreiche Differenzen er-

geben haben, von denen einige unbedeutend, andere dagegen

beträchtlich sind. Die sich daraus herleitende Unsicherheit sollte

nach Ansicht des Verfassers nicht durch eine ökologische Gliede-

rung verschleiert werden, die vorgibt, mehr auszusagen, als sich

derzeit beweisen läßt. Dem jetzigen Stand der Kenntnisse dürfte
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es angemessen sein, die hier besprochenen Arten vorerst in

zwei große Gruppen aufzuteilen, nämUch in Arten, die eine mehr
oder minder starke Bindung an den Lebensraum Wald im wei-

testen Sinne erkennen lassen, und in solche Arten, die als Be-

wohner des offenen Geländes festgestellt worden sind. Für diese

Gruppe von Arten sollte der Terminus eremophil möglichst nicht

verwendet werden; denn es erscheint Verfasser — vor allem auf

Grund seiner Reisen in Anatolien und auf den zentralasiatischen

Pamiren — höchst zweifelhaft, ob es überhaupt eremophile Ar-

ten unter den Hummeln gibt. Darauf soll noch zurückgekom-

men werden. Dagegen dürfte es durchaus angebracht sein, von

sehr unterschiedlichen Graden der Hylophilie zu sprechen. Auch
darauf wird noch eingegangen werden. Weiterhin ist nach Ta-

belle 4 kaum mit einer scharfen Grenze zwischen mehr oder

minder hylophilen Arten und mehr oder minder hylophoben

Arten zu rechnen. Auch der Grad der Hylophilie sowie der Grad

der Hylophobie können weitgehend durch Umweltfaktoren be-

einflußt werden. Darauf soll noch eingegangen werden.

In Anbetracht der beträchtlichen ökologischen Valenz vieler

Arten hält Verfasser es derzeit für zweckmäßig, nur drei Öko-

gruppen zu unterscheiden, nämlich Waldarten, Waldrandarten

und Arten des offenen Geländes. Die ersten beiden Gruppen um-
fassen die im weitesten Sinne hylophilen Arten, die dritte Grup-

pe die mehr oder minder hylophoben Arten. Zu den Waldarten

gehören hypnorum, lefehvrei, pratorum und pascuorum, zu den

Waldrandarten hortorum, lucorum, lapidarius, terrestris, soroe-

ensis, ruderarius, pomorum, ruderatus, humilis und silvarurti. Es

sei jedoch schon hier vermerkt, daß sich die Grenzziehung zwi-

schen pascuorum und hortorum nur auf die mitteleuropäischen

Verhältnisse bezieht; sie trifft für den vom Verfasser näher un-

tersuchten Teil des Mittelmeerraumes (Apenninen- und Balkan-

Halbinsel, Nordwest-Anatolien) schon nicht mehr zu, wie sich

noch ergeben wird. Zu den Arten des offenen Geländes gehören

confusus, equestris, suhterraneus und distinguendus. Außerdem
dürfte in diese Gruppe auch muscorum zu stellen sein.

In diesem Zusammenhang sei noch darauf hingewiesen, daß

in Tabelle 4 die Wald- und Waldrandarten 14 von insgesamt

18 Arten stellen, also rund 78%, die Arten des offenen Geländes

dagegen nur 4 (22°/o). Noch größer ist der Unterschied, wenn die

Häufigkeit der Arten zugrunde gelegt wird. Dann nehmen die

Wald- und Waldrandarten 98, P/o der Fänge ein, die Arten des
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offenen Geländes dagegen nur l,9Vo. Von jenen ist pratorum mit

8,8Vo, pascuorum mit 29, P/o, lucoruTn mit 10,0% und hortorum

mit 10,7Vo vertreten. Dagegen werden für equestris 0,9%, für

conjusus und suhterraneus je 0,4% und für distinguendus sogar

nur 0,2% errechnet. Hierzu wäre noch zu bemerken, daß eque-

stris und distinguendus in den nordwestdeutschen Küstengebie-

ten streckenweise sehr häufig sind. Dasselbe trifft für suhterra-

neus im südlichen Ostseegebiet und für conjusus für das mittlere

Donaugebiet zu. Diese überaus krassen Unterschiede werden nur

verständlich, wenn berücksichtigt wird, daß die Klimax des un-

tersuchten Gebietes der Wald im weitesten Sinne ist. Danach
wäre es nicht ausgeschlossen, daß sich die Arten des offenen Ge-

ländes erst haben ausbreiten können, nachdem der Mensch weit-

räumige Ackerbaugebiete geschaffen hat.

Abweichungen in den Syntopie-Verhältnissen

Es wurde bereits darauf hingewiesen, daß die Syntopie-Spek-

tren in anderen Teilen des Areals der hier besprochenen Arten

durchaus anders geartet sein können. Leider gibt es hierfür nur

wenige Hinweise. So berichtet G. Peters (1967) von einem un-

gewöhnlichen Artenspektrum auf einer Brache zwischen Göhren
und Lobe auf der Insel Rügen.

Es handelte sich um ein vor allem mit Anchusa officinalis L. bestandenes

Feld, das 2—3 Jahre brachgelegen hatte. 300 m östlich davon liegt ein

schmaler, niedriger Dünenstreifen; im Westen schließen sich in der bod-

denseitigen Niederung gute Heuwiesen an; in den sumpfigen Teilen der

Niederung stehen zahlreiche Weidengebüsche (Salix spec). Außerdem
wird ein Weg mit Weißdorn-fCrataegus spec.-)Büschen erwähnt. Peters
hebt hervor, „daß im Umkreis von mindestens 600—800 m keine erwäh-
nenswert ergiebige Trachtquelle vorhanden war" (1. c, p. 127).

In diesem Biotop, der offensichtlich — trotz der Salix- und
Crataegfus-Gebüsche — zum offenen Gelände zu rechnen ist, er-

hielt G. Peters das folgende Artenspektrum (Arten in der

Reihenfolge von Tabelle 4): hypnorum 1,5%, pratorum 65,3%,

pascuorum 0,2%, hortorum 0,6''/o, lucorum 1,3%, lapidarius

10,9%, terrest7-is 2,6%, soroeensis 0,8%, ruderarius 10,9%, sil-

varum 5,0%, equestris 0,8%, muscorum 0,2%.

(Die übrigen in Tabelle 4 aufgeführten Arten fehlen auf Rügen, so

lefebvrei und conjusus, oder sind dort noch nicht nachgewiesen worden,

so humilis, suhterraneus und distinguendus. Ein pomorum- (5 wurde im
August 1933 vom Verfasser am Kap Arkona gefangen.)

© Münchner Ent. Ges., Download from The BHL http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



W. F. Reinig: ökologische Studien an mittel- und südosteuropäischen Hummeln 27

Auffallend häufig war pratorum auf Rügen auch in einem

von G. Peters als „Wachtelweizenrasen" bezeichneten Biotop.

Dort entfielen „nach visuellem Eindruck zwei Drittel bis drei

Viertel aller Hummeln auf diese Art" (1. c, p. 131). G. Peters
kommt zu dem Schluß, daß pratorum auf Mönchgut in Biotopen

dominiert, „die im Binnenland keinesfalls zu ihren bevorzugten

Lebensorten gehören."

Erwähnt sei hier noch, daß Loken (1962) lefehvrei, hypno-

rum und pratorum in Norwegen auf Trifolium pratense L.-Fel-

dern angetroffen hat, was Verfasser im Alb-Vorland bisher nicht

gelang (vgl. Artendiagramm Steinkreuzäcker in Tabelle 1), bis

auf ein altes hypnorum-^ als Irrgast.

In die gleiche Richtung weist ein Artenspektrum, das Ver-

fasser an einem der wenigen irischen Vorkommen von prato-

rum — diese Art wurde erst in jüngster Zeit für Irland nach-

gewiesen (Y a r r o w , 1 959) ; S t e 1 f o x (1927) führt sie von dort

noch nicht an — aufstellen konnte:

Westlich Ballyduff (Waterford), 250 m, 13. 8. 69, Ruderalfläche von ca.

3 ha mit großen Beständen von Lythrum spec. und kleinen von Cirsium

spec, von Hecken umgeben, an einem Entwässerungsgraben eine kleine

Baumgruppe. Am Cirsium wurden 2 pratorum-(^(^ festgestellt, aber lei-

der nicht gefangen. Erbeutet wurden pascuorum (55 99). hortorum (18 99;
9(5 (5). lucorum (13(5 (5)> rnagnus (5 99. 1(5). lapidarius (16 99). ruderarius

(3 99, 2 (5 (5), Silvarum (6 99), distinguendus (38 99), muscorum (6 99, 1 (5),

jonellus (3 99).

In dieser Lokalität, die zwischen Waldrand-Biotopen und Fel-

dern vermittelt, im Vorland der Schwäbischen Alb also nicht

mehr von pratorum aufgesucht wird, mischen sich in auffälliger

Weise Wald- und Waldrandarten (von pratorum bis silvarum;

lefehvrei, hypnorum und pomorum kommen in Irland nicht vor)

mit Arten des offenen Geländes (distinguendus, muscorum und
jonellus, die in Irland charakteristisch für die offenen Heide-

flächen sind). Entsprechendes wurde sowohl in Schottland als

auch in Wales festgestellt.

Diese Beispiele stützen die bereits angedeutete Möglichkeit

eines unterschiedlichen Verhaltens derHummeln in unterschied-

lichen Teilen ihres Areals, woraus sich wenigstens teilweise die

unterschiedliche Zuordnung der einzelnen Arten zu den Öko-

Gruppen erklären mag. Im vorliegenden Fall deuten sie darauf

hin, daß die Bindung an den Biotop in bestimmten Teilen des

Areals — hier im Norden der Verbreitungsgebiete — geringer

zu sein scheint als in anderen, zentraler gelegenen.
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Tabelle 5

Anzahl der Biotope auf der südlichen Balkan-Halbinsel, in denen B. pra-

torum, lucorum, pascuorum und hortorum mit den in der linken Spalte

aufgeführten Arten syntop sind.

An der Baumgrenze und in der pratorum lucorum pascuorum hortorum

subalpinen Zwergstrauchstufe 1000»)— 900—2800 m 600—2300 m 600—2350 m
bzw. auf subalpinen Matten 2300 m

(sicheli)-)

(mucidus)

(lapponicus)

(pyrenaeus)

(elegans)

lefehvrei

ruderarius

1500—2550 m
2000 m

1500—2600 m
1500—2100 m
1600—2600 m
1300—2100 m
1000—2600 m

In Wald-Biotopen der Gebirge

(haematurus) 900—2000 m
hypnorum
pratorum

lucorum

pascuorum
hortorum

1200—1500 m-')

1000»)-2100 m
900—2800 m
600—2300 m
600—2350 m

In Waldrand-Biotopen der Gebir,

soroeensis 500—2600 m
lapidarius 600—2350 m
pomorum 900—2200 m
humilis 500—1700 m
(mlokossewiczi) 600—1800 m
silvarum 600—1840 m
Im offenen Gelände der Becken

landschaften und Gebirge

1/ 4»/o

1/ 4»/o

2/ iVo

6/22 «/o

6/22 'Vo

9/33 «/o

8/30 o/o

2/ 7'"/o

2/ 7«/o

(27)

18/67 Vo

14/52 »/ü

9/33 «/o

ge

15/56 o/o

10/37 "/o

7/26 »/o

5/19 «/o

2/ 7 o/o

2/ 7«/o

1/ 3«/o

1/ 3 "/o

4/110/0

6/16 «/o

3/ 8 0/0

8/22 o/ü

13/35 o/o

2/ 5«/o

2/ 50/0

18/49 0/0

(37)

18/49 0/0

13/35 0/0

19/51 0/0

12/32 0/0

4/110/0

10/27 0/0

3/ 8 0/0

8/22 «/o

1/ 30/0

3/ 8 0/0

4/11 o/o

7/19 0/0

1/ 3 0/0

2/ 50/0

13/35 0/0

17/46 0/0

(37)

15/41 0/0

16/43 Vo

12/32 0/0

6/16 0/0

19/51 o/o

4/11 0/0

1/ 3 0/0

1/ 50/0

2/ 90/0

2/ 9 o/o

5/23 «/o

1/ 50/0

1/ 50/0

9/41 0/0

12/55 0/0

15/68 «/o

(22)

9/41 0/0

9/41 0/0

4/18 0/0

9/41 0/0

5/23 Vo

2/ 9 0/0

terrestris
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In diesem Zusammenhang erhebt sich die Frage, wie es mit

der Bindung an den Biotop in südHchen Gebieten bestellt ist,

vor allem an der Südgrenze und in rezenten Exklaven, die offen-

sichtlich auf die pleistozänen Kalt- und Warmzeiten zurückge-

hen. Die Beantwortung dieser Frage ist zugleich ein Beitrag zur

Prüfung des Geltungsbereichs des Postulats der Konstanz der

ökologischen Valenz.

Auf seinen Reisen durch die Balkan-Halbinsel in den Jahren 1964, 1965,

1966. 1967. 1968 und 1970 hat sich Verfasser in Makedonien, Bulgarien und
Griechenland eingehend mit der Verbreitung mitteleuropäischer Arten in

diesen Gebieten befaßt. Dabei gelang es nicht nur, die Zahl der Fundorte

von dort bereits bekannten Arten zu vermehren, sondern auch Vorkom-
men in Gebieten zu entdecken, die weitab von den bisher bekannten lie-

gen. Bestens ergänzt wurden diese Aufsammlungen durch eine Fundort-

liste, die Dr. B. Tkalcü (Prag) liebenswürdigerweise von den 171 Hum-
meln der Deutschen Albanien-Expedition 1961 (Dr. E. Königsmann,
Dr. G. Friese, J. Schulze) zusammengestellt hat. Auf diese Weise

konnte die ganze südliche Balkan-Halbinsel — wenngleich etwas un-

gleichmäßig — berücksichtigt werden.

Ausgangspunkt für die ökologischen Vergleiche sind die ein-

gangs besprochenen Populationen vom Alb-Vorland und von der

Schwäbischen Alb; Vergleichsbiotope sind entsprechende Lebens-

stätten im mediterranen Teil der Balkan-Halbinsel, also jenes

Teils der Halbinsel, der Albanien, das jugoslawische Makedo-

nien, Süd-Bulgarien sowie Nord- und Mittel-Griechenland um-
faßt. In diesem Gebiet sind die entsprechenden Biotope auf die

Gebirge beschränkt und selbst dort in der Regel stark disjunkt.

Ausgewertet werden zunächst vier mehr oder minder hylo-

phile Arten, die in dem umschriebenen Gebiet in einer verhält-

nismäßig großen Anzahl von Biotopen festgestellt wurden, näm-
lich pratorum (27 Fundorte), lucorum (37 Fundorte), pascuorum

(37 Fundorte) und hortorum (22 Fundorte). Nicht analysiert

werden konnten der ausgesprochen hylophile hypnorum sowie

der mittelbalkanische haematurus, ebenfalls ein Waldtier, davon

beiden Arten nur je zwei Fundorte vorlagen. Auch lefebvrei

-) Die eingeklammerten Artnamen kennzeichnen Arten, die im Vorland

der Schwäbischen Alb nicht vorkommen, wohl aber in den Alpen oder im
mitteleuropäischen Abschnitt der Balkan-Halbinsel.

^) ß. hypnorum liegt nur in zwei Fundorten aus Bulgarien vor.

*) B. argillaceus vertritt auf der Balkan-Halbinsel ß. ruderatus.

') Die Höhenangabe 580 m betrifft den Fundort Sofia (Atanassov.
1939).
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wurde wegen zu weniger Fundorte nicht analysiert. Diese Art —
in Mitteleuropa ausgesprochen hylophil — ist im Süden ein Be-

wohner der höheren Gebirgslagen, meist an oder oberhalb der

Baumgrenze. Als Bestandteile der pratorum-, lucorum-, pas-

cuorum- und h.ortorum-Biotope werden diese Arten natürlich

aufgeführt.

Tabelle 5 bringt in der linken Spalte alle Hummelarten, die

im oben umgrenzten Gebiet nachgewiesen wurden, außer jra-

grans und deuteronyraus (= hureschi Pitt., 1939), die Verfasser

dort noch nicht aufgefunden hat. Die in der zweiten Spalte auf-

geführten Höhenamplituden gehen zumeist auf Feststellungen

des Verfassers zurück; nur hier und dort wurden Angaben in der

Literatur verwendet, vor allem von Atanassov (1939) für

Bulgarien. Höhenangaben von 2600 m an beziehen sich auf den

Thessalischen Olymp.

Die Arten sind nach den Hauptlandschaftstypen gegliedert.

Von unten nach oben v/erden unterschieden:

Die von bis etwa 600 m sich erstreckende Kulturstufe mit Wein-

reben- und Ölbaumpflanzungen, die von mehr oder weniger großen Flä-

chen mit artenreicher Ruderalflora oder dichtem immergrünem Gebüsch

(in Griechenland Longos genannt) unterbrochen wird. In diesem zur Flug-

zeit der Hummeln sehr warmen und niederschlagsarmen Gebiet kommen
die auch in Mitteleuropa verbreiteten Arten terrestris, suhterraneus, mus-

corum und süvarum vor sowie (in Klammern) die im offenen Gelände des

Gebiets der mittleren Donau beheimateten Arten argillaceus (die östliche

Vikariante des ruderatus) und laesus, außerdem vorticosus und zonatus,

Arten des offenen Geländes, die in Anatolien weit verbreitet sind (zonatus

auch im Süden der europäischen UdSSR).

Darauf folgt von etwa 600 bis 1000 m eine Trockenwaldstufe
mit bis auf spärliche Reste vernichteten Kiefern- und Eichenwäldern.

Der weitaus größte Teil dieser Stufe wird rezent von einer Pseudomacchie

(in Griechenland Phrygana genannt) eingenommen. In diesem noch sehr

warmen und im Sommer ebenfalls regenarmen Gebiet kommen zu den

bereits erwähnten Arten die auch in Mitteleuropa vertretenen Arten hu-

milis, lapidarius und soroeensis, die beiden zuletzt genannten allerdings

nur dann, wenn diese Formation den Fuß höherer Gebirge bedeckt und

größere Baumgruppen vorhanden sind. Gelegentlich finden sich hier auch

pomorum, pascuorum und hortorum ein, Arten, die ihr Optimum erst in

höheren Gebirgslagen finden.

Zwischen etwa 1000 bis 1600 m liegt eine meist aus Pinus- und Juni-

perus-Arten gebildete Nadelwaldstufe mit eingesprengten Laub-

baumbeständen; an Nordhängen kann bereits Ahies auftreten. In dieser

Stufe fliegen an den Nordhängen und in feuchten Schluchten alle Wald-

und Waldrandarten, auf waldlosen Hängen und Graten alle Arten des

offenen Geländes, laesus ausgenommen.
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Die sich an die Nadelwaldstufe anschließende Wolkenwaldstufe
reicht bis zur Baumgrenze, die zwischen 2000 und 2300 m Meereshöhe ver-

läuft. Die Baumgrenze wird unterschiedlich von Ahies- oder Pinus-Arten,

im nördlichen Abschnitt auch von Fagus silvatica L. gebildet. In dieser

relativ, vielfach auch absolut regenreichen und bei trübem Wetter recht

kühlen Stufe wurden alle Waldarten bis auf hypnorum sowie zahlreiche

mehr oder minder hylophile Arten (außer humilis und süvarum) ange-

troffen, auf nicht bewaldeten Flächen auch terrestris, argillaceus und
subterraneus. Hier kommen weiterhin die mitteleuropäischen Gebirgs-

arten lefebvrei, pyrenaeus, lapponicus und elegans vor. Diese und die

Waldarten im weitesten Sinne, aber auch terrestris, seltener argillaceus,

finden sich in der vielfach (im Südteil des Gebietes seltener) an die Wol-
kenwaldstufe sich anschließenden Zwergstrauchstufe ein, die vor

allem zur Blütezeit des Vaccinium myrtillus L. aufgesucht wird. Den
Hauptanteil stellen die genannten Gebirgsarten, zu denen sich noch sichelt

und mucidus gesellen. Aber auch hylophile Arten unterschiedlichen

Grades wie pratorum, lapidarius, soroeensis und pomorum suchen die

Vocciniwm-Weide auf. Von den Arten des offenen Geländes kommt hier

nur terrestris regelmäßig vor.

In die sich oberhalb der Baumgrenze ausdehnende, mit harten Gräsern

bestandene Geröllflur dringen nur wenige Arten vor. Auf dem Thes-

salischen Olymp wurden lapponicus, ruderarius, soroeensis und lucorum als

mehr oder minder hylophile Arten, terrestris und elegans als Arten des

offenen Geländes noch zwischen 2600 und 2800 m Meereshöhe festgestellt.

Auf dem Parnassos wurden (am 4. 6. 64) in dieser Höhenstufe, die hier zwi-

schen 2000 und 2400 m liegt, noch lapidarius (1 $), ruderarius (1 $), argilla-

ceus (1 $) und vorticosus (1 9> 2 99) gefangen.

Da Tabelle 5 keine Angaben über die Häufigkeit der einzelnen

Arten macht, seien diesbezügliche Schätzungen hier mitgeteilt.

Aus der Anzahl der Fundorte der vier näher untersuchten hylophilen

Arten läßt sich bereits herleiten, daß lucorum und pascuoruvi im Gebiet

häufiger und weiter vei'breitet sind als pratorum und hortorum. Spärlich

verbreitet und selten sind alle Hochgebirgsarten, speziell mucidus, der

vom Verfasser erneut in Makedonien nachgewiesen wurde (Sar Planina,

2000 m, 30. 5. 65, 1 $ an Vaccinium myrtillus L.). Ausgesprochen selten

sind auch die Waldarten hypnorum und haematurus, beträchtlich häufiger

dagegen lapidarius und soroeensis, seltener pomorum, ruderarius und
mlokossewiczi, der vom Verfasser erstmalig für Europa festgestellt wur-
de. Sehr viel seltener als der häufige humilis ist silvarum. Dagegen sind

terrestris, argillaceus, vorticosus und zonatus im Süden des Gebietes häu-

fig und weit verbreitet. Laesus und muscorum sind ausgesprochen selten.

Der Korrektur bedürfen die Höhenangaben für einige seltene

Arten. So dürfte hypnorum noch in höherer, suhterraneus noch

in geringerer Meereshöhe angetroffen werden. Bei pomoruTn be-

steht die Möglichkeit, daß das Areal sowohl höhere als auch nie-

drigere Meereshöhen umfaßt. Bei humilis wäre zu ergänzen, daß

ein 9 in der Nähe des Meeresstrandes, ein weiteres in nur 50 m
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Meereshöhe, ebenfalls in Küstennähe, gefangen wurden (Rei-

nig, 1969). Diese seltenen Ausnahmen wurden nicht in die Ta-

belle aufgenommen.

Bei Tabelle 5 (desgleichen bei den folgenden Tabellen)

ist zu berücksichtigen, daß ihr nicht allein Frühjahrspopulatio-

nen zugrunde liegen, die nur aus $9 bestehen, sondern auch

Sommerpopulationen mit $9 ^^^ 99, zum Teil auch mit cfcf

Dementsprechend ist mit einer größeren Streuung als in den Ta-

bellen 3 und 4 zu rechnen.

In Tabelle 5 fällt als erstes auf,, daß in den Wald-Biotopen der

südbalkanischen Gebirge— von der Trockenwaldstufe (ab 900 m)

bis zur Baumgrenze (zwischen 2000 und 2300 m) — jene Arten

vorkommen, die in Mitteleuropa bevorzugt Wälder und Park-

landschaften bewohnen; sie bilden dort wie hier eine Gemein-

schaft von zum Teil hohen Syntopie-Graden. Allerdings ergeben

sich im Vergleich zu den Populationen im Vorland der Schwäbi-

schen Alb sowie auf dieser selbst hier und dort Unterschiede. So

rückt lucorum, der in Tabelle 4 auf pascuorum folgt, unmittel-

bar an pratorum heran. Außerdem weisen soroeensis und lapi-

darius auf der Balkan-Halbinsel so hohe Syntopie-Grade auf,

daß soroeensis zwischen lucorum und pascuorum, lapidarius un-

mittelbar hinter pascuorum, also noch in die Gruppe der Wald-

hummeln, eingeordnet werden müssen. Diese beiden Waldrand-

arten sind mithin im äußersten Süden ihres Areals stärker an

Wald-Biotope gebunden als in Mitteleuropa. Etwas anders ver-

halten sich auch ruderarius und lefehvrei, die vor allem in der

Wolkenwaldstufe nahe der Baumgrenze sowie in der Zwerg-

strauchstufe angetroffen wurden. Beide Arten müssen hier zur

subalpinen Artengruppe gerechnet werden. Dazu könnte auch

poTiiorum gestellt werden; aber ebensoviel spricht dafür, ihn

einstweilen an soroeensis und lapidarius anzuschließen. Hyp-
norum und haematurus sind — soweit sich nach den wenigen

Fundorten beurteilen läßt — ausgesprochene Waldbewohner.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß die hylophilen

Mitteleuropäer ihre Hylophilie nicht nur gewahrt, sondern eher

noch verstärkt haben; denn ihre Häufigkeits-Maxima liegen im

oberen Abschnitt der Wolkenwaldstufe.

Diesen Arten gegenüber bilden humilis, silvarum und mlokos-

sewiczi eine Gruppe, deren Vertikalverbreitung von der Pseu-

domacchie bis zum stark gelichteten Wolkenwald reicht. Alle

drei Arten bewohnen Biotope, die dem Parkgelände nahestehen
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Über die Baumgrenze hinaus geht nur süvarum; allerdings liegt

bis jetzt nur ein solcher Fundort von der Nordgrenze des Gebie-

tes vor (Sar Planina, Popova Sapka, 1840 m, 299, 17. 7. 1968).

Für die Alpen gibt de Beaumont (1958) 1700m als höchst-

gelegenen Fundort an.

Von dieser Gruppe sei humüis, von dem aus dem ganzen Ge-

biet (außer Peloponnes) 42 Fundorte vorliegen, analysiert. In

der Reihenfolge der Tabelle 5 ergeben sich die folgenden Syn-

topie-Verhältnisse

:

Tabelle 6

An der Baumgrenze und in der

humüis
500—1800 m

subalpinen Zwergstrauchstufe
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Aus der Übersicht geht hervor, daß die ökologische Valenz des

humilis gegenüber jener von pratorum, lucorum, pascuorum

und hortorum (Tabelle 5) gegen die der Arten des offenen Ge-

ländes verschoben ist; entsprechend sind die syntopen Arten der

subalpinen Stufe spärlich. Auffallend hoch sind die Syntopie-

Grade bei lucorum, pascuorum und hortorum sowie bei soroe-

ensis und lapidarius. Daraus darf wohl geschlossen werden, daß

auch humilis bestrebt ist, so weit wie möglich in die höheren

Gebirgslagen vorzudringen. Andererseits deuten die hohen Syn-

topie-Grade bei terrestris und argillaceus auf eine nähere ökolo-

gische Verwandtschaft mit diesen beiden Arten hin. Allerdings

erreicht humilis seltener die Wolkenwaldstufe, und oberhalb

der Baumgrenze wurde er auf der Balkan-Halbinsel vom Ver-

fasser bislang nicht festgestellt.

Weiterhin läßt sich auch aus dieser Übersicht entnehmen, daß

soroeensis im äußersten Süden seines Areals eine etwas größere

Bindung an den Wald aufweist als in Mitteleuropa und vielleicht

sogar vor hortorum einzureihen ist. Entsprechendes gilt für lapi-

darius, nur in geringerem Ausmaß; er könnte direkt auf horto-

rum folgen und damit noch zu der Gruppe der Arten der Gebirgs-

wälder gerechnet werden. Auch pomorum wäre in diesem Zu-

sammenhang erneut zu diskutieren. Mit dieser Art wurde hu-

milis nur zweimal im selben Biotop angetroffen, mit dem bedeu-

tend selteneren silvarum dagegen fünfmal. Manches spräche da-

für, pomorum an den Schluß der Baumgrenzenarten elegans,

lejehvrei und ruderarius zu stellen. Doch um dies zu entschei-

den, bedarf es weiteren Materials.

Immerhin läßt auch diese Analyse erkennen, daß sogar eine

Art, die noch mit zonatus, muscorum und laesus, also mit den ex-

tremsten Vertretern des offenen Geländes syntop ist, zum Wald
tendiert, und entsprechendes trifft auch für soroeensis, lapida-

rius, silvarum, und pomorum in mehr oder minder starkem Maße
zu. Immerhin kommt humilis in 43—57 ^/o der Fundorte von Ar-

ten des offenen Geländes vor (Tabelle 7).

Zur Klärung der Syntopie-Verhältnisse der Arten des offenen

Geländes wurde Tabelle 7 aufgestellt, und zwar speziell für die

Arten terrestris (46 Fundorte), argillaceus (54 Fundorte), vorti-

cosus (25 Fundorte) und zonatus (16 Fundorte). Da Verfasser die

drei zuletzt genannten Arten nicht in Bulgarien feststellen konn-
te, wurden südbulgarische Fundorte für diese Tabelle nicht be-

rücksichtigt.
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Tabelle 7

Anzahl der Biotope auf der südlichen Balkan-Halbinsel, in denen B. ter-

restris, argülaceus, vorticosus und zonatus mit den in der linken Spalte

aufgeführten Arten syntop sind.^)

terrestris argülaceus vorticosus zonatus

0—2800 m 0—2300 m 0—2200 m 0—1500 m
An der Baumgrenze und in der

subalpinen Zwergstrauchstufe

bzw. auf subalpinen Matten

(sicheli)
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Als erstes fällt an der Tabelle auf, daß terrestris mit allen im

Gebiet vorkommenden Arten syntop ist; denn die Lücken bei

hypnorum und laesus werden sich schon bei einem nur wenig

größeren Material schließen. Die ökologische Valenz des ter-

restris ist so groß, daß die Art als Ubiquist bezeichnet werden

kann. Zudem ist die Verteilung über das Gebiet so gleichmäßig,

daß die Prozente der Syntopie, von der Wolkenwaldstufe und

von der Gipfelregion abgesehen, ungefähr die Häufigkeit der

syntopen Arten wiedergegeben. Diese große Valenz hat bislang

nur Dylewska (1957) erkannt und die Art in die Gruppe der

hypereuryök-intermediären Arten eingereiht. Pittioni (1942)

und M ö c z ä r (1953) haben sie als euryök-eremophil bezeichnet.

Ganz unzutreffend ist die ökologische Beurteilung durch Krü-
ger (1958, p. 322): „ß. terrestris ist eine Steppenform und zwar

noch ausgesprochener als die vorgenannte Art" (B. lucorum, d.

Verf.).

Auf Grund seines im Vergleich zum balkanischen spärlichen

anatolischen Materials hatte Verfasser (Reinig, 1937, 1938)

argülaceus mit terrestris zu den Ubiquisten gestellt. Für die

Balkan-Halbinsel ist dies nach Tabelle 7 nicht möglich. Zwar er-

reicht auch diese Art noch die Wolkenwaldstufe und die Baum-
grenze, indem sie lichte Hänge und unbewaldete Bergschultern

als Zwischenstationen benützt — auf dem Parnassos wurde sie

sogar in der Gipfelregion (2200 m) angetroffen — , aber ihre öko-

logische Valenz ist deutlich geringer als die des terrestris. In

dieser Hinsicht steht argillaceus nach Tabelle 7 dem vorticosus

näher als dem terrestris; er dürfte mithin die Reihe der Arten

des offenen Geländes anführen. M 6 c z ä r (1955) hat argillaceus

bei den euryök-eremophilen Arten eingestuft. Das ist für die

Vorkommen in der Ebene zweifellos richtig; in den Gebirgen

der Balkan-Halbinsel tendiert er dagegen deutlich zu den dorti-

gen Waldrandarten.

Vorticosus erreicht zwar fast dieselbe Meereshöhe wie argil-

laceus, aber die Syntopie mit hylophilen Arten ist deutlich ge-

ringer als bei diesem. Immerhin geht auch er mit Hilfe selbst

sehr kleiner Lichtungen, so z. B. am Katara-Paß in 1500 m
Meereshöhe, gelegentlich über die Baumgrenze hinaus, wie auf

dem Parnassos, wo in 2200 m Meereshöhe außer argillaceus, ru-

derarius und lapidarius auch vorticosus (1 9» 2 99) gefangen wur-

de. Allerdings sind dies — wie auch aus Tabelle 7 hervorgeht —
seltene Ausnahmen. Vorticosus ist mithin offensichtlich eine Art
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des offenen Geländes, und zwar in ausgeprägterem Maße als ar-

gillaceus.

Zonatus wurde vom Verfasser bislang nur von der Meeres-

küste bis zur oberen Grenze des Trockenwaldes festgestellt, al-

lerdings hier nur im offenen Gelände sowie auf großen Lichtun-

gen, also in Biotopen, die von hylophilen Arten in der Regel ge-

mieden werden. Entsprechend ist die Syntopie mit diesen Tieren

überaus gering (einmal mit lucorum, zweimal mit pascuorum).

Danach muß zonatus als eine Art betrachtet werden, die noch

stärker an das offene Gelände gebunden ist als vorticosus. Das

entspricht dem Vorgehen von Möczär (1955), der zonatus zu

den stenök-eremophilen Arten gestellt hat.

Der auch im Süden seltene suhterraneus rangiert nach Tabel-

le 5 vor vorticosus und zonatus; denn in 2 Fundorten ist er syn-

top mit pratorum, in 6 mit lucorum, in 4 mit pascuorum und in

3 mit hortorum. Dennoch kann er kaum als euryök-hylophil be-

zeichnet werden (Möczär), eher als euryök-eremophil (Pit-

tioni, Dylewska). Verfasser hatte ihn schon eingangs bei

den Arten des offenen Geländes eingereiht. Das dürfte auch für

die südliche Balkan-Halbinsel zutreffen. Allerdings hat er hier

— wie auch auf der Apenninen-Halbinsel — das Bestreben, in

höhere Gebirgslagen vorzudringen.

Die sehr seltenen Arten m^uscorum und laesus waren mit kei-

ner hj'lophilen Art syntop, wohl aber mit argülaceus, vorticosus

und zonatus, laesus zudem mit humilis (Pelagonische Ebene,

600 m, 7. 7. 1967). Es spricht mithin nichts dagegen, auch diese

beiden Species zu den Arten des offenen Geländes zu stellen.

Pittioni, Möczär und Dylewska bezeichnetenmuscorum
als euryök-eremophil. laesus als stenök-eremophil. Verfasser

sieht einstweilen noch keinen Grund zu einer solchen Differen-

zierung; doch ist die ökologische Valenz des muscorum zweifel-

los viel größer als die des laesus, so daß muscorum eher an den

Anfang als an das Ende der mit argülaceus beginnenden Reihe

von Arten des offenen Geländes zu stellen sein wird. Einstwei-

len scheint es dem Verfasser den Gegebenheiten am besten zu

entsprechen, die zunehmende Stenotopie durch die folgende

Reihenfolge zum Ausdruck zu bringen: argülaceus — suhter-

raneus — muscorum — laesus — vorticosus — zonatus, wobei

die Grenze zwischen Eurytopie und Stenotopie vielleicht zwi-

schen muscorum und laesus liegt, sofern es überhaupt möglich

ist, eine solche Grenze zu ziehen.
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Sehr aufschlußreich ist, daß soroeensis und lapidarius auch in

Tabelle 7 nach den Syntopie-Graden eher zwischen pascuorum

und hortorum bzw. im Anschluß an hortoruTn einzuordnen wä-

ren, also etwas näher an die hylophilen Arten heranrücken.

Auch pomorum, der wiederum viel seltener als der spärlicher

verbreitete silvarum mit terrestris, mit den übrigen drei Arten

sogar nirgends syntop ist, fällt aus der Syntopie-Folge her-

aus. Wie bei humilis (Tabelle 5) deutet der Syntopie-Grad eher

auf die unmittelbare Nachbarschaft von ruderarius hin. Aller-

dings überschreitet pomorum die Baumgrenze kaum.

Außer bei soroeensis, lapidarius und pomorum zeigt sich auch

bei terrestris, argillaceus und vorticosus die bereits mehrfach

festgestellte Tendenz, in die Waldgebiete der Gebirge einzu-

dringen und sogar die Baumgrenze zu überschreiten. Diese Ten-

denz findet sich auch bei suhterraneus; sie ist dagegen nicht

feststellbar bei zonatus. Auch muscorum und laesus dürften —
soweit die wenigen Fundorte eine Beurteilung zulassen — sich

ähnlich wie zonatus verhalten.

Auf Grund der Syntopie-Verhältnisse ergeben sich für einige

Arten Umgruppierungen. So rückt pomorum an den Schluß der

Hochgebirgsarten: sicheli — mucidus— lapponicus— pyrenaeus

— elegans — lefehvrei — ruderarius — pomorura. Soroeensis

und lapidarius gliedern sich etwa wie folgt in die Gruppe der

Arten der Wolkenwald-Biotope ein: haematurus— hypnoruTu —
pratorum — lucorum — soroeensis — pascuorum — lapidarius.

Für die Waldrandbiotope der Gebirge bleiben dementsprechend

nur noch humilis — silvarum — mlokossewiczi. Die Reihenfolge

der Arten des offenen Geländes bleibt einstweilen unverändert,

es sei denn, terrestris würde eine Sonderstellung als Ubiquist

zugewiesen, wie Verfasser es für Anatolien getan hat (1967,

1968).

Bei B. lapponicus hat Verfasser (1965) darauf hingewiesen,

daß diese subalpin-arktisch disjunkte Art in ihrem Nordareal

von der Meeresküste bis 1000 m Höhe, in den Apenninen dage-

gen von 1300 bis 1800 m Meereshöhe verbreitet ist. In den Alpen

liegen die Fundorte zwischen 700 und 2400 m. Für die südliche

Balkan-Halbinsel wurde in den Tabellen 5 und 7 1500—2600 m
angegeben. Entsprechende Verschiebungen der unteren und obe-

ren Höhenverbreitungsgrenze, wenngleich nicht in solchem Aus-

maß, haben Gösswald, Kneitz und Schirmer (1965)

bei den Ameisenarten Formica aquilonia Yarrow und F. luguhris
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Zett. festgestellt. Bei der ersten Art liegt die untere Verbrei-

tungsgrenze im Südareal um 900 m, bei der zweiten um 600 m
höher als im Nordareal

In denselben Größenordnungen bewegen sich die Verschie-

bungen der unteren Grenze der Höhenverbreitung bei südbalka-

nischen Hummeln im Vergleich zu den Vorkommen in der Nord-

deutschen Tiefebene, und zwar um 900 bzw. 1000 m bei lucorum

und pratorum, um 500—600 m bei pascuorum, hortorum, soroe-

ensis, lapidarius, humilis und süvarum. Dagegen erfolgt bei den

Arten des offenen Geländes, terrestris, argillaceus (bezogen auf

die Vorkommen in der Po-Ebene) und muscorum, keine Ver-

schiebung in höhere Lagen. Auch aus dieser Übersicht läßt sich

herleiten, daß die mehr oder minder hylophilen Arten mit der

für sie optimalen Lebensstätte wandern und — entsprechend ih-

rer rezent stark disjunkten Verbreitung im Gebiet — während

der pleistozänen Kalt- und Warmzeiten auch in der Tat gewan-

dert sind.

Dafür sprechen auch die im Vergleich zur Schwäbischen Alb

und deren Vorland nur geringfügig abgeänderten Syntopie-

Verhältnisse der Arten des Waldes, des Waldrandes und des of-

fenen Geländes. Wo aber Verschiebungen vorkommen, erfolgen

sie stets in Richtung auf den Wald.

Dies alles deutet auf eine Konstanz der ökologischen Valenz

zumindest seit dem Beginn des Pleistozäns. Im Vergleich dazu

sind die Ausweitungen gegen die Wolkenstufe der Gebirge sowie

gegen deren Gipfelregion gering.

Die hier dargelegten Untersuchungen dürften gezeigt haben,

daß die ökologische Valenz der besprochenen Hummelarten den

Angehörigen verschiedener Arten — in geringerem Maße sogar

den sexualdifferenten Angehörigen der Staaten — unterschied-

liche Räume der Lebensäußerungen zuweist. Allerdings sind die-

se Räume nicht so scharf gegeneinander abgegrenzt, wie bisher

angenommen wurde. Eher könnte von einer Preferenz bestimm-

ter Lebensstätten als von einer Einzwängung in bestimmte Bio-

tope gesprochen werden. Aus diesem Grunde hält es der Verfas-

ser auch nicht für opportun, schon in diesem Stadium der For-

schung Begriffe wie stenotop und eurytop zu verwenden. Am
zweckmäßigsten und den derzeitigen Kenntnissen am besten

entsprechend dürfte es sein, die Arten in einer ökologischen Rei-

he anzuordnen, die von einer relativ engen Bindung an den

Wald bis zur offensichtlichen Bevorzugung des offenen Geländes
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reicht. Für die Aufstellung einer solchen Reihe bzw. mehrerer

Reihen in ökologisch differenten Gebieten bietet sich die Synto-

pie als Kriterium und Maßstab an.

Physiologische und ökologische Grundlagen der Syntopie

Diese Beschränkung auf das zahlenmäßig Erfaßbare behindert

nicht die Suche nach Zusammenhängen zwischen den physiologi-

schen und ökologischen Besonderheiten der einzelnen Arten

einerseits und bestimmten Umweltfaktoren andererseits; sie

läßt vielmehr solche Zusammenhänge besser erkennen, als dies

sonst möglich wäre.

Außer der unterschiedlichen Biotopbeschaffenheit, einschließ-

lich den verfügbaren Nahrungsquellen, dürften drei Umwelt-
faktoren, nämlich Luftfeuchtigkeit, Insolation und Temperatur,

sich auf die Zusammensetzung der Artenspektren besonders

augenfällig auswirken. Zunächst sei kurz auf die Luftfeuchtig-

keit eingegangen.

Luftfeuchtigkeit

Von den Honigbienen ist bekannt, daß sie die für den Körper-

haushalt sowie für die Brutpflege benötigten Wassermengen den

unterschiedlichsten Wasservorkommen entnehmen. Das scheint

bei den Hummeln nicht der Fall zu sein. Zwar berichteten

Fantham und Porter (1914) von Wasseraufnahme, doch

konnte dies bislang nicht bestätigt werden. Einziger Wasser-

lieferant für den Körperhaushalt dürfte bei den Hummeln nach

den derzeitigen Kenntnissen der Nektar (Wassergehalt etwa

20%) sein. In diesem Zusammenhang gewinnt zunächst die Be-

vorzugung feuchter Gebiete sowohl für die Tracht als auch für

die Anlage des Nestes an Bedeutung.

Als erster hat wohl Hoff er (1882) gelegentlich der Bespre-

chung des ß. lapidarius auf die Bedeutung der Luft- und Boden-
feuchtigkeit für die Hummeln hingewiesen. So fing H o f f e r

„in der trockenen Gegend von Catez ... in zwölf Tagen des Mo-
nats August und September nicht ein Exemplar dieser Hummel,
während sie in dem feuchten Save-Thale in großer Menge her-

umflogen" (1. c, p. 75). Selbst von B. fragrans, den Skorikov
(1931) als „Indikator" der Steppenfauna aufgeführt hat, meinte

dieser Autor: Er „bevorzugt offenbar Flußtäler . . ., indem die

trockenen Biotope der Steppe dieser Art augenscheinlich nicht
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zusagen" (1. c, p. 176). Entsprechend fand Reinig (1930) Nester

von B. dijficillimus Skor., 1912 (= melanurus griseojasciatus

Reinig, 1930), einem nicht minder charakteristischen Indikator

der Steppe, am Kara-su und auf dem Alitschur-Pamir in Sumpf-

gebieten. Dies waren aber auch die bevorzugten Nistplätze für

Hochgebirgsarten wie ß. separandus Vogt, 1909 und ß. makar-

jini Skor., 1909. Anschließend ist auch Pittioni (1937) zu der

Überzeugung gelangt, daß die Feuchtigkeit bei der Verbreitung

der Hummeln eine größere Rolle spielen dürfte, „als gemeinig-

lich angenommen wird" (1. c, p. 78).

Außer Beobachtungen, nach denen die eine oder andere Art

— in der Regel hylophile Species wie pratorwm, agrorum und

hortoruTTi oder Hochgebirgsarten wie lefehvrei, lapponicus und

mucidus — bei leichtem Regen oder dichtem Nebel flogen, gibt

es offenbar keine genauen Angaben über die Ansprüche, welche

die Hummeln an die Luftfeuchtigkeit stellen. Daß diese An-

sprüche hoch sind, selbst bei einheimischen Arten des offenen

Geländes, läßt sich aus der Häufigkeit von distinguendus, eque-

stris, ruderarius und muscorum an der deutschen Nordseeküste

schließen (S. 26), desgleichen aus dem Vorkommen von ausge-

sprochen hylophilen Arten in offenem Gelände in Irland (S. 27)

und auf Rügen (S. 26) sowie aus dem Bestreben vieler Arten, auf

der südlichen Balkan-Halbinsel in die Wolkenstufe der Gebirge

aufzusteigen (S. 34). Aber dies sind nur Indizien, die durch Mes-

sungen der Luftfeuchtigkeit erhärtet werden müßten.

Möglicherweise steht auch die Haarlänge mit der Luftfeuch-

tigkeit in Zusammenhang; denn in der Regel sind die hylophi-

len Arten länger behaart als die Arten des offenen Geländes.

Ebenso denkbar ist jedoch, daß die Stärke der Insolation mit der

Haarlänge in Zusammenhang steht; denn in Gebieten mit sehr

intensiver Sonnenstrahlung überwiegen Arten mit kurzen Haa-

ren. Auch die Frage, ob es sich bei der Haarlänge um eine An-

passungserscheinung handelt, ließe sich erst entscheiden, wenn
der oder die Umweltfaktoren bekannt sind, die die Selektion

bewirkt haben. Auf dieses Problem soll später noch eingegangen

werden.

Insolation

Außer der simplen Feststellung, daß Hummeln in der Regel

bei Sonnenschein fliegen, und einigen Versuchen, Aktivitäts-

schwankungen im Tagesablauf zu fixieren, ist über den Einfluß
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der Insolation bei Hummeln kaum etwas bekanntgeworden. So

fehlen denn auch unter anderem Beobachtungen über das Ver-

halten der Tiere bei starker Insolation, an der Licht-Schatten-

Grenze sowie Untersuchungen darüber, bei welchem Hellig-

keitsgrad — etwa die in Lux gemessene Albedo einer Wiese —
die einzelnen Arten mit der Tracht beginnen oder aufhören.

Leider kann auch der Verfasser nicht mit Messungen aufwar-

ten, sondern lediglich einige Beobachtungen beisteuern, welche

die noch anstehenden Probleme deutlicher machen.

Zunächst einige Beobachtungen zur Licht-Schatten-Grenze:

An der nach ESE gelegenen Hausseite blühen im Frühling unter ande-

rem Pulmonaria officinalis L., Geum coccineum Sibth. et Sm., Muscari

botryoides (L.) MilL, Mahonia aquifolium (Pursh) Nutt. sowie unter einem

dichten Gebüsch aus Philadelphus coronarius L., Diervillea (= Weigelia)

florida S. et Z., Spiraea ulmifolia Scop. und Corydalis avellana L. zahl-

reiche Primula elatior (L.) Grufb., also Pflanzen, die von Hummeln oft

besucht werden, von bestimmten pratorum-'^^ sogar regelmäßig. Ab
11 Uhr 15 Min. gerät dieser Teil des Gartens in den Hausschatten.

Unzählige Male wurde beobachtet, daß sich die im Garten vor

dem Hause bei vollem Sonnenschein Blüten besuchenden Hum-
meln unterschiedlich verhielten, sobald sie an die Licht-Schat-

ten-Grenze an der Hausecke gerieten. Die $9 (später auch die

99) von pratorum, hypnorum, pascuorum und hortorura über-

flogen die Grenze ohne zu zögern; seltener geschah dies bei

lucorum, niemals dagegen bei terrestris, pomorum, huTnilis und

silvarum. Besonders auffällig verhielt sich lapidarius: Wieder-

holt wurde beobachtet, daß die 99) anstatt die Licht-Schatten-

Grenze zu queren, an der weißgelben, sonnenbeschienenen SSE-

Wand des Hauses empor- und dann über das Dach davonflogen.

Ein solches Verhalten wurde bislang bei keiner der zuerst auf-

geführten Arten beobachtet, wohl aber zweimal bei pomorum.

Aufschlußreich ist in diesem Zusammenhang außerdem, daß

sich die eingangs aufgeführten Arten bei der Flucht meist höch-

stens 2—3 m über den Boden erheben, wogegen lapidarius, po-

morum und terrestris Fluchthöhen zwischen 5 und 10 m errei-

chen können.

Daß die mehr oder minder hylophilen Arten pratorum, hyp-

norum, pascuoruTn, hortorum und lucorum die Licht-Schatten-

Grenze gar nicht oder wenig beachten, entspricht durchaus den

Licht-Schatten-Verhältnissen im Walde. Weiterhin entsprechen

die Fluchthöhen der Waldhummeln ungefähr der Höhe der

Strauchschicht.
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Im Gegensatz dazu sind die mehr oder minder auf offenes Ge-

lände beschränkten Arten lapidarius, pomorinn, silvarinn, hu-

milis und terrestris ~ ombrophob und dementsprechend auch

± hylophob. Daher wohl auch die beträchtlich größere Flucht-

höhe, die im offenen Gelände nicht durch Baumkronen behin-

dert wird!

Ombrophilie bei starker Insolation konnte Verfasser mehrfach beim

ausgesprochen hylofJhilen pratorum feststellen. So beobachtete er an

einem heißen, windstillen Tag mit wolkenlosem Himmel in den Monti

Pizzi (Molise, 1400 m. 25. 6. 52) eine pratorum-0. wie sie, aus einem Kie-

fernbestand kommend, einen 10 m breiten Sandweg in schnellem Fluge

querte und dann im Schatten der einzigen Birke am Rande einer quadrat-

kilometergroßen Wiese emsig an Rhinanthus alectorolophus (Scop.) Poll.

sammelte; dort war bereits eine weitere tätig, auf der ganzen "Wiese

dagegen — soweit festgestellt werden konnte — kein einziges Exemplar.

In der Lokalität Prionia am Ostaufstieg zum Thessalischen Olymp (1000 m.

12. und 14. 6. 65) wurden an dem dort überaus stark vertretenen Gera-

nium macrorrhizum L. 26 92 und 3 OO von pratorum gefangen, und zwar

ausschließlich im Schatten einer Juglans regia L. ; die dort ebenfalls häufi-

gen agrorum, soroeensis und hortorum flogen dagegen selbst zur Mittags-

zeit im Sonnenschein. Diese ausgesprochene Stenophotie zeigt sich auch in

der Länge der abendlichen Flugzeit. Mehrere Male konnte Verfasser als

einzige Hummeln noch pratorum-QQ nach Sonnenuntergang, auf Blüten

sammelnd, antreffen, an Fuchsien sogar noch CG l Stunde nach Sonnen-

untergang. Am 17. 8. 1970 flog bereits um 4.30 Uhr ein pascuorum olympi-

cus-Q bei fast völliger Dunkelheit an den Scrophularia-Beständen bei der

Hütte A des Thessalischen Olymps (2100 m); die Identifizierung gelang nur

aus kürzester Entfernung.

Allerdings können bei sehr starker Insolation und hoher Luft-

temperatur euryphote, ja sogar mehr oder weniger ombrophobe

Arten den Wald aufsuchen.

Dies konnte Verfasser besonders eindrucksvoll auf dem Monte Vulture

(Basilicata) beobachten. Dort hatten sich am 29. 6. 62, einem sehr heißen

Tage, Hunderte lapidarius decipiens- und terrestris-QO in einem zwischen

1200 und 1300 m Meereshöhe gelegenen Ahies alba Mill.- Wald zusammen-
gefunden, wo sie entweder dicht über der Nadelstreu schwärmten oder

sich in diese einzugraben versuchten. Entsprechend sammelten die QQ von

l. decipiens auf dem Monte Soro (Sizilien, Monti Nebrodi. 1800—1900 m,

25. 6. 61) fast nur im Schatten der Buchengebüsche. Auf dem Montalto

in Aspromonte (Kalabrien, 1900 m, 22. 6. 61) sah Verfasser, wie sich ein

Psithyrus rupestris sicuIus-$ aus 2 m Flughöhe ins Gras fallen ließ, als

es in den Schatten eines Buchengebüsches geriet. Nach dieser Beobachtung

wurde den Schattenflächen besondere Aufmerksamkeit gewidmet, und
zwar mit Erfolg; denn es wurden dort noch je ein 9 '^'O^^ P^- vestalis

obenbergi und ß. terrestris calabricus gefunden, die bewegungslos im

Grase saßen. Aber auch auf seinem Grundstück hat Verfasser mehrere
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Male beobachtet, daß Frühlings-?? von pascuorum, lapidarius und terre-

stris bei starker Insolation auf dem nach SSE geneigten Wiesenhang sich

während der Mittagszeit im Grase, unter den Blättern von Pflanzen oder

in den Baumschatten verkrochen und dort sitzenblieben.

In diesem Zusammenhang sei noch erwähnt, daß die Zahl der

Hummeln in den südlichen Breiten um die Mittagszeit vor allem

im offenen Gelände sehr viel stärker abnimmt als in Mittel-

europa. Im Wald ist die Abnahme nicht so auffallend; bei trü-

bem Wetter konnte Verfasser bisweilen überhaupt keine Ab-

nahme der Häufigkeit feststellen. Dasselbe trifft zu für zeitwei-

lig in Nebel gehüllte Gipfelregionen oberhalb der Baumgrenze.

Diese wenigen Gelegenheitsbeobachtungen deuten darauf hin,

daß bei den Hummeln außer der Luftfeuchtigkeit und der In-

tensität der Sonnenstrahlung auch die Lufttemperatur eine er-

hebliche Rolle spielen dürfte, und zwar sowohl für die Präsenz

als auch für die Flugzeiten.

Lufttemperatur

Verfasser hat sich seit einigen Jahren darum bemüht, festzu-

stellen, bei welchen Lufttemperaturen die verschiedenen Arten

mit dem Sammelflug beginnen. Die Temperatur wurde jeweils

mit Schleuderthermometern in 1 m Bodenabstand, an der Ost-

seite des Hauses zudem mit einem Minimum-Maximum-Ther-

mometer gemessen. Notiert wurden außer den gemessenen Cel-

siusgraden die Zeit sowie die Himmelsbedeckung. Mitgeteilt

wird meist nur die niedrigste Temperatur, die an dem betreffen-

den Tage für die besprochene Art ermittelt wurde, und zwar

innerhalb eines Bereichs von 4°C, für die eine Artengruppe

(pratoruvi, pascuorum, lucorum, terrestris und hortorum) zwi-

schen 4,5°C und 8,5°C, für die andere Artengruppe (lapidarius,

humilis und silvarum) zwischen 8°C und 12°C.

Als niedrigste
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16. 4. 69
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29.4.71: 8.25 (ihr, 5,5''C ^Sonnenschein)

30.4.71: 7.45 Uhr, 6 ''C (Sonne leicht versdileiert)

1.5.71: 18.00 Uhr, 6 '^C (leichter Regen)

2.5,71: 18.00 Uhr, 7,5''C (bewölkt).

Unter den 19 Beobachtungen liegt die niedrigste Temperatur,

bei der pasciiorum ai<tiv war, zweimal bei 5,5' C, sechsmal bei

G' C und /wf.'imal bei 6,5 C. Der Aktivitätsbeginn dürfte in un-

mittcflbarer Nachbarschaft desjenigen von pratorum liegen

Auch ergibt sich eine ebenso ausgeprägte Unabhängigkeit vom
Grad der Bewölkung.

Auffallend niedrige l^^mperaturen wurden auch für lucorum

festgestellt:

9.4.68:
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Immerhin beweisen diese Angaben, daß auch hortorura be-

reits bei fast ebenso niedrigen Temperaturen Nektar sammelt

wie die vorgenannten Arten.

Deutlich höher liegen die Werte bei lapidarius, silvarum und
hurnüis, die im Gegensatz zu den schon im frühen Frühjahr er-

scheinenden ^^ von pratorurn, agrorura, lucorum und terrestris

zu den mittelspäten Arten zählen. Hierzu einige Tiefstwerte der

Temperatur:

lapidarius
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jeder der drei Arten auch niedrigere Werte vor (bei lapidarius

je einmal S'^C, 9° C und 9,5 ° C, bei humilis einmal 9,5 C und bei

silvarum einmal 8° C), was darauf verweist, daß auch diese Ar-

ten schon bei Temperaturen von 8° C sammeln können. Auffal-

lend ist indes, wie wenig sich der Bewölkungsgrad auf die

Aktivität selbst dieser Arten auswirkt.

Bis auf den Ubiquisten terrestris gehören die Arten der ersten

Gruppe (pratorum, pascuorum, lucormn) zu den hylophilen

Hummeln, wogegen alle Arten der zweiten Gruppe vom Ver-

fasser als Waldrandtiere eingestuft wurden, die zwar gelegent-

lich in den Wald eindringen, sich aber — zumindest in Mittel-

europa — mehr im offenen Gelände aufhalten. Außerdem be-

steht die erste Gruppe aus bereits im frühen Frühling fliegenden

Arten, die zweite dagegen aus Arten, die deutlich später erschei-

nen. Zwischen beiden Gruppen steht hortorum, der noch zur

Gruppe der hylophilen Arten gehört.

Obwohl das Zahlenmaterial von einigen Arten sehr klein ist,

seien die Minima und die Mittelwerte der Temperaturen zusam-

mengestellt:
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In diesem Zusammenhang möge erwähnt werden, daß pratorum, luco-

rum, pascuoruvi und hortormn nach Ander (1965) in ganz Schweden
vorkommen und auch im nördlichsten Norwegen und in Finnmarken an-

getroffen werden. Dagegen gehören lapidarius, silvaruvi und humilis, die

meist nur in den schwedischen Küstenprovinzen weit nach Norden vor-

dringen, ohne allerdings Lappland zu erreichen, nach demselben Autor

zu E k m a n s „gegen Norden vorgeschobene Südfauna" (1. c, p. 136). In

den Alpen ist die Situation nicht ganz so klar. Immerhin erreichen die

vier hylophilen Arten wohl überall die Waldgrenze, wobei nur pascuorum
etwas zurückbleibt (höchste Vorkommen nach Fängen des Verfassers in

den Schweizer und Österreichischen Alpen zwischen 1700 und 1800 m, nach

de Beaumont, 1958, in der Schweiz bis 1600 m). Dagegen sind humilis

und silvarum auf die Täler beschränkt, bis zu einem gewissen Grade auch

lapidarius, wenngleich Einzelfunde noch aus Höhen um 2000 m (bis 2300 m)

V'orliegen. Über die Verhältnisse im äußersten Süden der Areale wurde
bereits eingehend berichtet (S. 32).

Das Haarkleid als Anpassung an die Umwelt

Zum Schluß möge noch kurz auf eine morphologische Beson-

derheit der beiden ökologischen Gruppen hingewiesen werden,

nämlich auf die Tatsache, daß alle oben aufgeführten hylophilen

Arten relativ lang und „struppig", die Arten des offenen Ge-

ländes dagegen kürzer und gleichmäßiger, fast „geschoren" be-

haart sind. Auf dem Notum und den Tergiten von pratorum

finden sich nach Reinig (1933) kürzere, langgefiederte Haa-

re (I) sowie längere, sehr kurz gefiederte Haare (Hb), auf dem
Pronotum sowie auf den Tergiten 1—5 außerdem noch lange

Haare, die etwas länger gefiedert sind (Ha). Die Haare vom
Typ I fehlen nur auf den Tergiten 2 und 3. Ähnlich ist auch das

Haarkleid der anderen Arten beschaffen. Mit seinen langen Haa-

ren IIa und IIb (Grannenhaare) und seinen kürzeren Haaren I

(Wollhaare) ähnelt das Haarkleid der Hummeln weitgehend dem
der Säuger, allerdings mit dem Unterschied, daß die Haare bei

den Hummeln mehr oder minder stark gefiedert sind. Das läßt

vermuten, daß auch die Funktion des Haarkleides der Hummeln
jener des Pelzes der Säugetiere im großen ganzen entspricht,

indem die zwischen den Haaren festgehaltene Luft die Abgabe

der Körperwärme erschwert. H immer (1933) hat festgestellt,

daß die Körpertemperatur bei Hummeln etwa 10° C über der

Umgebungstemperatur liegt und bis 16° C über die Lufttempe-

ratur ansteigen kann. Es dürfte wohl kaum ein Zufall sein, daß

die in erster Linie von der Flügelmuskulatur im Thorax er-
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zeugte Wärme in diesem Körperteil bei allen untersuchten Arten

am besten abgeschirmt wird durch ein besonders dichtes Haar-

kleid, in dem die Wollhaare reichlich vertreten sind. Auf dem
2. Tergit fehlen die Wollhaare bei allen 24 untersuchten Arten,

und auf dem 3. Tergit wurden sie nur bei muscorum, equestris,

lefehvrei und hypnorum festgestellt. Auf dem 4. und 5. Tergit

sind sie bei 17 von 24 Arten vorhanden. Das Fehlen bzw. die

starke Reduktion der Wollhaare auf den Tergiten 2 und 3 hängt

möglicherweise mit der Wachsproduktion zusammen.

Im Zusammenhang mit der schon 1933 getroffenen Feststel-

lung, „daß Hummeln, die ursprünglich südlichen Steppengebie-

ten angehören, neben ihrer auffallenden Kurzhaarigkeit einen

deutlichen Ausfall des mittel- und langfiedrigen Haartyps zei-

gen (B. ruderatus, argülaceus, lapidarius, incertus, terrestris),

besonders im Vergleich mit typisch alpinen bzw. arktischen Ar-

ten (ß. gerstaeckeri, mastrucatus, lapponicus und kirbyellus), die

alle mehr oder minder langhaarig und langfiedrig sind", darf

wohl nunmehr der Schluß gezogen werden, daß die Haarlänge

der Hummeln eher in Abhängigkeit von der Temperatur als von

der Luftfeuchte bzw. Lufttrockenheit oder Insolation steht.

Dichte und Länge des Haarkleides dürften dazu beitragen, daß

die früh im Jahr erscheinenden 9? der hylophilen Arten prato-

rum, lucorum, pascuorum und hortorum mit der Nestgründung

schon bei Temperaturen von im Mittel 6,7—7,8° C beginnen

können, wogegen die das offene Gelände bevorzugenden Wald-

randarten lapidarius, silvarum und humilis mit ihren kürzeren

Haaren und dem späteren Beginn der Flugzeit im Frühjahr da-

mit erst bei Temperaturen von im Mittel 10,5—10,8° C begin-

nen. Auch hier nimmt der frühe, aber kurzhaarige terrestris eine

Sonderstellung ein.

Die noch kürzer behaarten Angehörigen der hylophoben

Gruppe (suhterraneus, distinguendus, muscorum, confusus), die

noch später im Frühjahr erscheinen als die Waldrandarten, wor-

auf schon Pittioni (1942) hingewiesen hat, konnten infolge

ihrer Seltenheit im Gebiet nicht untersucht werden. Indes deu-

tet bereits der Beginn der Flugzeit Anfang Mai darauf hin, daß

die Tiere kaum noch so niedrigen Temperaturen ausgesetzt sind,

wie die im frühen Frühjahr fliegenden.

Sollten sich die geschilderten Zusammenhänge zwischen Luft-

temperatur und Haarkleid experimentell bestätigen, dann hätte

sich das Haarkleid der Hummeln als eine komplizierte Anpas-
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sung erwiesen, deren Erwerb allein schon eine langfristige Kon-
stanz der Bindung an bestimmte Lebensräume voraussetzen

würde. Zudem wären alle Arealveränderungen, sei es infolge

optimaler oder pessimaler Umweltbedingungen, zumindest bei

stenök-hylophilen Frühfliegern, wie z. B. pratoriim, der in Ir-

land, Schottland und Lappland ebenso struppig-langhaarig ist

wie in Sizilien und in den westlichen Pontischen Gebirgen, nur

im Rahmen dieser Anpassung möglich, und dementsprechend'

sind auch alle hylophilen Arten im äußersten Süden auf Biotope

beschränkt, die jenen in Mitteleuropa durchaus entsprechen.

Zusammenfassung

Die unterschiedliche ökologische Beurteilung fast eines Drit-

tels der Hummelarten der unteren und mittleren Lagen Mittel-

europas durch Pittioni (1942), M ö c z a r (1955) und D y 1 e w -

ska (1957) veranlaßte den Verfasser, das von Pittioni auf

„Verbreitungstypen" begründete ökologische System der Hum-
meln (Tabelle 1) zu überprüfen. Als Grundlage dafür wählte

Verfasser anstelle des aus der Chorologie hergeleiteten „Ver-

breitungstyps" die ökologische Einheit Biotop (Hesse, 1924).

Im Vorland der Schwäbischen Alb sowie auf dieser selbst

wurden die Artenspektren von 12 unterschiedlichen Biotopen

(Wald, Waldwiese, parkähnliches Gelände, Waldrand, offenes

Gelände) aufgestellt. Um die durch die 99 und cfcT bedingte

größere Streuung auszuschalten, wurde nur zur Zeit der Früh-

lings-9$ gesammelt.

Arten, die im selben Biotop auftreten, werden als syntop be-

zeichnet (Gegensatz allotop). Die Zusammenstellung der jeweils

syntopen und allotopen Arten der untersuchten Biotope ergibt

für jede Art ein Syntopie-Spektrum. Durch den Vergleich dieser

Spektren ergeben sich vergleichbare ökologische Valenzen, die

ihrerseits die Aufstellung einer ökologischen Reihe ermöglichen.

Eine solche Reihe wurde für 18 mitteleuropäische Arten aufge-

stellt (Tabelle 3). Außerdem wurde eine Tabelle der Häufigkeit

der 18 Arten in den verschiedenen Biotopen zusammengestellt

(Tabelle 4). Beide Tabellen wurden für die ökologische Reihe

ausgewertet. Weiteren Untersuchungen in Biotopen der südli-

chen Balkan-Halbinsel liegen die Syntopie-Spektren von 8 dort

vorkommenden Arten zugrunde (Tabellen 5—7), von denen 5

auch in Mitteleuropa untersucht werden konnten.
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Mit Hilfe dieser Methode konnten einige widersprüchlich be-

urteilte Arten hinsichtlich ihrer ökologischen Ansprüche objek-

tiver in die ökologische Reihe eingeordnet werden, als dies bis-

lang möglich war. Dennoch empfiehlt es sich beim derzeitigen

Stand der Kenntnisse, vorerst nur zwischen drei ökologischen

Gruppen innerhalb der Öko-Reihe zu unterscheiden, und zwar

zwischen Waldhummeln (hylophilen Arten), die nur in Wäldern

oder in Wäldern und im parkähnlichen Gelände vorkommen,

Waldrandhummeln, die den Wald zwar nicht ganz meiden, aber

überwiegend im parkähnlichen Gelände, an Waldrändern und

auf Waldwiesen, seltener bis häufig aber auch im offenen Ge-

lände angetroffen werden, sowie in Arten des offenen Geländes,

die allenfalls noch in die parkähnlichen Gelände vordringen

(hylophobe Arten). Dazu kämen noch eine oder zwei Arten, de-

ren ökologische Valenz so groß ist, daß sie — zumindest in be-

stimmten Teilen ihres Areals — als Ubiquisten gelten können.

Generell hat sich erwiesen, daß die ökologische Valenz der Ar-

ten im allgemeinen — einige stenotope Arten ausgenommen —
weitaus größer ist, als bislang angenommen wurde, selbst wenn
nur die gegenüber den 99 und cfcf relativ stenotopen 99 be-

rücksichtigt werden. Bei einigen Arten, die im Untersuchungs-

gebiet des Verfassers sehr selten sind, wären entsprechende

Aufzeichnungen erwünscht.

Besondere Bedeutung wurde der Frage beigemessen, ob und

gegebenenfalls in welcher Weise sich die ökologische Valenz der

Arten in anderen Teilen ihres Areals, vor allem in jenen Gebie-

ten, die als Kaltzeit-Refugien angesehen werden, im Verlauf der

Zeit verändert hat. Besteht doch mit Hilfe der hier entwickelten

Methode die Möglichkeit, das für historisch-zoogeographische

Untersuchungen wichtige Postulat der Konstanz der ökologi-

schen Valenz einer Prüfung an Hand rezenten Materials zu un-

terziehen. Die Überprüfung der Syntopie-Verhältnisse auf der

südlichen Balkan-Halbinsel führte zu dem Ergebnis, daß die

Syntopie-Grade gar nicht oder nur geringfügig verändert wor-

den sind. Wohl aber zeigt sich bei den mehr oder minder hylo-

phoben Waldrandarten die Tendenz, in die feucht-kühle Wol-
kenwaldstufe der Hochgebirge vorzudringen. Arten des offenen

Geländes umgehen oder durchqueren die Wolkenwaldstufe über

größere Lichtungen oder kahle Bergflanken und können auf

diese Weise bisweilen sogar die Geröllstufe der Gipfelregion er-

reichen.
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Als Klimafaktoren, welche die Syntopie verändern können,

kommen der Feuchtigkeitsgehalt der Luft, die Insolation und
die Lufttemperatur in Frage. Hohe Luftfeuchtigkeit, verbunden

mit relativ geringer Insolation, ermöglicht es offenbar sogar

stenök-hylophilen Arten, im Norden ihres Areals offenes Gelände

aufzusuchen, was im äußersten Süden niemals beobachtet wur-

de, da dort beide Klimafaktoren für die Hummeln pessimal sind.

Dort suchen vielmehr sogar Waldrandarten bei starker Insola-

tion und hohen Lufttemperaturen Wälder und beschattete Flä-

chen auf. Vergleichbares konnte Verfasser auch in seinem Gar-

ten beobachten. Genaue Untersuchungen über die Bedeutung

der Luftfeuchtigkeit und der Insolation w^ären dringend er-

wünscht.

Unterschiedliches Verhalten bei Wald- und Waldrandarten

wurde an der Licht-Schatten-Grenze und bezüglich der Flucht-

höhe beobachtet. Hylophile Arten scheuen im Gegensatz zu

Waldrandarten die Licht-Schatten-Grenze nicht; sie fliegen ohne

Zögern vom prallen Sonnenschein in den tiefen Schatten. Außer-

dem liegt die Fluchthöhe bei einigen hylophilen Arten in der

Regel bei 2—3 m. bei zwei Waldrandarten dagegen in Höhen bis

zu 10 m. Die Verhaltensweisen der hylophilen Arten können als

Anpassungen an den Biotop Wald angesehen werden.

Messungen der Lufttemperatur in 1 m Bodenhöhe vom Beginn

der Flugzeit an — es wurde jeweils, und zwar so oft wie mög-

lich, die tiefste Temperatur gemessen, bei der eine Art aktiv

war — ergaben, daß die sehr früh erscheinenden hylophi-

len Arten mit dem Sammelflug in der Regel schon bei Tempera-

turen zwischen 4,5 C und 7 C beginnen, wobei der Bewöl-

kungsgrad offensichtlich keinen Einfluß ausübt. Dagegen fliegen

die Waldrandarten, die etwas später im Jahr erscheinen, nur

ausnahmsweise bei Temperaturen zwischen 8' C und 9,5' C. Der

Mittelwert aller gemessenen niedrigsten Temperaturen liegt bei

den hylophilen Arten zwischen 6,7 und 7,8' C, bei den Wald-

randarten zwischen 10,5 und 10,8' C.

Im Zusammenhang mit den auffallenden Unterschieden in

den Tiefsttemperaturen bei Flugbeginn wird darauf hingewie-

sen, daß die hylophilen Arten in der Regel eine längere und

struppigere Behaarung aufweisen als die Waldrandarten; auch

sind die erstgenannten im Durchschnitt besser mit Fieder-

(W^oll-)haaren versehen, als die zuletzt genannten. Da zudem die

Körpertemperatur bei Hummeln nach Himmer (1933) bis zu
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16° C über der Lufttemperatur liegen kann, ist nicht auszu-

schließen, daß das Haarkleid auch dieser Tiere als Wärmeschutz

dient. Die experimentelle Überprüfung dieser Hypothese wäre

erwünscht.

Die im Untersuchungsgebiet des Verfassers seltenen Arten

des offenen Geländes konnten nicht eingehend beobachtet wer-

den; doch wird darauf hingewiesen, daß diese Arten nicht nur

noch kurzhaariger sind als die Waldrandarten, sondern zudem
im Frühjahr auch später erscheinen als diese. Ferner sind die

Wollhaare bei ihnen bisweilen stärker reduziert als bei den

Waldrandhummeln. Auch dies spricht für einen Wärmeschutz

des Haarkleides.

Unterschiedlichen Syntopie-Verhältnissen in differenten Areal-

bezirken infolge korrektiven Einwirkens bestimmter Umwelt-

faktoren stehen Adaptionen an bestimmte Lebensräume bzw.

Biotope gegenüber, deren Entstehung größere Zeiträume vor-

aussetzt. Daraus ergibt sich mit hoher Wahrscheinlichkeit eine

langfristige Konstanz der ökologischen Valenz.
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