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Summary

TeppNER H. 1988. Lathyrus grandiflorus (Fabaceae-Vicieae): flower structure,
function and Xylocopa violacea. — Phyton (Austria) 28 (2): 321-336, 10 figures. —
German with English summary.

The asymmetrical flowers of Lathyrus grandiflorus are Xylocopa blossoms
with specialized adaptions. The two halves on both sides of the median plane of the
flower are functionally different. Only on the right side the downwards movement of
the wing-keel-complex is easily possible. Females of Xylocopa violacea are tilting
to the right side while sucking the nectar. The style is reaching around the body of the
bee and deposits the pollen which serves the pollination on her backside on the front
edge of the abdomen and in the constriction. The pollen for storage is collected on the
hind legs and in the crop. The development of this adaption of the flower is
understandable from the conditions in some other species of Lathyrus sect. Lathyrus.

Zusammenfassung

TeppNER H. 1988. Lathyrus grandiflorus (Fabaceae-Vicieae): Bliiten-Bau, -Funk-
tion und Xylocopa violacea.— Phyton (Austria) 28 (2): 321-336, 10 Abbildungen. —
Deutsch mit englischer Zusammenfassung.

Die asymmetrischen Bliiten von Lathyrus grandiflorus sind Holzbienenblumen
mit speziellen Anpassungen. Die Bliiten-Hélften beiderseits der Mediane sind in
funktioneller Hinsicht ungleichwertig. Das Abwirtsdriicken des Fliigel-Schiffchen-
Komplexes ist nur auf der.rechten Bliitenseite leicht moglich. Xylocopa violacea-
Weibchen kippen beim Nektarsaugen auf diese Seite, der Korper wird vom gekriimm-
ten Griffel umfaBt und der der Bestdubung dienende Pollen wird auf der Oberseite
am Vorderrand des Abdomens und in der Taille aufgetragen. Der Vorratspollen wird
auf den Hinterbeinen und im Kropf transportiert. Das Zustandekommen dieser
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Anpassung der Bliite wird aus den Verhéltnissen bei einigen weniger spezialisierten
Arten von Lathyrus sect. Lathyrus versténdlich.

Lathyrus (sect. Lathyrus, vgl. KupicHA 1983) grandiflorus SIBTH. & SM.
ist eine durch ihre préchtig gefdrbten, groBen, in meist zwei bis fliinfbliitigen
Blitensténden stehenden, mehrere Tage offenen Bliiten sehr auffallige Art.
Sie ist in den mittleren und oberen Waldstufen der Gebirge der siidlichen
Balkanhalbinsel, S-Italiens und Siziliens verbreitet.

Im Jahre 1977 gelang es auf einer Institutsexkursion im Pelister-Massiv
in Mazedonien (Jugoslawien) zu einem Stiick der holzigen Riibe von L.
grandiflorus zu kommen. Die Pflanze entwickelte sich in den Folgejahren in
einem Garten in Graz so gut, daB einige Beobachtungen, insbesondere
bliitentkologischer Art, angestellt werden konnten.

1. Material

Lathyrus grandiflorus, Herkunft: Jugoslawien, SW-Mazedonien, Umgebung von
Bitola, Pelister, NO-Abfall, ca. 1650 m; Granit; Grobblockwerk mit Corylus avel-
lana- und Acer heldreichii-Gebiisch in der Hoéhenstufe des Pinus peuce-Waldes;
13. 7. 1977; leg. H. TEPPNER.

Zunéchst stand nur die in einem Garten in Graz-Gries, Florianigasse, aus dem
transplantierten Stiick gezogene Pflanze zur Verfiigung, ab 1983 auch Sémlinge
davon. Zur Hauptbliitezeit im Juni sind téglich einige hundert Bliiten offen.

Zu Vergleichszwecken wurden auch die folgenden Arten aus L. sect. Lathyrus
untersucht:

L. odoratus L.: aus dem Blumenhandel.

L. sylvestris L.: Steiermark, Grazer Bergland, Graz-StraBgang, Florianiberg.

L. tuberosus L.: Steiermark, Graz-Gries, Staatsbahnstralle, Bahndamm.

L. undulatus Borss., Herkunft: Tiirkei, Umgebung von Bursa, Ulu Dag (Bithyni-
scher Olymp), ca. 720 m; Randsaum eines Castanea sativa-Waldes mit Fagus orienta-
lis und Hypericum calycinum; 8. 7. 1978; leg. H. TEPPNER. — Kult. in einem Garten in
Graz-Gries, Florianigasse.

Die Xylocopa violacea-Individuen gehorten einheimischen Wildpopulatio-
nen an (L. grandiflorus wurde innerhalb des Areals von X, violacea verpflanzt) und
wurden in keiner Weise beeinfluit. Das Bestimmen erfolgte nach den beim Beobach-
ten registrierten Merkmalen und nach den Photos auf Grund der in Friese 1901:
198-205 enthaltenen Beschreibungen. Der Verfasser mufl allerdings gestehen, dafBl
keine Belegexemplare existieren, da er es angesichts der geringen Individuenzahl
(maximal 4-5 Weibchen gleichzeitig im Garten, Mdnnchen nur einzeln) nicht tibers
Herz gebracht hat, eines der Tiere zu téten.

2. Bliitenbesuch
2.1. Xylocopa violacea-Weibchen

In den ersten Jahren wurde hin und wieder Besuch der Bliiten durch
eine Xylocopa beobachtet. Seit 1984 sind jedes Jahr mehrere Holzbienen
stindige und regelméfBige Besucher der L. grandiflorus-Bliiten. Die — jah-
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reszeitlich gesehen — ersten Fliige von Xylocopa wurden, selten und
unregelmaéBig, ab Anfang Mai an besonders warmen Tagen beobachtet. Die
Hauptflugzeit deckte sich hier genau mit der Bliitezeit von L. grandiflorus,
die zwischen 20. Mai und den ersten Junitagen beginnt und Anfang Juli
(spéatestens etwa gegen den 10. Juli) endet. Danach war Xylocopa im Juli
wieder nur sporadisch zu sehen. SchlieBlich wurden im September einige
Fliige registriert.

Die Tiere fliegen bei schénem, warmen Wetter meist von ca. 7 Uhr 30
bis 18 Uhr, an vereinzelten Tagen sogar bis 19 Uhr. Einzelne Bienen
beginnen die Sammeltatigkeit an L. grandiflorus schon ab 5 Uhr (MEZ). Die
Holzbienen kommen auf ihren Runden durch das Gebiet laufend zum
Lathyrus, um nach Besuch einer meist grofen Zahl von Bliiten wieder
weiterzufliegen.

Xylocopa landet * parallel oder leicht schrig zur Lingsachse der
Bliite auf dem Fliigel-Schiffchen-Komplex und zwingt den Kopf mit vorge-~
strecktem Riissel (Stechsaugriissel nach SCHREMMER 1972) unter den Nagel
und die Plattenbasis der Fahne, die als Widerlager wirken, um zum Nektar
zu gelangen. Die Hinterbeine umfassen den Fliigel-Schiffchen-Komplex
fest (und meist ohne oder ohne allzuviel nachgreifen zu miissen) von aufien.
(Werden im Offnen begriffene Bliiten besucht, werden die Hinterbeine
abgespreizt und halten die nach abwirts gefalteten Seiten der Fahne aus-
einander.) Die Krallen der Mittelbeine greifen meist in die Gruben vor der
Plattenbasis der Fliigel, die der Vorderbeine meist im Bereich der Basis der
Fliigelplatten. Das Abdomen macht wihrend des Nektarsaugens starke,
»pumpende”“ Bewegungen. Durch die Biene wird der Fliigel-Schiffchen-
Komplex schrdg nach links unten gedriickt und das Tier kippt, ja fallt
geradezu auf die rechte Seite der Bliite (Abb. 1, 2). Dabei fihrt der durch das
Abwirtsdriicken des Schiffchens freigelegte, sichelférmig gekriimmte Grif-
fel rechts zwischen dem 2. und 3. Beinpaar der Biene nach oben in die
Einschniirung der Taille bis auf deren linke Seite. Der Griffel umgreift so
den Insektenkorper in der Taille, die Biene wird wie von einem Arm
aufgefangen. Der Griffel reibt dabei, mit der konkaven Seite der Griffelbiir-
ste, dorsal an der Vorderseite des Abdomens entlang und lagert in erster
Linie hier, aber auch am dorsalen Hinterrand des Thorax und in der Taille
groBe Mengen der etwas teigigen Pollenmasse ab (Abb. 1-3; iiber die
Beschaffenheit des Pollens von L. latifolius vgl. KNOLL 1930: 659—-660). Die
Narbe kommt dabei mit dem hier schon vorhandenen Pollen in Kontakt. Ist
schon eine gréfere Pollenmenge appliziert, werden durch die Griffelspitze
bzw. Narbe oft Pollenbréckchen wieder losgel6st und fallen ab. Bei reichli-
chem Pollenangebot kann die Pollenmasse geradezu auf die angrenzenden
Oberseiten von Abdomen und Thorax iiberquellen. Vom Vorbeistreifen des
Griffels her bekommt die rechte Kérperseite, insbesondere das rechte Hin-
terbein, direkt Pollen, und auch die Hinterseite des rechten Mittelschenkels
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tragt meist reichlich Pollen; beim Verlassen der Bliite halten manche Indivi-
duen ihren Korper gestreckt und fliegen ohne weitere Titigkeit ab. In der
Regel jedoch kriimmen die Bienen, nachdem sie sich der Umklammerung
durch den Griffel entzogen haben und wihrend das Schiffchen wieder
aufsteigt, ihren Korper auf, fahren dabei mit der Zunge bzw. dem Riissel
von der Basis des Schiffchens entlang der offenen Oberseite in Richtung zur
Schiffchenspitze, nehmen in dieser ,aufgebdumten® Haltung durch einige
rasche Bewegungen der dem Koérper angewinkelten Vorderbeine mittels der
Tarsen Pollen von der gerade noch aus dem Schiffchen ragenden Griffelbiir-
ste (Abb. 5) und fliegen rasch ab; die Griffelbiirste wird wieder im Schiff-
chen eingeschlossen. Einzelheiten der folgenden Vorgénge waren wegen der
Schnelligkeit der Bewegungen der Biene nicht genau zu verfolgen. Auf
jeden Fall wird im Flug gehoselt, das lieB sich einige Male sicher beobach-
ten. Der mit den Vorderbeinen abgenommene Pollen mufi nach der ausfiihr-
lichen Darstellung von SCHREMMER 1972 durch die Mundwerkzeuge abge-
kiammt werden und in den Kropf gelangen.

Sehr selten kommt der geschilderte Bewegungsablauf nicht zustande,
so kann, besonders bei im Abblithen befindlichen Bliiten, die Biene sich so
verhalten, daB der Griffel unter ihrem Korper vorbeifdhrt.

Die Biene sammelt den Pollen, der vom Griffel auf Beine, Korperflan-
ken und Unterseite abgegeben wird, auf Tarsus, Tibia und Femur der
Hinterbeine, wobei stets das rechte Bein, das am Griffel vorbeistreicht,

Abb . 1-5. Xylocopa violacea-Weibchen an Lathyrus grandiflorus. — Abb. 1. Beim
Nektarsaugen fahrt die Griffelbiirste bei der nach rechts gekippten Biene am Vorder-
rand des Hinterleibes entlang; hier ist schon eine groBe Pollenmenge abgeladen. —
Abb. 2. Stellung der Biene wihrend des Nektarsaugens in der Ansicht von vorne (auf
die Bliite bezogen); Spitze der Griffelbiirste auf der linken Korperseite sichtbar. —
Abb. 3. Die Griffelbiirste in der Taille der Holzbiene. — Abb. 4. Eine Biene im
Zurlickweichen aus der Bliite, Hoschen mit reichlich Pollen; Schiffchenspitze und
Spitze der Griffelbiirste sichtbar. — Abb. 5. Biene unmittelbar vor dem Abflug, mit
den Vorderbeinen Pollen von der Griffelbiirste abnehmend.

Abb. 6. X. violacea-Ménnchen, die Griffelbiirste an der rechten Kdrperseite.
Abb. 7. Megachile sp. — Weibchen beim Pollensammeln an der Griffelbiirste.

Abb. 8. Die Asymmetrie der L. grandiflorus-Bliite in der Ansicht von unten. Die
untere (abaxiale) Hilfte des Kelches ist entfernt, dadurch sind die Nigel sichtbar. —
Abb. 9. Blick auf die Innenseiten der beiden Blédtter des Schiffchens. Das linke Blatt
vorne mit der Rinne, in der Griffel und StaubgefdBe liegen, und mit der stark
vorgewdlbten Schwiele, die {iber die Filamentrinne ragt. Das rechte Blatt ist dagegen
nur flach nach innen vorgewdlbt. Zwischen dem Saftmal der Fahne und der Fila-
mentrinne ist das hier eingeklemmte Horn des linken Fliigels sichtbar. In der Mitte,
auBerhalb der Schérfenebene, die Griffelbiirste.
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zuerst bzw. mehr Pollen trégt. Es war unzéhlige Male zu sehen, wie mit dem
stdndigen Flug von Bliite zu Bliite die Pollenladung zunahm, bis schlieB8lich
dicke Hoschen entstanden waren (Abb. 4). Unsicher blieb, ob alle Indivi-
duen auf den Beinen gleich intensiv sammeln. Ob aus der Taille ausge-
quetschter Pollen allenfalls den Weg auf die Hinterbeine findet, war nicht
zu beobachten. Wie weit der dorsal in der Taille abgelagerte Pollen von den
Beinen der Biene erreicht werden und auch als Vorratspollen genutzt
werden kann, oder ob er ausschlieflich als Reservoir fiir die Bestaubung
dient, konnte ebenfalls nicht direkt beobachtet werden. Da jedoch auch die
um 5 Uhr mit dem Sammeln beginnenden Bienen an dieser Stelle Pollen
tragen, der zudem alt und verklebt wirkt, ist wohl sicher, daf dieser Bereich
beim Putzen nicht erreicht wird. Trotz der ausgesprochenen Schmetter-
lingsblume von L. grandiflorus kommt es daher zu einem nototriben
Transport des der Bestdubung dienenden Pollens (Abb. 1-5), wihrend sich
der Vorratspollen auf den Hinterbeinen (Ab. 4) und im Kropf findet. Ein
erfolgter Bliitenbesuch ist spéter an den markanten Kratzspuren (Griffmar-
ken; Abb. 4) auf den Fliigeln der Bliiten leicht kenntlich.

AuBer L. grandiflorus wurden wenige andere Bliiten, meist nur verein-
zelt, angeflogen. Lediglich Campanula medium und Papaver orientale s. 1.
sind noch relativ oft und regelméfig aufgesucht worden; in letzterem
wurde, dhnlich wie es Honigbienen und Hummeln tun, unter Vibrieren der
Fliigel Pollen gesammelt, in ersterer wurde Pollen und Nektar gesammelt
und auch beobachtet, daB der Pollen anschlieBend im Flug durch gegenein-
ander gerichtete Bewegungen der Beinpaare gehoselt wird. Ganz verein-
zelte Anfliige wurden an Campanula persicifolia, Antirrhinum majus (rote
Kultursorte), Rudbeckia hirta cv. Tetra Gloriosa, Raphanus sativus var.
mougri, Pisum sativum subsp. sativum (weilbliitig), Phaseolus coccineus
und an einer Garteniris-Sorte festgestellt. Die all die Jahre reichlich vor-
handene Salvia ringens ist einmal von einer Holzbiene lediglich kurz ange-
flogen worden, wobei sie den Kopf in den Schlundeingang gesteckt hat,
ohne sich niederzulassen; ein anderes Mal hat eine Biene zwei Bliiten
regelrecht besucht. Bei den selten zu beobachtenden Anfliigen an Lilium
candidum lieBen sich die Bienen nicht nieder, sondern streiften im Flug
mittels der Beine Pollen von den Staubbeuteln ab, was nach 4—5 Besuchen
in kiirzester Zeit dicke Hoschen ergab. Besuch des neben L. grandiflorus
wachsenden L. undulatus wurde nur ein einziges Mal beobachtet. In der
zweiten Julihdlfte, auBlerhalb der Bliitezeit von L. grandiflorus wurden auch
Echinops bannaticus (vgl. KUGLER 1979: 639: Echinops ritro) und Consolida
ajacis besucht. Asphodeline liburnica, Iris hollandica, Onosma polyphyllum
und Salvia officinalis wurden nie beflogen. Wohl wurde aber im Botani-
schen Garten in Graz einmal Nektarsaugen an Asphodeline lutea gesehen.
In der Landesversuchsanlage fiir Spezialkulturen in Wies (West-Steier-
mark) wurden Salvia sclarea (vgl. KUGLER 1972), Ononis arvensis und
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Betonica officinalis besammelt. Im Nord-Adriaraum fliegt Xylocopa im
Frithjahr viel an Prunus dulcis-Bliiten. Im tibrigen vgl. die Listen z. B. in
SCHEDL 1967: 142—143 und KUGLER 1972: 84.

2.2. Xylocopa violacea-Minnchen

Die Ménnchen konnten in der zweiten Junihélfte einige Male beobach-
tet werden, waren aber viel viel seltener anzutreffen als die Weibchen (in
den meisten Beobachtungsjahren wurden tiberhaupt keine Madnnchen gese-~
hen). Die Ménnchen fielen durch behébiges, ungeschickteres Verhalten — so
erschien es zumindest aus der menschlichen Perspektive — auf. Sie landen
gerade auf der Bliite, es bereitet ihnen anscheinend viel mehr Miihe als den
Weibchen, in die Bliite einzudringen und sich der Bliitenfunktion anzupas-
sen; dementsprechend dauert ein Bliitenbesuch wesentlich ldnger. Auch
rutscht die Biene anscheinend mit den Beinen ab, jedenfalls muf} sie mit den
Beinen dauernd nachgreifen. Schliefilich findet sie doch rechts unter der
Fahne ausreichend Zugang zum Nektar und kippt dabei etwas nach rechts.
Der Griffel bleibt dabei aber an der Korper-Seite (Abb. 6) oder die Biirste
dringt nur wenig in die Taille ein; daher finden sich hier auch keine
Pollenmassen. Wegen der wenigen Anfliige konnten die Details nicht so
genau verfolgt werden. Neben L. grandiflorus haben die Mannchen auch in
Campanula persicifolia Nektar gesaugt. In der Landesversuchsanlage in
Wies, wo einmal Anfang Juli Salvia sclarea die ,Lieblingsblume® won
Xylocopa gewesen ist, waren die Médnnchen in ihren Bewegungen an bzw.
in den Bliten ebenfalls auffallend langsamer als die geradezu blitzartig von
Bliite zu Bliite wechselnden Weibchen. Damit verhielten sich die Tiere ganz
anders, als dies KUGLER 1972: 81, ebenfalls an S. sclarea, beobachtete (,,Die
Tiere stiirmten mit hoher Geschwindigkeit ... durch den Bestand ...%).
Auch bei der Kopula sind nach FRIESE 1923: 195 die Weibchen trége und
viel langsamer als die rasch fliegenden Ménnchen. Sollte sich gegen Ende
der Flugzeit ein anderes Verhalten der Mannchen einstellen?

2.3 Megachile sp.

Weibchen von Megachile sp. sind zwar fiir die L. grandiflorus-Bliiten
viel zu klein, haben aber doch die Kraft, das Schiffchen auf der rechten
Seite abwiérts zu driicken, wobei die Narbe am Koérper (Abdomen) an- oder
vorbeistreift. Haufig bringen sie die Griffelbiirste genau unter das Abdomen
(Abb. T) und streifen dann den Pollen unter Beteiligung der Bauchbiirste
und der Hinterbeine gezielt ab. Da die Griffelbiirste wegen der geringeren
Korpergrofe nur das Abdomen (Unterseite oder Seitenrand) beriihren kann,
entfillt hier die auffillige rdumliche Trennung von Bestiubungs- und
Vorratspollen.

Manche Weibchen gelangen bei den Versuchen, zum Nektar vorzudrin-
gen, soweit auf die rechte Seite der Bliite, dafl Kontakt mit dem Griffel nicht
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mehr in Frage kommt. (Im seltenen Extremfall steht die Kérperachse im
Winkel von 90° zur Léngsachse der Bliite; moglicherweise suchen diese
Tiere den Nektar an der falschen Stelle, ndmlich am Grunde der Bliite
auflerhalb der Filamentrinne.) Megachile-Weibchen sind gelegentliche
Besucher der L. grandiflorus-Bliiten, auf die sie von Salvia, Lupinus, Cam-
panula u. a. iberwechseln. Selten saugen Mannchen aus L. grandiflorus
Nektar; sie dringen rechts seitlich am Grunde der Bliite ein, ohne den
Bliitenmechanismus in irgendeiner Weise zu betatigen.

2.4. Apis mellifera

Die Honigbiene versucht sich gelegentlich als Nektardieb, indem sie
durch den Spalt zwischen Fahnen- und Fliigelnagel einzudringen sucht.
Meist sammelt sie am Ende der Anthese oder danach, solange die gewelkten
und verfarbten Kronbldtter noch im Kelch haften und zwingt sich am
Grunde zwischen Kelch und Krone zum Nektar. Die Honigbiene ist offen-
bar nicht in der Lage, den Mechanismus der Bliite zu betéitigen.

2.5. Hummeln

Sehr selten drangen Hummeln ebenfalls von der Seite oder von unten
zwischen den Négeln der Petalen in die Bliite ein, um Nektar zu saugen.

3. Bliitenbau

Das stets exakt erfolgende Kippen der X. violacea-Weibchen in den
haltenden ,,Arm*“ des Griffels und die damit verbundene Applikation des
Pollens auf der Dorsalseite warfen die Frage auf, ob dies durch eine
Verhaltensweise der Biene bedingt, oder durch den Bau der Bliite vorgege-
ben ist.

Die Bliiten sind ca. 3-3,5 cm lang (Schiffchenlédnge ca. 2,2—2,3 cm),
(3—)3,5—4 cm hoch und ca. 3,8—4,5 cm breit. Die Platte der Fahne ist vom
Saum gegen die Plattenbasis zunehmend dunkler rétlichlila gefarbt, ist eine
Spur dunkler geadert und weist in der Mitte ober der Plattenbasis ein gelbes
Saftmal auf. Die Fliigel sind dunkelrot gefdrbt, das Schiffchen ist hellila,
mit weilllichgriiner Spitze. Die Bliiten besitzen einen feinen, wohl am besten
als honigartig zu bezeichnenden Bliitenduft, der an den bekannten Geruch
von Trifolium montanum erinnert, aber weit weniger intensiv ist.

In der steifen, ca. 5 mm langen Kelchrohre ist der ebenfalls steife, an
seinem oberen Ende noch durch 2 Schwielen verstarkte Nagel der Fahne so
eingefiigt, dafl er kaum Bewegungsspielraum aufweist. Die von ihrer Inser-
tionsstelle zundchst abwirts gekriimmten und dann wieder aufwirts gebo-
genen Néagel der Fliigel (gestreckt ca. 6 mm lang) umspannen die Schiff-
chennigel und am tiefsten Punkt auf der abaxialen Seite umgreift der linke
Fliigelnagel etwas den rechten (Abb. 8)! Die untereinander verbundenen
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Négel des Schiffchens (ca. 7 mm lang) sind stark nach links aufien verbogen
und dort versteift. Dadurch ergibt sich eine sehr derbe, feste Basis der Bliite,
die dadurch, daBl die beiden, relativ nahe beisammen stehenden Schwielen
am oberen Ende des Nagels der Fahne in Buchten distal von den Hérnern an
der Basis der Fliigelplatte greifen, zusidtzlich fest verschlossen ist. Der
distale Bereich der Fliigel- und Schiffchennégel stellt das Gelenk fiir die
Ab- und Aufwirtsbewegung dar. Die Platten der Fliigel sind etwas unsym-
metrisch. An der Basis iibergreift der obere Rand des rechten Fliigels den
linken und der grofle, nach innen vorgewdlbte Buckel (ca. 6 mm iiber der
Plattenbasis) ist beim rechten Fliigel wesentlich schwécher entwickelt und
liegt etwas tiefer als beim linken. Die Plattenbasis ist am oberen (hinteren)
Rand zu einem dicken, breit dreieckigen Horn ausgezogen (ca. 0,5—1 cm
iiber der Bliitenbasis). Das Horn (Basallappen bei TAUBERT 1891: 87, Fort-
satz des Fliigels bei MULLER 1873: 245) des linken Fliigels ragt schrig nach
hinten {iber Staubblattrinne und Gynoézeum (Abb. 9) und wird in dieser
Position durch den dariiberliegenden Fahnennagel festgehalten, es hat
keine Bewegungsmdoglichkeit. Das Horn des rechten Fliigels dagegen liegt
etwas tiefer, ist nach hinten gerichtet bis aufrecht und hat freien Bewe-
gungsspielraum. Vor den Hornern liegen die Buchten, in welche die Schwie-
len des Fahnennagels greifen. Darunter in den Seiten der Plattenbasis
liegen die Falten, die nach innen vorspringen und als Buckel in die entspre-
chende Vertiefung des Schiffchens greifen und an denen Schiffchen und
Fliigel fest verbunden (verklebt) sind. An der Spitze ist meist der linke
Fliigel lose iiber den rechten gebogen (Abb. 4, 6; z. T. auch umgekehrt).

Das Schiffchen, dessen Blatter auf der Unterseite in der ganzen Linge
bis zur Spitze verwachsen sind, ist stark asymmetrisch (Abb. 8, 9); die stark
nach links verbogenen Néagel wurden schon erwidhnt. Der Spitzenteil ist
stark seitlich verbogen, mit der konvexen Seite nach rechts. Die lange Falte,
in die die Fliigel greifen, ist auf der linken Seite viel stirker als rechts und
ihre nach innen gerichtete Vorwolbung liegt links tiber Staubblattrinne und
Gynozeum, rechts dagegen ist die entsprechende Vorwolbung nur flach und
gleitet leicht an der Staubblattrinne vorbei (Abb. 9). Auf der linken Seite ist
die Schiffchenspitze noch parallel zum Aullenrand, ca. 1,5—2 mm vom Rand
entfernt, eingefaltet (gefalzt), soda3 eine Réhre entsteht, in der die Griffel-
biirste mit dem Pollen liegt.

Die sehr steife Staubblattrinne hat am Grunde zu beiden Seiten des
basal breit gefltigelten Filamentes des freien Stamens etwas erweiterte
Rénder, sodafl hier der Zugang zum Nektar durch einen schmalen Spalt
moglich ist. Dartiber ist die Rinne durch ihre steifen, {ibereinander greifen-
den Rénder und das dariiber liegende freie Filament relativ fest verschlos-
sen. Der Nektar wird vom schmalen Diskus, der die Gynézeumbasis ringfér-
mig umgibt, sezerniert.

Das Gynozeum ist kurz gestielt (Gynophor ca. 3—4 mm lang). Der
Fruchtknoten selbst ist dicht sehr kurz driisenhaarig und hat vereinzelte
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Deckhaare in der oberen Hilfte entlang der Bauchnaht. Der Griffel ist um
mehr als 90° verdreht, sodaf die Griffelbiirste auf der konkaven Seite schrig
zur Spitze der Bliite gewendet ist (Abb. 1-3, 7), und er ist tiberdies in seiner
ganzen Lénge gleichm#Big sichelférmig gebogen (konvexe Seite rechts). Die
Narbe bildet ein kleines, querovales Scheibchen auf der konkaven Seite an
der Spitze des loffelformigen Griffels. Sie ist anfangs von der papillosen,
leicht abreibbaren Epidermis bedeckt. Bleibt das Epidermishdutchen ein-
mal erhalten, liegt der durch die offene Spitze aufgenommene Pollen wie in
einer Tasche. Die Griffelbiirste (konkave Seite) ist mit langen, weichen
Haaren besetzt, ebenso die Griffelrinder in der oberen Halfte des Griffels.
Die konvexe Seite des Griffels ist ebenfalls behaart, was bei Lathyrus
anscheinend ungewohnlich ist; die Haare haben hier etwa ein Drittel der
Lénge der Blirstenhaare.

Insgesamt ergibt sich somit, daB Staubblattrinne und Gynézeum einen
steifen, kaum zu bewegenden Apparat bilden. Weiters sind die beiden
Hilften des Fliigel-Schiffchen-Komplexes im Hinblick auf die Funktion .
vollig ungleichwertig. Die linke Hilfte ist viel steifer und vor allem durch
das liber die Staubblattrinne ragende und hier vom Fahnennagel festgehal-
tene Horn des linken Fliigels und die iiber der Staubblattrinne liegende
Schiffchenschwiele an einer Abwiértsbewegung gehindert. Dagegen ist die
weniger steife rechte Seite der Bliite, auf der Fligelhorn und schwache
Schiffchenschwiele an der Staubblattrinne vorbeigleiten, relativ leichter
abwirts zu bewegen. Die Bewegung fiihrt zum Ausweichen des Fliigel-
Schiffchen-Komplexes nach links unten. Das dabei ebenfalls abwiérts
bewegte rechte Fliigelhorn gibt den Zugang zur Basis der Filamentrinne,
und damit zum Nektar, frei. Nach Aufhéren des Druckes kehrt der Fliigel-
Schiffchen-Komplex in die Ausgangslage zurtick.

4. Fertilitat

Die Individuen der vorliegenden Population von L. graendiflorus sind
voll selbstfertil und geben mit eigenem Pollen 100% Samenansatz und
keimfihige Samen. Allerdings erfolgt, was im Prinzip (Bliiten bewegen
foérdert Fruchtansatz) schon DARWIN 1858: 460 wulite, die Bestdubung nicht
spontan, sondern es ist eine Abwiartsbewegung des Schiffchens notwendig,
die man im Falle des Ausbleibens von Bestdubern héndisch durchfiihren
miifite, um zu Samenansatz zu kommen.

5. Meiose

Die Meiose in den PMZ verlduft normal und ergibt vollkérnigen Pollen.
Die Chromosomenzahl betragt n="17, eine Zahl die schon friiher fiir diese Art
angegeben worden ist und die der bei weitem groBte Teil der Lathyrus-
Arten aufweist (vgl. FEDOROV & al. 1969: 301-305 und die nachgefolgten
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Chromosomenzahlenverzeichnisse). In der Metaphase I werden durchge-
hend Ringbivalente gebildet. Die Chiasmata liegen terminal bis weit inter-
stitiell; z. T. gibt es auch mehr als ein Chiasma pro Chromosomenarm
(Abb. 10).

Abb. 10. Lathyrus grandiflorus. Meiose in einer Pollenmutterzelle, Metaphase I mit
T Bivalenten, gequetscht.

6. Diskussion

Die Blumenklasse bzw. der Blumenstil Holzbienenblume wurde ent-
sprechend der Mannigfaltigkeit der Holzbienen in den Tropen zunéchst dort
erkannt und erstmals von CAMMERLOHER 1931: 6448 an Hand der Beispiele
Thunbergia grandiflora und Canavalia ensiformis diskutiert. VAN DER PLL
1954 behandelt die Holzbienenblumen der Tropen ausfiihrlich, definiert sie
ndher und bringt viele Beispiele. Wesentliche Gesichtspunkte und Diskus-
sionen tragt auch SCHREMMER 1960 und 1972 bei. Als in Europa einheimi-
sche Holzbienenblumen gelten vor allem Spartium junceum, Acanthus
mollis et al. spec., Salvia sclarea, Phlomis fruticosa und vielleicht Dictam-
nus albus (CAMMERLOHER 1931: 64—65, SCHREMMER 1960, 1972: 286, VAN DER
PiiL 1972: 96-97, VoGEL 1980: 27). Daneben und im Falle des Fehlens von
Holzbienenblumen verkdstigen sich und sammeln die beiden nach Mitteleu-
ropa reichenden Arten Xylocopa violacea und X. valga an sonstigen
Immenblumen und anderen, allenfalls auch durch Nektarraub (SCHEDL
1967, KUGLER 1970: 128-129, 1972: 84, SCHREMMER 1972, PAMMEL 1888:
273-21717).

Lathyrus grandiflorus ist zweifellos eine ausgesprochene Holzbienen-
blume, deren GréBe und Form mit dem Korper von X. violacea genau
zusammenpaBt. Dariiber hinaus treffen von den neun Merkmalen, die VAN
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DER PuL 1954: 423, 559 als Charakteristika fiir Holzbienenblumen ansieht,
folgende fiinf voll zu: Bliiten gerdumig, Bliitenteile (,Bliitenwénde*) kraf-
tig, Nektar geschiitzt, meist nur durch Kraftanstrengung zugénglich, Nek-
tarraum vom , Vorraum“ der Bliite getrennt und derbwandig, méBige Nek-
tarmenge. Die Kriterien nototrib, lebhafter Geruch, vergingliche Tagbliiten
treffen teilweise zu. Nicht zutreffend ist lediglich ein Punkt: blasse, unge-
sittigte Farben: doch wird die Bliite vermutlich UV reflektieren, welches
die Farbe fiir Xylocopa bestimmen wird, und nicht das Rot.

Die Abwirtsbewegungen des fest gefiigten Fliigel-Schiffchen-Komple-
xes nach links unten und damit das Kippen der Biene nach reehts sind
durch den Bliitenbau vorgegeben. Wie die Beobachtungen an den Méannchen
zeigen, ist dariiber hinaus aber noch die Fahigkeit und/oder ,Bereitschaft”
der Biene, sich im Verhalten dem Bliitenbau anzupassen, erforderlich,
damit der leichteste Zugang zum Nektar rechts unter der Fahne frei wird
bzw. optimal beniitzt werden kann. Jedenfalls ist die Asymmetrie der Bliite,
insbesondere des Fliigel-Schiffchen-Komplexes und des Griffels, eine ganz
wesentliche Voraussetzung fiir die beschriebene Funktion.

Die hier registrierte Flugzeit deckt sich im wesentlichen mit den Anga-
ben in der Literatur (FRIEsE 1923, MALYSHEV 1931: 759), nur wurden die
ersten Fliige der iiberwinternden Tiere von anderen Autoren meist schon
viel frither (meist Mérz) festgestellt; diese habe ich moglicherweise iiberse-
hen. Ab Mai bis etwa Juli wird die Brut versorgt. Die im September
fliegenden Holzbienen gehdren schon der nichsten Generation an, die im
Herbst nicht mehr sammelt, sondern nur fiir den Eigenbedarf Bliiten be-
sucht.

Die Tatsache, daB zur Bliitezeit von L. grandiflorus dieser mit Abstand
am meisten beflogen wurde und in dessen Umgebung aufler Campanula
medium und Papaver orientale s. 1. alle anderen Bliiten weitgehend oder
ganz unbeachtet geblieben waren, diirfte ein Konkurrenzphénomen sein,
indem sich der an Xylocopa angepalite L. grandiflorus durch eine ganz
besondere Attraktivitit fiir diese Bienen auszeichnet. Zumindest ein Grund
dafiir kénnte die relativ groBe Nektarmenge sein, die mangels anderer
Besucher Xylocopa fast alleine zugute kommt. In der Landesversuchsan-
lage in Wies, wo grofibliitige Lathyri fehlten, wurde eine dhnlich starke
Bevorzugung von Salvia sclarea festgestellt.

Sehr umstritten war lange das Pollensammeln von Xylocopa, insbe-
sondere waren die Meinungen dariiber, ob und wie weit die Hinterbeine
zum Transport von Vorratspollen dienen, gegensétzlich (vgl. die Diskussio-
nen bei VAN DER PuL 1954: 415-416 und SCHREMMER 1972), bis schlieBlich
SCHREMMER 1972 zu dem Ergebnis kam, dal bei nototriber Pollenapplika-
tion (was bei den meisten Holzbienenblumen der Fall sei) der Pollen iiber
Mittel- und Vorderbeine vorwiegend in den Kropf gelange, wihrend bei
sternotriber vorwiegend in den Biirsten der Hinterbeine gesammelt und
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transportiert werde. Im Falle von L. grandiflorus wird der Pollen, der vom
Griffel an der Korperflanke etc. abgegeben wird, in zuletzt meist sehr
dicken Hoschen auf den Hinterbeinen transportiert. Da auBerdem am Ende
fast jeden Bliitenbesuches die Vorderbeine noch Pollen vom Griffel abneh-
men, wandert sicherlich viel Pollen in den Kropf, wenn auch iiber die
genaue Menge keine Angaben gemacht werden kénnen. Ubrigens hat Hor-
FER 1908 einmal in Graz X. violacea demonstriert, darunter waren viele
Weibchen ,,. . . mit Pollenballen an den Fiilen“. Eindrucksvoll, wenn auch
selten zu sehen, war das Pollensammeln im Fluge an Lilium candidum.

Ahnlich groBe Bliiten wie L. grandiflorus hat L. odoratus, von dem
allerdings nur Kultursorten untersucht werden konnten. Die Bliiten sind
hier schwicher asymmetrisch; die Schiffchen-Schwiele ist zwar links stéar-
ker als rechts, gleitet aber auch leicht an der Filamentrinne vorbei; die
schrig nach hinten gerichteten Horner der Fliigel sind rechts und links
ungefdhr gleich. Der Griffel ist nicht seitlich gebogen, sondern von vorne
gesehen gerade. Die beiden Schwielen an der Grenze zwischen Platte und
Nagel stehen scharf vor und sind weit voneinander entfernt. Beim manuel-
len Abwirtsdriicken war kein Unterschied zwischen rechter und linker
Bliitenhélfte zu bemerken. Zwei kurz dauernde Besuche durch X. viola-
cea im Herbst reichten nicht aus, um irgendwelche Verhaltensweisen an
dieser Bliite zu beobachten. Auf die Anatomie des Griffels (Festigkeit!)
weist SCHOENICHEN 1922: 99, 100 hin.

Einige andere Arten aus derselben Sektion (Lathyrus sect. Lathyrus)
mit wesentlich kleineren Bliiten wurden zum Vergleich ebenfalls unter-
sucht, ndmlich L. sylvestris, L. undulatus und L. tuberosus. Entsprechend
den Sektionsmerkmalen finden wir auch hier dasselbe Syndrom der asym-
metrischen Bliiten mit der seitlich gekriimmten Schiffchenspitze und dem
seitlich gebogenen und verdrehten Griffel. Auch hier ist die linke Hélfte des
Fligel-Schiffchen-Komplexes an der Bewegung gehindert, wihrend die
rechte Bliitenhélfte leicht abwiérts gleiten kann. Der Griffel fihrt allerdings
eher gerade aus dem Schiffchen, einmal weil er nicht so stark seitlich
gekrtimmt ist und in Teilbereichen auch gerade lauft, und zum anderen,
weil der Fligel-Schiffchen-Komplex weniger fest ist und von den Bienen
leichter gespreizt werden kann. Dal} der Griffel seitlich am Kérper vorbei-
fahrt und die Bestdubung daher mit Pollen von der Korperseite erfolgt, hat
bereits DELPINO 1868: 57—58 von L. sylvestris beschrieben (impollinazione
pleurotriba, DELPINO 1874: 264). Er gab iibrigens X. violacea als Bestéu-
ber dieser Lathyrus-Art an. WESTERKAMP 1979 beschrieb den Besuch der L.
latifolius-Bliiten durch Megachile sehr genau, hob insbesondere die Tren-
nung von Bestdubungspollen (an den Thoraxflanken) und Vorratspollen (an
der Unterseite des Abdomens) hervor und sah Megachile-Arten als die
legitimen Bestduber an. KOFLER 1971 berichtete liber einen Fang von X.
violacea an L. latifolius. Die eigenen Beobachtungen tiber den Bliitenbe-
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such — vorwiegend Megachiliden — wurden an L. undulatus und vor allem
an L. tuberosus gemacht.

L. tuberosus, von dem es an einem Bahndamm, ca. 200 m vom L.
grandiflorus-Standort entfernt — einen reichen Bestand gibt, wurde in
erster Linie von Megachiliden, wohl alles Megachile sp., besucht. Leider bin
ich nicht in der Lage, die Arten zu unterscheiden. Ein Teil der Megachiliden
148t sich zum Nektarsaugen zwar in Léngsrichtung der Bliite nieder, tut
dies aber fast stets soweit rechts, dafl die Tiere sehr rasch auf die rechte
Seite kippen und daher schnell und leicht zum Nektar gelangen; dement-
sprechend fihrt der Griffel meist an der linken Korperseite vorbei nach
oben. Andere (cf. Megachile ericetorum) setzen sich gerade und oben
auf den Fliigel-Schiffchen-Komplex, der Griffel streift vorwiegend an der
rechten Korperseite vorbei. Meist fahrt der Griffel — je nachdem rechts oder
links — zwischen dem 1. und 2. Beinpaar und vor den Fliigeln, bei kleinen
Tieren auch zwischen dem 2. und 3. Beinpaar, entlang der Thoraxflanke
nach oben. Nach dem Nektarsaugen wird vielfach der Pollen unter Anheben
des Korpers mittels der Beine abgenommen. Anscheinend wird z. T. auch
nur Pollen gesammelt; dabei setzen sich die Bienen gerade auf den Fliigel-
Schiffchen-Komplex, spreizen mit dem Kopf an der Fahne die Bliiten
auseinander und nehmen den Pollen mit Mittel- und Hinterbeinen ab. Die
Ménnchen verhalten sich im Prinzip &hnlich — abgesehen davon, daf sie
natiirlich keinen Pollen sammeln. Honigbienen und Hummeln sind viel
weniger hdufige Besucher, bei ihnen kann der Griffel rechts oder links vom
Korper entlangfahren. Seltene Besucher sind Tagfalter und Oxythyrea
funesta (Coleoptera; als bliitenzerstérender Nektarrduber). Xylocopa
wurde nie beobachtet, auch nicht an der in Menge daneben stehenden
Saponaria officinalis, die nach KUGLER 1970: 128—129 durch Nektarraub
ausgebeutet wird.

Am Rande sei angemerkt, dafi die rotblithenden Pisum-sativum-Formen
(unter den kultivierten z. B. cv. Schweizer Riesen) dhnliche, gerne von
Megachiliden besuchte Blumen besitzen. Allerdings sind hier Schiffchen
und Griffel gerade, dennoch werden die Bliiten ebenfalls seitlich der
Mediane angegangen und der Griffel fahrt haufig weit am Korper vorbei
und kommt mit diesem oft erst beim Pollensammeln in Kontakt. Die
Ursache fiir das seitliche Eindringen der Bienen diirfte hier entweder darin
liegen, dalBl von der Seite der Weg zum Nektar kiirzer ist, oder daf als
notwendiges Widerlager zum Spreizen der Bliite an der Plattenbasis der
Fahne zwei seitlich liegende, weit (ca. 5 mm) voneinander entfernte und
durch eine tiefe Bucht getrennte Schwielen vorhanden sind.

Pollentransport auf der linken Kopfseite wurde tibrigens kiirzlich fiir
Megachiliden, die asymmetrische Lotus-Bliiten in Kalifornien besuchen,
beschrieben (COOPER 1985). Bei den bekanntesten asymmetrischen Faba-
ceenbliiten der Gattung Phaseolus ist die Schiffchenspitze aufgerichtet (in
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den oberen Bliitenteil gehoben) und schraubig gedreht; die Bliitenbesucher
zwéngen sich meist auf der linken Bliitenseite zwischen den Fliigel und das
Schiffchen. In den stark asymmetrischen Bliiten von Vigna vexillata sind
die Schiffchenspitze und der darin eingeschlossene Griffel hoch aufgerich-
tet und tibergebogen, sodafl die Spitze liber dem Zentrum der Bliite zu
liegen kommt. Die ausfahrende Griffelbiirste mit der Narbe trifft von oben
auf Kopf und Thorax von beim Nektarsaugen auf einem Fliigel der Bliite
sitzenden Weibchen einer tropischen Xylocopa (nototrib, HEDSTROM &
THULIN 1986; Vigna sp. VOGEL 1980: 19, Abb. 11).

Die genannten kleinerbliitigen Lathyrus-Arten geben mehreren, ver-
schiedenen Bienen inkl. Xylocopa und Hummeln die Moglichkeit zum
Bliitenbesuch und lassen auch ein breiteres Spektrum von Verhaltensweisen
zu. Sie sind in diesem Sinne wohl als urspriinglich anzusehen. Da die
Griffelbiirste auf der linken Seite des gedrehten Griffels sitzt, sind Verhal-
tensweisen, die dazu fiihren, dafl der Griffel an der rechten Korperseite
entlangfihrt, als am ehesten dem Bliitenbau entsprechend anzusehen, denn
nur so kann die Biirste direkt den Insektenkérper beriithren. Davon ausge-
hend wire das Zustandekommen der Verhéltnisse bei L. grandiflorus relativ
leicht verstdndlich. Im Falle einer Radiation in BliitengroBe sowie Kriim-~
mung von Schiffchen und Griffel im Zuge der Evolution von Lathyrus sect.
Lathyrus koénnen in der beschriebenen Weise an Xylocopa angepalte
Bliitentypen ausgelesen worden sein. Die Spezialisierung trifft v. a. die
Bliitengrofe, den gleichmiBig gekriimmten Griffel und den fester gefiigten
Fliigel-Schiffchen-Komplex, der Bewegungsvarianten kaum mehr zul&agt.

Ein Teil der Eigenschaften der L. grandiflorus-Bliite liegt schon im
Grundbauplan von L. sect. Lathyrus. Bei Betrachtung des Gesamtsyndroms
und der ausgesprochenen hohen Attraktivitdt der Bliite fiir Xylocopa
rechne ich im iibrigen mit einer starken adaptiven Komponente. Pradisposi-
tion (Prdadaptation), was bedeuten wiirde, das Xylocopa ,zufillig” in die
L. grandiflorus-Bliite pafit, erscheint mir héchst unwahrscheinlich.

In der Applikation des Bestdubungspollens an den Kérperflanken im
Falle der genannten kleinerbliitigen Lathyrus-Arten und erst recht im
Pollentransport auf der Korperoberseite in der Taille im Falle von X.
violacea und L. grandiflorus kann man eine Anpassung im Hinblick auf
effektive Bestdubung sehen. Da die zur Diskussion stehenden Bienen keine
besondere Bliitentreue zeigen, ist der Pollentransport an einer Korperstelle,
die bei zwischendurch erfolgenden Besuchen anderer Bliiten nicht oder
wenig abgerieben wird und iberdies beim Putzen nicht oder schlecht
erreicht wird, wohl als glinstig fiir die Sicherung der Bestdubung anzuse-
hen. Dafiir ist hier die Asymmetrie der Bliiten entscheidende Voraussetzung
und sie hat damit doch adaptiven Wert. Wenn man sieht, daB sich bei
Lathyrus aus einer groferen Zahl von Ausbildungsformen der Griffel und
Schiffchen die gegensténdliche Merkmalskombination unter Bestdubung
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bauchsammelnder Bienen als erfolgreich erwiesen, gehalten und evolutio-
nér weiterentwickelt hat, darf man wohl von Anpassung sprechen. Ich kann
daher GOEBEL 1924: 285—286 und TRrRoLL 1928: 343, die meinen, dal} die
Asymmentrie der Bliite bei Lathyrus ohne Bedeutung sei und hier und bei
anderen Fabaceen nur ,,ohne Schaden” eintreten konnte, nicht folgen.
Einige Fabaceen, die auf andere Weise an diverse Xylocopa-Arten
angepalBt erscheinen, seien noch erwihnt: Wisteria (FRIESE 1923: 195,
VOGEL 1980: 27), Spartium junceum (DELPINO 1868: 53, CAMMERLOHER
1931: 64-65, SCHREMMER 1972: 286, VAN DER PIL 1972: 97 und vor allem
WESTERKAMP 1987; 72, 119) Canavalia sp. und Centrosema sp. (CAMMERLO-
HER 1931: 66—68, VAN DER PIJL 1972: 449-551, GOTTSBERGER & al. 1988: 479—
483, 485-489), Vigna (Phaseolus) caracalla (VAN DER PIJL 1954: 553, FAEGRI
& VAN DER PIiL 1979: 145, 186) und vielleicht auch Vigna sinensis (VAN DER

P 1954: 552).
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