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dimorphen Dactylorhiza sambucina

Variation of flowering and flower colour frequencies as a
prerequisite to pollinator-mediated negative frequency
dependent selection in the dimorphic Dactylorhiza sambucina

Matthias KROPF & Monika KRIECHBAUM

Schlagwéorter: Bestandsentwicklung, Bliitenfarben-Polymorphismus, Dactylorhi-
za sambucina, Monitoring, negativ dichte-abhingige Selektion, Populati-
onsdynamik, Rheinland-Pfalz, Waldviertel.

Key words: Dactylorhiza sambucina, flower colour polymorphism, Lower Austria, monitoring,
negative frequency-dependent selection, population dynamics, Rhineland-Palatinate.

Zusammenfassung: Der vorliegenden Arbeit liegt die Frage zu Grunde, ob ne-
gativ dichte-abhéngige Selektion durch Bestiuber den Bliitenfarben-
Polymorphismus von Dactylorhiza sambucina (L.) SOO aufrechterhdlt. Da
diese Annahme auf Experimenten mit kiinstlichen Populationen basiert,
soll sie durch Studien an natiirlichen Populationen iiberpriift werden.
Voraussetzung dafiir sind die Dokumentation bzw. der Nachweis und die
Interpretierbarkeit von raum-zeitlicher Variation des Blithverhaltens und
der Bliitenfarben-Héaufigkeiten. Hierbei spielen z.B. regionale Unterschie-
de, unterschiedliche Populationsgrofien, unbekannte externe Faktoren
sowie eine gewisse Stochastizitit eine entscheidende Rolle. Anhand zwei-
er europaischer Regionen wird gezeigt, in welchem Ausmaf sich Farb-
morph-Haufigkeiten verschieben kénnen. Dabei wird erstmalig auch ein
jahrlicher Wechsel in der Dominanz einer Bliitenfarbmorphe in zwei Po-
pulationen des niederdsterreichischen Waldviertels dokumentiert. Die
sich daraus ergebenden Probleme bei der Beurteilung einmaliger Beob-
achtungen oder relativ kurzfristiger Zeitraume werden diskutiert. Es wird
deutlich, dass ein umfassendes Verstindnis der raum-zeitlichen Variatio-
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nen des Blithverhaltens und der Bliitenfarben-Haufigkeiten in natiirlichen
Populationen von D. sambucing nach wie vor fehlt, auch wenn ein grofer
Einfluss externer (abiotischer) Faktoren wahrscheinlich ist.

Summary: The underlying question of this paper is, if pollinator-mediated negative frequency
dependent selection maintains the flower colour polymorphism in Dactylorhiza sam-
bucina (L.) S00. As this assumption is based on experiments with artificial populations,
it should be verified by studies in natural populations. This requires the documenta-
tion and interpretation of the spatial-temporal variation of flowering and flower col-
our frequencies. Thereby, e.g., regional differences, different population sizes, as well
as unknown external factors and stochasticity play a crucial role. To which extent col-
our morph frequencies can vary, is shown by the means of populations in two Euro-
pean regions. We can document, for the first time, a yearly change in the dominance of
one flower colour morph in two populations from Lower Austria. Furthermore, the re-
sulting problems regarding the assessment of short-time observations are discussed.
However, essential questions concerning the factors affecting spatial-temporal varia-
tion of flowering and flower colour frequencies in natural populations of D. sambucina
are still open, although external (abiotic) factors seem to play an important role.

Einleitung

Das Holunder-Knabenkraut (Dactylorhiza sambucina [L.] SOO) ist eine ein-
heimische Orchideenart, die von Hummeln bestiubt wird. Da diese Bestauber
nicht mit einem Nektar-Angebot belohnt werden, handelt sich um eine so ge-
nannte Nektar-Tauschblume (vgl. NILSSON 1980; VAN DER CINGEL 1995). Aufer-
dem tritt diese Orchideenart in der Regel in zwei genetisch fixierten Bliitenfar-
ben (gelb bzw. rot) auf (z.B. in Schweden: SKOTTSBERG 1907; NILSSON 1980;
PETTERSSON & NILSSON 1983; in Osterreich: VOGEL 1993; VOTH 1999; in Deutsch-
land: KOUNKELE & BAUMANN 1998; BALZER 2000; in Frankreich: GIGORD et al.
2001, 2002; INTERNICOLA et al. 2006; in Italien: PELLEGRINO et al. 2005a, b; in
Tschechien: JERSAKOVA & KINDLMANN 2004; JERSAKOVA et al. 2006, 2008; in der
Schweiz: JUILLET et al. 2007). Das gemischte Auftreten von gelb- und rotbliitigen
Individuen wird bestaubungsbiologisch so interpretiert, dass hierdurch die
Wahrscheinlichkeit einer erfolgreichen Kreuzbestaubung der Art erhdht werden
kann. Fiir die langfristige Aufrechterhaltung dieses intraspezifischen Bliitenfar-
ben-Polymorphismus wurde, auf der Basis von experimentellen D. sambucina-
Populationen mit unterschiedlichen Hiufigkeiten der beiden Farbmorphen,
negativ dichte-abhingige Selektion durch ihre Bestiuber als evolutiondrer Me-
chanismus postuliert (GIGORD et al. 2001). Die entscheidende Grundlage dieses
Mechanismus wire demnach ein relativ hoherer Reproduktionserfolg der je-
weils selteneren Farbmorphe, so dass das System um eine Art Gleichgewichts-
zustand der Haufigkeiten beider Morphen pendeln wiirde. Dieser Gleichge-
wichtszustand lag im Experiment bei etwa 2/3 gelbbliitigen zu 1/3 rotblitigen
Individuen (GIGORD et al. 2001).
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Im Anschluss an diese experimentelle Studie konnte allerdings in ver-
schiedenen Untersuchungen kein erhohter relativer Reproduktionserfolg der
jeweils selteneren Bliitenfarbmorphe in natiirlichen Populationen von D. sambu-
cina beobachtet werden (z.B. in Italien [gelbbliitige Pflanzen dominieren]:
PELLEGRINO et al. 2005a; in Tschechien [rotbliitige Pflanzen dominieren]:
JERSAKOVA et al. 2006). Zudem schwanken die beobachteten Haufigkeitsvertei-
lungen der beiden Bliitenfarben in den européischen Populationen regional sehr
stark: Wihrend in den siidfranzosischen Cevennen, in denen auch die oben ge-
nannten Experimente stattfanden, tatsidchlich in etwa ein Verhiltnis von 2/3
gelb- zu 1/3 rotbliitigen Pflanzen realisiert ist (GIGORD et al. 2001), dominieren
in Tschechien beispielsweise rotbliitige Individuen die Populationen (JERSA-
KOVA et al. 2006). Letztere Autoren fanden zudem in Kreuzungsexperimenten
zwischen den beiden Farbmorphen erhéhte Samenmassen sowie -vitalitdten bei
rotbliitigen Individuen, die eine Dominanz dieser Morphe in den tschechischen
Populationen erklaren konnten. In &hnlichen Kreuzungsexperimenten mit
Pflanzen aus vorwiegend gelbbliitigen Populationen in der Schweiz, konnte da-
gegen eine marginal signifikant verringerte Uberlebensrate der Nachkommen
rotbliitiger Individuen beobachtet werden (JUILLET et al. 2007). Es erscheint da-
her wahrscheinlich, dass die sehr unterschiedlichen Bliitenfarbmorph-Ver-
haltnisse in den natiirlichen Populationen von D. sambucina nicht allein durch
die Wahl der Bestiuber selektiert werden, sondern dass weitere externe Fakto-
ren einen bedeutenden Einfluss haben.

SchlieBlich gibt es in Deutschland Populationen, in denen fast ausschlief3-
lich gelbbliitige Individuen vorkommen (vgl. KROPF 2008a; KROPF & RENNER
2005, 2008). Fiir diese gelbbliitigen Populationen hatten bereits KROPF & RENNER
(2005) argumentiert, dass sich — basierend auf dem beobachteten Reprodukti-
onserfolg in diesen Populationen — das Fehlen der zweiten Bliitenfarbe offenbar
nicht unmittelbar negativ auswirkt, d.h. die Individuen keinen geringeren Re-
produktionserfolg aufweisen als gelbbliitige Individuen in Populationen mit
beiden Bliitenfarbmorphen. Auch diese Beobachtung legt nahe, dass andere
Faktoren den Reproduktionserfolg der gelbbliitigen Individuen positiv (oder
zumindest nicht negativ) beeinflussen und somit die Dominanz der gelbbliiti-
gen Individuen begriinden (KROPF & RENNER 2005).

Dariiber hinaus stellt sich unabhéngig von den beschriebenen Experimen-
ten und Feldstudien die Frage, ob mittelfristige Veranderungen in den Farb-
morph-Hiufigkeiten in natiirlichen Populationen iiberhaupt beobachtbar oder
nachweisbar sind, bzw. in welchem Ausmaf3 zuféllige Populationsschwankun—
gen tatsichliche Haufigkeitsverschiebungen iiberlagern. Vor diesem Hinter-
grund werden hier einige Betrachtungen vorgestellt, die letztlich helfen sollen,
die Populationsdynamik von D. sambucina und insbesondere ihre in natiirlichen
Populationen realisierten Farbmorph-Haufigkeiten besser zu verstehen. Hierzu
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werden Beobachtungen zu den folgenden spezifischen Fragen vorgelegt und

diskutiert:

1) In welchem Ausmaf finden Verdnderungen in den Bestandsgrofien von D.
sambucina beziehungsweise ihren relativen Farbmorph-Héaufigkeiten unter
natiirlichen Bedingungen statt?

2) Gibt es nur Unterschiede im regionalen Vergleich oder kénnen auch lokal
starke Gegensitze in den Farbmorph-Haufigkeiten bestehen?

3) Koénnen in natiirlichen Populationen von einem Jahr zum nichsten Jahr
Wechsel in der dominierenden Bliitenfarbe beobachtet werden?

4) Treten in monomorphen Populationen dennoch vereinzelt Individuen mit
der jeweils anderen Bliitenfarbe auf?

5) Welchen Wert haben einmalige Beobachtungen bzw. kurzfristige Beobach-
tungszeitrdume mit Blick auf die Reprdsentanz solcher Aufnahmen, wenn
moglicherweise jdhrlich auftretende Populationsschwankungen ohnehin
grofs sind?

Untersuchungsgebiete und Methodik

Die hier vorgestellten Daten stammen aus zwei Regionen: Die erste Un-
tersuchungsregion umfasst fiinf dimorphe D. sambucina-Populationen im Wald-
viertel (vgl. BOHMER 1990; BASSLER et al. 2003; Niederosterreich, Osterreich; sie-
he Abb. 1), wihrend die zweite Region im Bereich Nahetal/Rheinhessische
Schweiz/Donnersberg (vgl. KORNECK 1974; BLAUFUSS & REICHERT 1992; KROPF
1995, 2008a; Rheinland-Pfalz, Deutschland) liegt und charakteristischerweise
monomorph gelbbliitige Populationen aufweist. Insgesamt gibt bzw. gab es in
der letztgenannten Region knapp 30 Populationen mit sehr unterschiedlichen
Individuenzahlen (0 bis 636 blithende Individuen im Jahr 2006; KROPF 2008a).
Aktuelle Beobachtungsdaten liegen fiir die Flachen im Waldviertel fiir die Jahre
2005 /2006 bis 2008 kontinuierlich vor, wahrend in der zweiten Region exempla-
rische Erhebungen zwischen 1993 und 2008 durchgefiihrt wurden (vgl. KROPF
1995, 2008a).

Die Erfassung der Populationen erfolgte jeweils im Frithjahr zur Haupt-
Bliitezeit von D. sambucina (Ende April - Anfang Mai). Die Populationen wur-
den sorgfiltig begangen und auch potentiell besiedelbare Standorte kontrolliert.
GroBere Populationen wurden in Sub-Populationen aufgeteilt und diese dann
getrennt erfasst. Neben der Erfassung von Populationsgrofien und Farbmorph-
Haiufigkeiten, wurden teilweise auch bestdubungsrelevante und reproduktions-
biologische (KROPF & RENNER 2005, 2008) sowie vegetationskundliche (KROPF
1995) Parameter bearbeitet, Blattmaterial fiir zukiinftige molekulargenetische
Untersuchungen gesammelt (vgl. KROPF 2008b) und kleinrdumige Dauerbe-
obachtungsflachen eingerichtet.
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Abb. 1: Das Untersuchungsgebiet im niedergsterreichischen Waldviertel.

Ergebnisse
Untersuchungsgebiet: Waldviertel
Im Mittel aller fiinf Waldviertel-Populationen tiber die drei bzw. vier Un-

tersuchungsjahre waren 55,2% der D. sambucina-Individuen gelbbliitig bzw.
44,8% rotbliitig. Damit scheint das Farbmorph-Verhaltnis in dieser Region fast
ausgeglichen. Ein detaillierter Blick in die einzelnen Untersuchungsjahre bzw.
-populationen zeigt allerdings betrédchtliche Schwankungsbreiten sowohl der
Populationsgrofien als auch der Farbmorph-Hiaufigkeiten: Von den fiinf di-
morphen D. sambucina-Populationen im Waldviertel sind zwei in den letzten
Jahren durch einen hoheren Anteil rotbliitiger Individuen gekennzeichnet
(Wernhies, Miinichreith I; Abb. 2, 3), wahrend die restlichen drei Populationen
von gelbbliitigen Pflanzen dominiert werden (Voitsau, Leopolds, Miinichreith
II, Abb. 4-6). Dass diese Beobachtung nicht einfach ein Phdnomen unterschiedli-
cher Populationsgrofien ist, zeigt der Vergleich der beiden individuenreichsten
Populationen, Wernhies (Abb. 2; #imax = 794) und Voitsau (Abb. 4; nmax = 1364),
die im Mittel 62,9% rotbliitige (Wernhies) beziehungsweise 65,6% gelbbliitige
(Voitsau) Individuen aufweisen.
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Abb. 2: Bestandsentwicklung der Dactylorhiza sambucina-Population “Wernhies”
Schwarze Balken = rotbliitige, graue Balken = gelbbliitige Pflanzen.
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Abb. 3: Bestandsentwicklung der Dactylorhiza sambucina-Population “Miinich-
reith 17 Schwarze Balken = rotbliitige, graue Balken = gelbbliitige Pflan-
zen.
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Abb. 4: Bestandsentwicklung der Dactylorhiza sambucina-Population “Voitsau”
Schwarze Balken = rotbliitige, graue Balken = gelbbliitige Pflanzen.
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Abb. 5: Bestandsentwicklung der Dactylorhiza sambucina-Population “Leopolds”
Schwarze Balken = rotbliitige, graue Balken = gelbbliitige Pflanzen.
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Auch die Entwicklung der absoluten Populationsgrofien in den fiinf Po-
pulationen unabhangig von der Differenzierung nach Bliitenfarbmorphen zeigt
deutlich unterschiedliche Tendenzen: Wihrend die beiden schon angesprochen
Populationen Wernhies (Abb. 2) und Voitsau (Abb. 4) — unabhingig von ihrer
entgegengesetzten Farbmorph-Dominanz — sowie die Miinichreith I-Population
(Abb. 3) iiber die Untersuchungsjahre zunehmend geringere Zahlen bliihender
Pflanzen zeigen, ist die Bestandsentwicklung im Gebiet Leopolds indifferent
(Abb. 5) und im Gebiet Miinichreith II (Abb. 6) zumindest {iber die Jahre 2005
bis 2007 deutlich positiv.

Mit Blick auf die vorliegenden Fragestellungen zur Dynamik der Farb-
morphen-Haufigkeiten in natrlichen Populationen von D. sambucina konnte
sowohl fiir eine Population mit Dominanz rotbltitiger Individuen (Miinichreith
I, Abb.3), als auch fiir eine {iberwiegend gelbblithende Population (Miinichreith
II, Abb. 6) jeweils in einem Untersuchungsjahr eine Umkehr der Farbmorph-
Dominanz dokumentiert werden. Dabei deuten die Individuenzahlen aus den
jeweils vorangegangenen Jahren nicht darauf hin, dass sich hier das Farbmor-
phen-Verhaltnis graduell verschoben hat, sondern dass hier vielmehr ein plotz-
licher Wechsel in der Dominanz einer Bliitenfarbmorphe statt gefunden hat,
weil eine Farbmorphe deutlich reduziert (Abb. 6) bzw. gefordert (Abb. 3) war.
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Abb. 6: Bestandsentwicklung der Dactylorhiza sambucina-Population “Miinich-
reith TI” Schwarze Balken = rotbliitige, graue Balken = gelbbliitige Pflan-
zen.
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Untersuchungsgebiet Nahetal/Rheinhessische Schweiz/Donnersberg

Die knapp 30 Populationen dieser Region sind tiber einen relativ langen
Zeitraum fast ausschlieSlich durch gelbbliitige Individuen charakterisiert. Im
Untersuchungsjahr 2006 wurde beispielsweise der Bestand blithender Individu-
en vollstandig erfasst und unter den 2867 blithenden Pflanzen fand sich kein
einziges rotbliitiges Individuum (KROPF 2008a). Allerdings scheint diese Cha-
rakterisierung der Bestande von D. sambucing in Rheinland-Pfalz als gelbbliitig
das Auftreten von einzelnen rotbliitigen Individuen nicht grundsétzlich auszu-
schlieBen. So konnten in zwei Populationen (GLB Haarberg und NSG Am Vo-
gelgesang; vgl. KROPF 2008a) in fritheren Jahren (1995) einzelne rotbliitige Pflan-
zen beobachtet werden. Interessanterweise handelt es sich bei diesen beiden
Populationen um zwei der drei individuenreichsten Populationen in der Region
(Mimax = 567 bZW. 1imax = 787; KROPF 2008a).

Dariiber hinaus finden sich auch in der &lteren floristischen Literatur
Hinweise darauf, dass rotbliitige Pflanzen beobachtet wurden. So erwéhnte
bereits SCHULTZ (1846) vereinzelte Vorkommen rotblithender Pflanzen in der
Pfalz.

Diskussion

Mit Blick auf die eingangs formulierten Fragen, muss zunéchst festgehal-
ten werden, dass es offenbar grofe Unterschiede in der mittleren Farbmorph-
Hiufigkeit von D. sambucina in verschiedenen Regionen Europas gibt. Wahrend
in den siidfranzosischen Cevennen ein Farbmorph-Verhéltnis von 2/3 zuguns-
ten der gelbbliitigen Pflanzen realisiert ist (GIGORD et al. 2001) und auch in Ita-
lien die gelbe Farbmorphe vorherrscht (PELLEGRINO et al. 2005a, b), dominieren
beispielsweise in Tschechien rotbliitige Individuen (JERSAKOVA et al. 2006, 2008)
und erscheint das Farbmorph-Verhéltnis in den hier untersuchten Populationen
des niederosterreichischen Waldviertels mit 55% rotbliitigen zu 45% gelbbliiti-
gen Pflanzen fast ausgeglichen. Dariiber hinaus gibt es rein gelbbliitige Gegen-
den, wie die Nahetal/Rheinhessische Schweiz/Donnersberg-Region (vgl. KROPF
2008a; KROPF & RENNER 2005, 2008), wihrend es auSer auf der Ebene einzelner
Populationen (siehe JERSAKOVA et al. 2006) scheinbar keine Region gibt, in der
ausschlieflich rotbliitige Pflanzen vorkommen. Diese Zusammenstellung legt
nahe, dass es wahrscheinlich mehrere (externe) Faktoren bzw. Mechanismen
gibt, die auf regionaler Ebene wirksam sind und das grofirdumige Muster der
Farbmorphen-Haufigkeiten von D. sambucina in Europa bestimmen.

Wiirde man vor allem durch Bestiuber induzierte, negativ dichte-
abhiingige Selektion als grundlegenden Mechanismus zur Aufrechterhaltung
des intraspezifischen Polymorphismus annehmen (vgl. GIGORD et al. 2001), so
wiirden entweder verschiedene Bestiuber-Taxa in den unterschiedlichen Regio-
nen zur Auspragung differenzierter Farbmorph-Verhiltnisse fithren oder die
Populationen wiirden sich in unterschiedlichen Zustinden mit Blick auf ein
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"Pendeln” um einen Gleichgewichtszustand befinden (z.B. iiberwiegend rotbli-
tige Populationen sollten in Folgejahren zunehmend mehr gelbbliitige Individu-
en aufweisen und umgekehrt). Die erste Annahme markant unterschiedlicher
regionaler Bestiuberspektren kann ausgeschlossen werden, da D. sambucina
aufgrund ihrer jahreszeitlich friihen Bliite iiberwiegend von naiven Hummel-
Kéniginnen bestdubt wird, wobei die Arten Bombus terrestris/lucorum und Bom-
bus lapidarius in ganz Europa als wichtigste Bestauber bekannt sind (Schweden:
NILSSON 1980; Osterreich: VOTH 1999; Frankreich: GIGORD et al. 2001; Deutsch-
land: KROPF & RENNER 2005; Tschechien: JERSAKOVA et al. 2006). Die zweite
Hypothese erscheint zumindest relativ unwahrscheinlich, da die beobachteten
Unterschiede in den regionalen Farbmorph-Verhiltnissen doch so weit ausein-
ander liegen, dass es schwer fallt, anzunehmen, dass es sich hierbei lediglich um
temporire Abweichungen von einem Areal-weit einheitlichen Gleichgewichts-
zustand handelt.

Dariiber hinaus kann die Vorstellung, dass wahrscheinlich externe Fakto-
ren (z.B. jahrlich variierende Witterungsbedingungen) alle Populationen einer
Region gleichgerichtet beeinflussen mit den vorliegenden Daten fiir die finf
Waldviertel-Populationen deutlich in Frage gestellt werden (Abb. 2-6). Vielmehr
scheint es auch auf lokaler Ebene kleinrdumige Unterschiede zu geben, die in-
nerhalb einer Region zu unterschiedlichen Farbmorph-Dominanzen auf Popula-
tionsebene fithren. Ohne, dass die hier vorliegenden Daten geeignet waren, die-
ses detailliert zu belegen, muss man vielmehr davon ausgehen, dass selbst in-
nerhalb von Populationen Mikrohabitate existieren, die gleichfalls Teilpopulati-
onen ("patches") unterschiedlicher Farbmorph-Dominanz hervorbringen kénnen
(pers. Beobachtung). Welche externen Faktoren die Farbmorph-Verhiltnisse
dabei entscheidend beeinflussen bzw. wie unterschiedliche Faktoren zusam-
menwirken, ist nach wie vor ungeklart.

Beziiglich der Dimensionen jahrlicher Schwankungen, sowohl in den Be-
standsgroflen als auch den Farbmorph-Verhaltnissen von Populationen, liegen
die hochsten Individuenzahlen sowohl in Summe aller blithenden Pflanzen als
auch fiir einzelne Farbmorphen bis zu 5-fach iiber den niedrigsten Werten (z.B.
Miinichreith I; Abb. 3). Derartig groBe relative Schwankungsbreiten treten of-
fenkundig vor allem in den kleineren Populationen auf (siehe Abb. 3, 5, 6), wih-
rend die beiden individuen-reichsten Populationen Schwankungen in den
Blithhéufigkeiten eher abpuffern (Wernhies, Voitsau; Abb. 2, 4). Die beiden
letztgenannten Populationen zeigen zudem, dass die Verhiltnisse zwischen den
beiden Farbmorphen trotz jahrlich sinkender Individuenzahlen in etwa konstant
bleiben und dieses unabhingig von der jeweils dominierenden Farbmorphe
(Wernhies: rot; Voitsau: gelb). Da zudem die vorgestellten Wechsel in der do-
minierenden Farbmorphe von einem Jahr zum anderen in beiden Féllen in einer
der vergleichsweise kleineren Populationen beobachtet wurden (Abb. 3, 6),
scheinen hiermit mehrere Hinweise vorzuliegen, dass zufallige (chaotische)
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Ereignisse insbesondere in den Kleineren Populationen zu deutlicheren
Schwankungen in den Farbmorph-Verhaltnissen fiihren koénnen. Das Phéno-
men, dass stochastische Prozesse in kleineren Populationen wirksamer sind
bzw. dramatischere Konsequenzen haben, ist auch von anderen biologischen
Vorgéangen bekannt, bis hin zu der Tatsache, dass kleinere Individuenzahlen
(und/oder geringere Flichengrofen) ein grofieres Aussterbe-Risiko fiir Popula-
tionen bergen (SACCHERI et al. 1998; LANDWEBER & DOBSON 1999; FRANKHAM et
al. 2004).

Nach den hier vorliegenden Ergebnissen kann somit fir D. sambucing eine
nicht durch zufillige (Extrem-)Ereignisse tiberlagerte Populationsdynamik in
etwa ab einer Populationsgréfie von 500 bliihenden Individuen postuliert wer-
den. Dieses gilt zum einen fiir die beiden grofiten Populationen der Waldviertel-
Studien (Wernhies: 7imax = 794; Voitsau: #imax = 1364), aber auch fiir die drei grofs-
ten Populationen im rheinland-pfélzischen Untersuchungsgebiet (GLB Haar-
berg: fimax = 567, ND Berlachsberg: fimax = 636, NSG Am Vogelgesang: fimax = 787
KROPF 2008a).

Damit bleibt die Frage welche Untersuchungszeitraume zugrunde gelegt
werden miissten, um im Hinblick auf Bestduber oder durch andere externe (abi-
otische) Faktoren induzierte Selektionsprozesse, aber auch hinsichtlich der all-
gemeinen Populationsdynamik von D. sambucina fundierte Erkenntnisse zu ge-
winnen? Die hier vorliegenden drei- bis vierjahrigen Untersuchungen liefern
sicher noch keine hinreichenden Erkenntnisse (vgl. VANHECKE 1992; HEINRICH
2005), was den langfristigen Populationsbestand im Waldviertel betrifft. Viel-
mehr miissten sich entsprechende Studien am individuellen Alter von D. sambu-
cina orientieren, welches auf der Basis von jahrzehntelangen Dauerbeobachtun-
gen bei 30 und mehr Jahren liegen kann (TAMM 1948, 1972, 1991; INGHE & TAMM
1988). Dieses potentiell hohe Alter der Pflanzen wird somit bei der Interpretati-
on von Populationsverdnderungen immer Beriicksichtigung finden miissen,
weil sich selbst tatsichlich relevante Faktoren (so sie denn bekannt wéren) nicht
direkt (im nichsten Jahr) beobachtbar auswirken. Dieses ist auch eine Grund
dafiir, dass der dimorphe, pflanzliche Modell-Organismus eine annuelle Art ist,
Linanthus parryae (SCHEMSKE & BIERZYCHUDEK 2007) und, dass fiir D. sambucina
noch weitere Studien notwendig sind, um alle relevanten (externen) Faktoren
bestimmen zu kénnen.
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