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W. EMIG ET AL.

Experimentelle Untersuchungen zur Samenausbreitung von
Eranthis hyemalis (L.) Salisb. (Ranunculaceae)

WOLFRAM EMIG, ISABELLE HAUCK & PETER LEINS

Institut fiir Systematische Botanik und Pflanzengeographie, Universitdt Heidelberg, Im Neuenheimer
Feld 345, 69120 Heidelberg, Germany; wolfram.emig@urz.uni-heidelberg.de

Summary

Experimental investigations of seed dispersal in Eranthis hyemalis (L.)
Salisb. (Ranunculaceae)

1 In Eranthis hyemalis seeds are dispersed through rain and wind. The horizontally and
in top view radially arranged follicles, which are elastically attached to their upright
stalks, as well as the broad opening at the distal end of each follicle, form a platform
which can catch falling raindrops achieve ballistic ombrochory (i.e. seed dispersal by
raindrops). In addition, seeds located on the platform of the follicles can be released by
wind.

2 Four experiments were done to compare anemochory and ombrochory: (i) plants
were treated with artificial raindrops, released from a burette; (ii) plants were exposed to
natural rainfall and surrounded by a windscreen; (iii) plants were exposed to natural
rainfall and wind; and (iv) plants were exposed to natural wind only. In all experiments
the seed dispersal distances were measured, and the results of several replicated experi-
ments were pooled.

3 The dispersal patterns obtained from all experiments were basically similar. They can
be expressed by a leptokurtic curve with a long tail for increasing dispersal distance. A
complete release of the seeds from the mother plant under natural conditions seems to
be only caused by rain, although in wind tunnel experiments high wind velocities result
in emptying of the entire fruit. The reason for this may be, that some of the seeds are
enclosed by the bag-shaped proximal parts of the follicles.

4 The data support the common view that seeds of most plant species remain close to
the mother plant. The advantage is, that, on the one hand, the conditions for seed germi-
nation and seedling establishment are most likely to be guaranteed near the mother
plant since the safe site has already been proved by the parent itself. On the other hand
a locally high seedling density leads to postzygotic selection due to intraspecific compe-
tition.

Zusammenfassung

1 Die Ausbreitung der Samen von Eranthis hyemalis wird sowohl durch Regen- als auch
durch Windeinwirkung bewerkstelligt. Fiir die ballistische Diasporenfreisetzung durch
Regentropfen (Ombrochorie) sind die im rechten Winkel zur Hauptachse orientierten
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Balge geeignet, aus denen die Samen nach einer elastischen Auslenkung durch auf-
treffende Regentropfen ausgeschleudert werden. Der im apikalen Bereich der Teilfrucht
weit geoffnete Ventralspalt erlaubt es zusdtzlich dem Wind, die dort positionierten
Samen zu erfassen und von der Mutterpflanze zu entfernen.

2 Beide Agenzien fiihrten im Experiment sowohl bei gleichzeitiger als auch bei
getrennter Einwirkung zu Ausbreitungsmustern, die jeweils durch eine rechtsschiefe
und leptokurte Kurve ausgedriickt werden konnen. In allen durchgefiihrten Experi-
menten wurden die meisten Diasporen nur eine kurze Strecke von ihrer Mutterpflanze
entfernt, wihrend eine verhiltnisméBig kleine Anzahl maximale Flugweiten bis zu 128
cm zuriicklegte. Eine vollstindige Entleerung der Bilge war nur bei mittleren bis starken
Regenfillen, nicht aber durch Wind (unter gewohnlichen Bedingungen) gegeben.

3 Die Anhaufung von Samen in der unmittelbaren Umgebung ihrer Mutterpflanze
diirfte einen innerartlichen Konkurrenzdruck erzeugen, der zur Auslese der in ihrer
genetischen Ausstattung am besten geeigneten Keimpflanzen fiihren sollte. Die verhalt-
nismifig wenigen sich weiter entfernenden Diasporen konnen dagegen im giinstigen
Fall fiir die Erweiterung des von der Population besiedelten Areals sorgen.

Keywords: anemochory, leptokurtic distribution, ombrochory, seed dispersal
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Einleitung

Neben der Mutation, Rekombination und Se-
lektion zdhlt die Migration zu den Hauptfak-
toren der Evolution. Bei Pflanzen erfolgt die
Wanderung meist durch die Ausbreitung der
embryonalen Ruhestadien, entweder in Form
nackter Samen, unter Beteiligung des Peri-
karps als Teilfriichte bzw. Friichte oder in kom-
plexeren Einheiten.

Das Ausbreitungsmuster, also die von den
Ausbreitungseinheiten (Diasporen) zuriickge-
legten Distanzen und die unterschiedliche
Dichte der ausgestreuten Diasporen, ist im
Zusammenspiel mit der Zahl und Position ge-
eigneter Keimplitze ein fiir die erfolgreiche
Keimung und Etablierung der Keimpflanzen
bestimmender Faktorenkomplex. Mit zuneh-
mender Entfernung von der Ausstreuquelle
wird das Erreichen geeigneter Keimpldtze im-
mer unwahrscheinlicher, vor allem wenn die
Mutterpflanze nur eine geringe Diasporen-

zahl produziert (Geritz et al. 1984). Die erfolg-
reiche Etablierung von Nachkommen aus Sa-
men, die Uiber groBere Strecken transportiert
werden, ist aber von grofler Bedeutung fiir die
Erweiterung des bereits besiedelten Areals
und die Neugriindung von Populationen
(Augspurger & Kitajima 1992) sowie fiir den
GenfluB zumindest innerhalb einer Popula-
tion (Levin & Kerster 1974; Gouyon et al.
1987). In unmittelbarer Nihe zur Mutter-
pflanze ist die Wahrscheinlichkeit fiir die
Nachkommen, ein fiir die Keimpflanzen-Eta-
blierung giinstiges Substrat vorzufinden,
dagegen meist hoch, da die Elternpflanze
selbst auf diesem Substrat zu reproduktivem
Erfolg gekommen ist (Berg 1983). Anderer-
seits verringern eine hohe Samen- oder
Keimpflanzendichte und eine geringe Distanz
zur Mutterpflanze haufig die Etablierungsrate
aufgrund innerartlicher Konkurrenz, die zu
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einer erhohten dichteabhingigen Mortalitét
filhren kann (Harper 1977; Augspurger &
Kitajima 1992; Fowler 1995; Begon et al. 1997,
Bennington & Stratton 1998), sowie aufgrund
hoherer Befallsraten durch Prddatoren und
Pathogene (Janzen 1970, 1971; Beattie & Ly-
ons 1975; Bazzaz 1991; Bonser & Reader 1995;
aber siche Edwards & Crawley 1999). Vermei-
dung von Pridation und Konkurrenz sollte
daher zu einer moglichst gleichméaBigen Ver-
teilung auf dem Ausstreuareal ohne groB3ere
Anhdufungen von Diasporen bzw. Keim-
pflanzen flihren.

Experimentelle Untersuchungen zur Dia-
sporenausbreitung ergeben aber im Gegenteil
bei vielen Arten (primére) Verteilungsmuster,
die - dargestellt als zweidimensionale Aus-
breitungskurven — nahe bei der Mutterpflanze
ein Maximum zeigen, um danach exponentiell
abzufallen und in einem mehr oder weniger
langgestreckten Endbereich (“tail”) auszu-
laufen (Bonn & Poschlod 1998). Derartige
Verteilungen sind nach der Ausbreitung
durch verschiedene Agenzien wie Wind
(Anemochorie) und Tiere (Zoochorie) oder
nach Selbstausbreitung (Autochorie) belegt
worden, wobei Abweichungen in der Regel
nur durch die Steilheit des Kurvenabfalls
bedingt sind (Levin & Kerster 1974; Morse &
Schmitt 1985; McCanny & Cavers 1987;
McEvoy & Cox 1987; Portnoy & Willson
1993; Chambers & MacMahon 1994; Emig &
Leins 1996; siche Willson 1993 fiir eine zu-
sammenfassende Darstellung). Das haufige
Auftreten einer rechtsschiefen (linksgipfligen),
mehr oder weniger leptokurten (schmal ge-
wolbten) Ausbreitungskurve stellt nach unse-
rer Auffassung eine Anpassung an einen fiir
die Evolution wichtigen Vorgang dar, auf den
in der Diskussion kurz eingegangen wird.

Zunichst aber zu unserem Untersuchungs-
objekt Eranthis hyemalis (L.) Salisb., einem
Regenballisten (Miiller-Schneider 1936, 1983),

der fiir eine quantitative Analyse eines Aus-
breitungsmusters sehr geeignet erscheint.
Entsprechende empirische Untersuchungen
sind fiir Regenballisten (Ombrochoren) im
Gegensatz zu morphologischen Studien zur
Diasporenbergung und -freisetzung (Ridley
1930; Miiller-Schneider 1936; Brodie 1955)
noch rar. Fiir Prunella vulgaris L. (Lamiaceae),
bei der die Diasporen (Klausen) im postfloral
vergroBerten Kelch geborgen liegen und aus-
schlieBlich durch die Einwirkung von Regen-
tropfen freigesetzt werden (Ascherson 1906;
Brenner 1906), liegen unter experimentellen
Bedingungen entstandene vollstindige Ver-
teilungsmuster bereits vor (Sack 1997; Leins
& Emig 1999).

Bei Eranthis hyemalis 1a3t der Bau der
Friichte darauf schlieBen, da3 hier zuséatzlich
Windausbreitung moglich sein sollte. Zur
niheren Untersuchung der Ausbreitungsfihig-
keit des Winterlings wurden Experimente
unter Einwirkung verschiedener «Ausloser»
durchgefiihrt (einzeln fallende Wassertropfen,
Regen, Regen und Wind in Kombination,
ausschlieBlich Wind). Hierbei war ein beson-
deres Augenmerk auf die Fragen gerichtet, in-
wieweit Wind bei einem «Regenballisten» zur
Samenausstreuung beitrdgt und in welcher
Weise sich die Verteilungsmuster &ndern,
wenn die Diasporenausbreitung durch die bei-
den unterschiedlichen Agenzien erfolgt.

Material und Methoden
PFLANZENMATERIAL

Die untersuchten Pflanzen von Eranthis hye-
malis stammen aus dem Botanischen Garten
der Universitdt Heidelberg und von einer 6f-
fentlichen Griinflache im Heidelberger Stadt-
gebiet. Die Individuen wurden unmittelbar
nach der Offnung ihrer Bilge im April 1998
geerntet und im Herbarium der Universitat
erschiitterungsfrei gelagert.

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 65, 29-41
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VERMESSEN DER FRUCHTE, SAMEN UND
FALLGESCHWINDIGKEIT

Die biometrischen Untersuchungen umfas-
sten zundchst die Vermessung der Balgliangen
sowie der Lange und Breite der Balgoffnung
im Freiland mit Hilfe einer digitalen Schieb-
lehre. Unter einer Stereolupe mit Messokular
erfolgte die Erfassung der Samen-Dimen-
sionen. Die durchschnittliche Masse eines Sa-
mens wurde ermittelt, indem Diasporenpor-
tionen auf einer Analysenwaage gewogen wur-
den und das gemessene Gewicht durch die
Zahl der Diasporen jeweils einer Portion ge-
teilt wurde; weiterhin wurde deren Anzahl
pro Balg erfaBt.

Die Verteilung der Diasporen-Fallgeschwin-
digkeiten in windstiller Luft konnte nach einer
Methode von Mayer (1993) ermittelt werden,
indem insgesamt 140 Samen im freien Fall
nach Erreichen der Endgeschwindigkeit mit
einer Videokamera gefilmt wurden. Da die
verwendete Kamera 50 Einzelaufnahmen pro
Sekunde produziert, muBte die Strecke, die ein
Samenkorn zwischen zwei aufeinanderfolgen-
den Einzelbildern zuriickgelegt hatte, mit 50
multipliziert werden, um die Fallgeschwindig-
keit zu erhalten.

LABOREXPERIMENT ZUR AUSBREITUNG
DURCH WASSERTROPFEN

In einem ersten Experiment wurden insge-
samt 50 Versuchspflanzen in einem geschlos-
senen Raum einzeln fallenden Wassertropfen
ausgesetzt. Diese Tropfen kamen aus einer
Biirette, die so angebracht war, daB3 sich die
Hahnoffnung in einer Hohe von 3 m {iber
dem Boden befand. Die Tropfengroe war
hierbei durch den Durchmesser der Austritts-
offnung des Biirettenhahns festgelegt und be-
trug ca. 4 mm. Die Tropfengeschwindigkeit
nach 3 m freiem Fall (7 ms™) entsprach in etwa
der wahrend eines kriaftigen Regens (Malberg
1997).

Als Ausstreufliche diente in diesem Expe-
riment ein 4 m” groBes, auf einen Holzrahmen
gespanntes Leintuch. Zur leichterén Erfassung
der Samen-Wurfweiten wurde darauf ein
Koordinatensystem aus gespannten Zwirn-
faden mit 10 cm-Rasterung angebracht. Um
Schatteneffekte auszuschliessen und die in
unmittelbarer Nahe der Mutterpflanzen nie-
dergegangenen Samen leichter erfassen zu
konnen, wurden die einzelnen Versuchspflan-
zen nicht in Topfen, sondern in einer Knet-
masse steckend auf die Mitte der Ausstreu-
fliche in den Ursprung des Koordinaten-
systems gestellt. Die Position der Pflanzen
wurde wihrend des Experimentes nicht ver-
andert. Die Expositionsh('jhe der Bilge iiber
dem Boden betrug — der durchschnittlichen
Stengelldnge entsprechend — in allen durchge-
fithrten Experimenten 12 cm. Die Koordinaten
der ausgeworfenen Samen wurden auf 0,5 cm
genau vermessen und die Ausstreudistanzen
iiber den Satz des Pythagoras ermittelt.

LABOREXPERIMENT ZUR AUSBREITUNG
IM WINDKANAL

Zur Kldarung der Frage, ob es bei Eranthis auch
durch den alleinigen Einflu des Windes zur
vollstindigen Entleerung der Bilge kommen
kann, wurden zehn Individuen im Windkanal
einer horizontalen und annihernd laminaren
Windstromung mit von 1 m s bis 13 m s
kontinuierlich ansteigenden Windgeschwin-
digkeiten ausgesetzt (zur ndheren Beschrei-
bung des Versuchsaufbaues siehe Emig &
Leins 1996). In diesem Zusatzexperiment wur-
den nur die Samenentlassungsraten, nicht aber
die Ausbreitungsdistanzen beriicksichtigt.

FREILANDEXPERIMENTE ZUR
AUSBREITUNG DURCH WIND UND/ODER
REGEN

Um die nach der Einwirkung von Wind und
Regen unter Freilandbedingungen resultieren-
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den Ausbreitungsmuster zu studieren, wur-
den auf dem Dach des Institutes fiir Syste-
matische Botanik und Pflanzengeographie
der Universitat Heidelberg insgesamt drei
Diasporenfallen ausgelegt. Diese jeweils 4 m”
grossen Ausstreuflichen bestanden aus
PVC-Platten, auf die eine 10 cm-Rasterung
aufgezeichnet war. Nach dem Umihiillen der
Platten mit durchsichtiger Polypropylenfolie
wurden sie mit stark klebendem Insekten-
leim (Aurum®, Neudorff GmbH, D-Em-
merthal), der zuvor im Wasserbad verfliissigt
wurde, diinn eingestrichen. Dieser wochen-
lang nicht austrocknende Leim verhindert
ein Wegschwemmen der Diasporen durch
Wasser und ein Verwehen, so daB eine
sekunddre Ausbreitung ausgeschlossen wer-
den konnte.

Jeweils ein Individuum wurde in gleicher
Weise wie im Laborexperiment zur Ausbrei-
tung durch Wassertropfen in der Mitte der
Ausstreufliche plaziert. Die Koordinaten der
ausgestreuten Diasporen wurden téglich auf
0,5 cm genau erfa3t und die Samen anschlie-
Bend von den Klebeplatten entfernt. Nach
Entleerung der Bilge, oder wenn es zu keiner
weiteren Samenfreisetzung mehr kam, wur-
den die Pflanzen durch neue Individuen er-
setzt. Die Expositionshéhe der Diasporen
iilber dem Boden blieb dabei konstant.

Tagliche Wetterbeobachtungen erlaubten
die Trennung von Samen, die durch den Ein-
fluB von Regen und Wind ausgebreitet wur-
den («Wind/Regen», 38 Pflanzen), von sol-
chen, die nur durch den Wind abtransportiert
wurden («Wind», 15 Pflanzen). Um den Ein-
fluB des Windes auszuschlieBen, wurde eine
der Ausstreuflichen von einem 1 m hohen
Windschutz aus Kunststoffplatten umgeben.
Ausbreitungsmuster, die unter diesen Bedin-
gungen entstanden, waren somit alleine auf
den EinfluB des Regens zuriickzufiihren
(«Regen», 5 Pflanzen).

STATISTISCHE AUSWERTUNG

Die Ausbreitungsmuster und die Verteilungen
der Flugdistanzen wurden mit «Excel 97» er-
stellt, wobei die Distanzverteilungen bezogen
auf die Mutterpflanze jeweils in 5 cm-Klassen
unterteilt wurden.

Bei der Analyse der verschiedenen Vertei-
lungen, die auf den Datenmengen der vier Teil-
experimente beruhen, ist von Bedeutung, ob
sich die Medianwerte auch statistisch signi-
fikant voneinander unterscheiden. Mit dem
Programm «SigmaStat 2.03» der Firma SPSS,
mit dem auch die «Point and Column-Plots»
der Einzelindividuen erstellt wurden (vgl.
Abb. 4), wurde daher eine Kruskal-Wallis-Va-
rianzanalyse durchgefiihrt. Ein an die Varianz-
analyse anzuschlieBender multipler Mittel-
wertvergleich (Dunn’s Test) testet die Daten
der verschiedenen Experimente paarweise ge-
geneinander.

Resultate

MORPHOLOGIE UND BIOMETRIE DER
FRUCHTE UND SAMEN VON ERANTHIS
HYEMALIS

Das chorikarpe Gynoeceum der untersuch-
ten Eranthis hyemalis-Individuen bestand aus
meist 6 (4-13) Karpellen, die nach einer im
Botanischen Garten der Universitdt Heidel-
berg im Jahr 1998 registrierten Fruchtreifezeit
von rund drei Wochen Bilge ausbildeten. Die
reifen, durch den Griffelrest etwas geschna-
belten Bilge waren nahezu horizontal gegen
ihre aufrechten Karpellstiele nach auBlen ab-
gewinkelt. Sie waren bei den untersuchten
Exemplaren 14,2 + 1,5 mm lang (Mittelwert +
SD, n= 50), ihre Stiele 7,8 + 0,7 mm. Durch
das AufreiBen der Ventralnaht entstand eine
breite, 16ffelformige Offnung im apikalen Teil
des Balges, die sich nach proximal rasch zu
einem Spalt verjiingt (Abb. 1). Die gesamte
Balgoffnung wies eine Lénge von 9,1 + 2.3 mm

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 65, 29-41
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Abb. 1. Balgfrucht von Eranthis hyemalis (L.) Salisb. von oben gesehen.

und (im apikalen Bereich) eine Breite von
6,8 + 1,0 mm auf. Hierdurch wurden die in
der Regel 6 (1-8) teilweise noch am Funiculus
hingenden Samen jedes Balges den Ausbrei-
tungsagenzien présentiert.

Bis zur vollstindigen, kontinuierlich von
der Spitze zur Basis erfolgenden Offnung der
Bilge vergingen im Freiland 7-8 Tage, so daf3
nicht alle Samen zur gleichen Zeit freigelegt
wurden. Die Oberfliache eines frischen Samens
war zundchst noch gelb gefirbt und glatt.
Schon nach wenigen Tagen nahmen die Sa-
men eine Braunfarbung an und erhielten in-
folge Wasserverlust eine reich strukturierte
Oberfliache. Ihr Gewicht verringerte sich da-
bei von 16,8 mg auf nur noch 4,3 mg; ihre
GroBe betrug im Mittel 2,5 mm x 1,8 mm.
Infolge ihrer Grofe und ihres Gewichtes
vielen die Diasporen (trockene Samen) in

windstiller Luft mit einer Geschwindigkeit von
43 + 03 m s (n = 140) relativ schnell zu
Boden.

SAMENFREISETZUNG IM EXPERIMENT

Die Verteilungen der Flugdistanzen zeigen
nach der Aufsummierung samtlicher Einzel-
werte bei allen Experimenten eine rechts-
schiefe und leptokurte Form (Abb. 2). Die
Medianwerte der Ausbreitung lagen bei reiner
Windausbreitung am hochsten und bei experi-
menteller Ausbreitung durch einzeln fallende
Wassertropfen am niedrigsten (Tab. 1). Das
Ergebnis der Kruskal-Wallis-Varianzanalyse,
in der die Verteilungen der gemessenen Flug-
distanzen aller vier Experimente miteinander
verglichen werden, belegt, dal} statistisch
signifikante Unterschiede vorliegen (H=361,2,
P<0,001). Nach den Ergebnissen von Dunn’s
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Verteilung der Flugdistanzen im Experiment
mit Wassertropfen
Anzahl
500
oy

|
|
|

-2B828B88E

P )

3 50 65 8 95 110 125 140

Distanz [cm]

Verteilung der Flugdistanzen im Experiment
Wwind/Regen

Anzahl|

20 35 50 865 80 95 110 125 140

Distanz [cm]

Verteilung der Flugdistanzen im Experiment
Wind

Anzahl

Verteilung der Flugdistanzen im Experiment
Regen

e R

50 65 80 95 110 125 140
Distanz [cm]

Abb. 2. Verteilung der Flugdistanzen in den vier Experimenten nach Aufsummierung samtlicher Einzelwerte.

multiplem Mittelwertvergleich unterscheidet
sich die Verteilung der Ausstreuweiten von
Samen, die ausschlieBlich durch Windein-
wirkung ausgebreitet wurden, von allen ande-
ren durchgefiihrten Experimenten. Ebenso be-
stehen signifikante Unterschiede zwischen
den Ergebnissen des Experimentes mit ein-
zeln fallenden Wassertropfen und allen drei
im Freiland durchgefithrten Untersuchun-
gen sowie im Vergleich der Freilandexperi-
mente «Wind und Regen» und «nur Regen».
In Abb. 3 ist exemplarisch das Ausbreit-
ungsmuster von insgesamt 639 Samen in
einem Koordinatensystem dargestellt, die so-
wohl natiirlichem Wind als auch natiirlichem
Regen ausgesetzt waren. Wurden die Ergeb-

nisse aller Einzelversuche aufsummiert, so er-
gaben sich fiir dieses Experiment eine mittlere
Distanz der Samenausstreuung von 29 cm
und ein Medianwert von 20 cm. Die maximale
Ausstreuweite wurde bei 128 cm festgestellt.
Die Samenfreisetzungsrate betrug — unabhéngig
von der Zahl der Samen pro Balg und der
Zahl der Bilge pro Balgfrucht - bei allen ver-
wendeten Pflanzen 100 %.

Das Ausbreitungsmuster der 15 Pflanzen
mit reiner Windausbreitung ist exemplarisch
in Abb. 4 dargestellt. Ein ausgepragt negativ
exponentieller Verlauf der Verteilungskurven
war in diesem Experiment bei der Betrach-
tung der einzelnen Individuen nicht festzustel-
len. Die arithmetischen Mittelwerte und Me-

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 65, 29-41
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Tab. 1. Flugdistanzen der Samen in den Experimenten « Wassertropfen» (aus einer Biirette unter Laborbedingungen
entlassene einzeln fallende Tropfen), « Wind/Regen» (Freilandexperiment unter dem Einfluf3 sowohl des Windes als
~ auch von Regen), «Regeny bzw. « Wind» (Freilandexperimente unter ausschlieBlichem Einfluf8 von Regen bzw. des
Windes); n, Anzahl ausgestreuter Samen

Flugdistanzen der Samen (cm)

Wassertropfen Regen Regen/Wind Wind
n 1208 204 639 160
Medianwert 9,0 16,7 20,0 32,3
25 %-Quartile 5.7 7.4 9.3 19,1
75 %-Quartile 158 34,1 38,2 54,0
Maximale Flugdistanz 1124 117,0 128,0 1227
e e L] sgg,w.
KO—— .| T 69 s
40 o .
‘_g-l - -2 ]
-100 -8 -0 o 60 100

100
o

[cm]

Abb. 3. Diasporenverteilung nach Einwirkung von Wind und Regen im Freiland. Die Resultate von 38 Versuchs-
pflanzen wurden aufsummiert (insgesamt 639 Samen).
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Abb. 4: Point- und Column-Plots der Samenverteilung
der 15 Pflanzen, deren Diasporen im Freilandexperi-
ment ausschlieSlich durch die Einwirkung des Windes
Jreigesetzt wurden. Die zuriickgelegten Distanzen der
einzelnen Samen Jedes Individuums sind als Punkte
gekennzeichnet. Die vertikalen Linien mit der Markie-
rung in der Mitte bezeichnen jeweils die Standardab-
weichung und den arithmetischen Mittelwert.

dianwerte lagen bei den Einzelindividuen
zwischen 23,9 cm und 71,6 cm bzw. im Be-
reich von 15,2 bis 69,4 cm. Nach der Auf-
summierung der Finzelwerte wiesen die mitt-
lere Ausstreuweite und der Medianwert mit
39,8 cm bzw. 32,3 cm deutlich hohere Werte
als im vorangegangenen Experiment auf. Die
maximale Distanz betrug 122,7 cm (Tab. 1).
In diesem Experiment kam es im Gegensatz
zu den Vorangegangenen nicht zur vollstindi-
gen Entleerung der Bilge: Die Samenfreiset-
zungsraten lagen — abhéngig von der Stiarke
des einwirkenden Windes — bei 67 = 17 %
(38-90 %). Im Windkanalexperiment wurden
die Friichte erst bei Windgeschwindigkeiten
von 11-12 m s vollstindig entleert, wobei es
bei den dem Windstrom zugewandten Bilgen
frither als bei den dem Wind abgewandten
Teilfriichten zur Freisetzung aller Samen
kam.

Das Ausbreitungsmuster aufgrund der Ein-
wirkung natiirlichen Regens zeigte eine starke
Samenanhdufung in der Nihe der Mutter-

pflanze (Abb. 2). Die arithmetischen Mittel-
werte und Medianwerte lagen in einem Be-
reich zwischen 16,0 cm und 42,8 cm bzw. zwi-
schen 13,0 cm und 36,0 cm. Wurden die Er-
gebnisse der einzelnen Individuen zusam-
mengefalt, ergab sich die mittlere Ausstreu-
weite zu 26 cm, und der Medianwert lag bei
16,7 cm; die maximale Distanz von der Mut-
terpflanze war 117 cm (Tab. 1). Die Samen-
freisetzungsrate betrug — wie im Experiment
mit Wind und Regen — 100 %.

Diskussion

MORPHOLOGISCHE ANPASSUNGEN

Die sternférmig angeordneten, im rechten
Winkel zur Hauptachse der Pflanzen stehen-
den Bilge von FEranthis hyemalis verkorpern
ideale «StoBempfanger» (Nordhagen 1936)
fur die ballistische Regenausbreitung. Die
breite, 16ffelformige Offnung im apikalen Teil
der Balge unterstiitzt diese funktionelle Wir-
kung, indem ihre Groe gut an die GroBe fal-
lender Regentropfen angepaft ist, die im Mit-
tel 0,5-5 mm groB werden (Malberg 1997).
So kann beim Auffangen der Regentropfen
die volle kinetische Energie auf die elastischen
Balgstiele libertragen werden. Die grof3te Be-
weglichkeit liegt dabei im Insertionsbereich
des Balges. Beim Zuriickschnellen des Balges
in seine urspriingliche Position werden die da-
rin liegenden Samen ausgeschleudert (M-
ler-Schneider 1983). Begiinstigend wirkt hier-
bei die rundliche bis ovale Form der Diaspo-
ren und das Fehlen jeglicher Anhingsel, die
die Samenfreisetzung behindern kénnten.

AUSBREITUNGSDISTANZEN

Trotz der geringen Expositionshohe der Balg-
friichte iiber dem Boden konnen die Eranthis-
Samen durch diesen Mechanismus iiber zum
Teil betrichtliche Distanzen von der Mutter-
pflanze entfernt werden. Miiller-Schneider
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(1936) beobachtete nach einem heftigen Ge-
witter Flugweiten von bis zu 40 cm. Die Dia-
sporen von Individuen, die im hier beschriebe-
nen Experiment natiirlichem Wind und Regen
ausgesetzt wurden, erreichten sogar trotz der
relativ hohen Fallgeschwindigkeiten maximale
Ausstreudistanzen von 128 cm, wobei eine
sekundare Ausbreitung durch Wind oder
abflieBendes Wasser wegen der Verwendung
von Insektenleim auf den Ausstreuflichen aus-
geschlossen war. Es ist durchaus moglich, da3
einzelne Samen noch groBere Entfernungen
zuriicklegten, die sich jedoch wegen der auf
4 m” begrenzten Versuchsfliche der Beobach-
tung entzogen. Je nach Ausbildung der um-
gebenden Vegetation im natlirlichen Habitat
vermag diese die ballistische Flugbahn der
Diasporen mehr oder weniger zu behindern.
In den durchgefiihrten Experimenten war
jedenfalls eine Verteilung der Flugdistanzen
zu beobachten, die eine extrem rechtsschiefe
und leptokurte Form annahm. Das Maxi-
mum der Diasporendichte lag in allen Ver-
suchen sehr nahe, aber nie direkt bei der Mut-
terpflanze: Im Experiment mit einzeln fallen-
den Wassertropfen war die Halfte der freige-
setzten Samen innerhalb eines Radius von
nur 9 cm um die Mutterpflanze zu finden.
Auffillig war hierbei die verhdltnismaBig
gleichmiBige Verteilung in allen Richtungen.
Im wesentlichen diirften die stets gleichblei-
benden Ausbreitungsbedingungen sowie die
regelmaBige Anordnung der Bilge um die
Achse diese in allen Richtungen erfolgende
Verteilung der Samen verursachen.

UNTERSCHIEDLICHE WIRKUNG VON
WIND UND REGEN

Im Falle von Eranthis hyemalis legten unter
dem gleichzeitigen EinfluB von Wind und Re-
gen sowie nach der alleinigen Einwirkung von
Regen 50 % der Diasporen eine groflere Di-
stanz als 20 cm bzw. 16,7 cm zuriick, und die

arithmetischen Mittelwerte hatten sich im
Vergleich zum Laborexperiment in etwa ver-
doppelt. War alleine der Wind das ausbrei-
tende Agens, so entfernte sich die Hilfte der
freigesetzten Samen sogar mehr als 32 cm
von ihren Mutterpflanzen (Tab. 1), und der
arithmetische Mittelwert der Flugweiten war
nahezu um das Dreifache vergroBert. Wie der
Vergleich der durchgefiihrten Experimente
und die statistische Analyse zeigen, kann kraf-
tiger Wind die Samen durchaus iiber grossere
Distanzen abtransportieren als es durch die
Einwirkung von Regen allein moglich ist. Ein
Hinweis darauf kann auch in den gefundenen
geringeren durchschnittlichen Flugdistanzen
im Experiment «Regen» gegeniiber «Wind
und Regen» gesehen werden.

Es bleibt ungewil}, inwieweit der Wind an
den Naturstandorten des Winterlings (vor
allem unter Beriicksichtigung der umgeben-
den Vegetation und der Abnahme der Wind-
stirke in der Nihe des Bodens) an der
Ausbreitung der Eranthis-Diasporen beteiligt
ist. Die natiirlichen Standorte von Eranthis
hyemalis sind entweder lichte, edellaubholz-
reiche Wilder oder lichte Zedernwilder in
Siideuropa und Vorderasien. Nach eigenen
Beobachtungen im Taurus-Gebirge besiedeln
die Winterlinge die ausgedehnten, freien Fla-
chen der stark ausgelichteten Zedernwalder.
Es ist daher anzunehmen, daB3 hier der Wind
bei der Ausbreitung sicherlich eine wichtige
Rolle spielt. Es ist jedoch davon auszugehen,
daB bei der geringen Wuchshohe der Pflan-
zen der Wind nur mit einer stark reduzierten
Kraft wirken kann. Andererseits wiirden bei
einer groferen Entfernung von der Mutter-
pflanze speziell an diesem Wuchsort die Sa-
men bzw. Keimlinge keinem besonderen Risi-
ko ausgesetzt werden, da die Keimbedingun-
gen liber weite Flidchen sich kaum dndern.

Aufgrund der im Freiland gegebenen unter-
schiedlichen Regenintensititen und der (vom
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gleichzeitig einwirkenden Wind abhéngigen)
variierenden Winkel, mit denen Regen-
tropfen auf die Bélge treffen konnen, waren in
den Experimenten «Regen» und «Wind und
Regen» die mittleren Flugdistanzen deutlich
grofler als bei dem Experiment mit einzeln
fallenden Wassertropfen.

Der wesentliche Unterschied zwischen der
Ausbreitung durch Regentropfen gegeniiber
der durch Windeinwirkung besteht aber da-
rin, daB nur bei Regen, nicht aber durch
Wind (mit Stirken, die in Bodennihe zu
erwarten sind) eine vollstindige Entleerung
der Balge gewihrleistet wird. Bei hohen
Windgeschwindigkeiten konnte jedoch — wie
das Windkanalexperiment zeigte — es auch
durch dieses Agens zu einer volligen Samen-
freisetzung kommen. Dieses Ergebnis sowie
die strukturellen Anpassungen der Mutter-
pflanze an die Samenausbreitung (insbeson-
dere die Ausbildung der Bilge und das
Fehlen von oberflachenvergroBernden Struk-
turen an den Diasporen) sprechen dafiir, da3
Regentropfen das effizientere Agens fiir die
quantitative Freisetzung der Eranthis-Samen
darstellen.

ZUR BEDEUTUNG LEPTOKURTER
AUSBREITUNGSKURVEN

In jedem Falle aber hiufen sich beim Winter-
ling die ausgestreuten Samen in der ndheren
Umgebung der Mutterpflanze, so dal3 es auch
bei diesem Regenballisten zu der schon haufig
beobachteten rechtsschiefen und leptokurten
Verteilung der Ausbreitungsdistanzen kommit.
Wir interpretieren diese Anhaufung von Sa-
men bzw. Keimpflanzen als niitzlichen Mecha-
nismus: Zunichst ist die Wahrscheinlichkeit,
in der Nihe der Eltern geeignete Keimplatze
anzutreffen, im Vergleich zu groBeren Distan-
zen oft erhoht. Desweiteren kann die aus der
Konzentration vieler Nachkommen auf en-
gem Raum resultierende innerartliche Kon-

kurrenz zur Selektion von flir den jeweiligen
Standort genetisch besonders vorteilhaft aus-
gestatteten Individuen fiithren (Dichte-ab-
hingige Selektion; Roughgarden 1971). Die
ungleiche Aufteilung der verfligbaren Res-
sourcen zwischen den konkurrierenden Indivi-
duen resultiert zwar héufig in einer erhohten
Mortalitdtsrate und somit zunéchst in einer
Reduktion der absoluten Fitness. Diesem Ef-
fekt steht aber eine Begiinstigung der Fitness
der iiberlebenden Nachkommen und eine
Forderung evolutiondrer Prozesse entgegen
(siehe z.B. Miller 1995). Die eine Hauptkom-
ponente der Fitness (die Gesamtzahl der
Nachkommen) tritt also hinter die andere (die
Qualitat der Nachkommen) zuriick. Da zu-
dem die Umweltbedingungen, denen die In-
dividuen einer Population ausgesetzt sind,
weder raumlich noch zeitlich konstant blei-
ben, konnen sich aufgrund der herrschenden
Konkurrenz an den verschiedensten Stand-
orten und Zeitpunkten vorwiegend diejenigen
Keimpflanzen etablieren, die genetisch am
besten an die Bedingungen des jeweiligen
Standortes angepalit sind (Erhaltung gene-
tischer Variabilitit innerhalb einer Population,
Falconer 1984).

Die Valenz von Genotyp/Dichte-Inter-
aktionen wird nach wie vor kontrovers disku-
tiert (Goldberg 1988; Tonsor 1989; Shaw &
Platenkamp 1993; Fowler 1995; Miller 1995;
Shaw et al. 1995; Bennington & Stratton 1998).
Harper (1977) erinnert aber — ganz im Sinne
von Dobzhansky (1973; “Nothing in biology
makes sense except in the light of evolution.”)
- an die Bedeutung selektiver Prozesse: “The
fact that organisms leave more progeny than
can possibly survive means both that there is
usually an excess of individuals on which the
process of natural selection can act and that
pressures from overpopulation (inter- and in-
traspecific) are likely to be of prime import-
ance in the process.” Die Tatsache, daB3 lepto-

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 65, 29-41

39



SAMENAUSBREITUNG VON ERANTHIS HYEMALIS

kurte Verteilungskurven der Diasporen, die
zu einer Konzentrierung des grofiten Teiles
der Nachkommen auf kleinem Raum fiihren,
bei sehr vielen Pflanzenarten beobachtet wur-
den, spricht eindriicklich dafiir, daB3 Dichte-
abhingige Selektion ein wichtiger Grund fur
die zunachst unvorteilhaft erscheinende — weil
Mortalitit bewirkende — Verteilung der Nach-
kommenschaft ist.
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