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Bestdubung und sexuelle Reproduktion von wilden Nelken
im Nordwestschweizer Jura — ein gefahrdeter Prozess

Andreas Erhardt und Christophe Bonetti

Zusammenfassung

Wilde Nelken konnen als Modellorganismen fiir rasche Artbildung bei Pflanzen unter dem Ein-
fluss von verschiedenen Bestiubern dienen. Im Nordwestschweizer Jura sind wilde Nelken aller-
dings zunehmend gefihrdet. Habitatzerstorung, aber auch reduzierte sexuelle Reproduktion in
den verbleibenden Populationen sind die wichtigsten Gefdhrdungsfaktoren. Der vorliegende Arti-
kel gibt einen Uberblick iiber bisherige Befunde der sexuellen Reproduktion der Grenobler Nelke
(Dianthus gratianopolitanus), der Rauhen Nelke (D. armeria) und der Karthdusernelke (D. carthu-
sianorum). Die vierte wilde Nelkenart des Nordwestschweizer Juras, die Prachtnelke (D. super-
bus), ist in dieser Region vom Aussterben bedroht. Ihre Populationen sind in der Zwischenzeit der-
art klein, dass sie einer sinnvollen wissenschaftlichen Felduntersuchung nicht mehr zugdnglich
sind.

1 Einleitung

Nelken und ihre Bestduber bilden neben generellen Bliiten-Bestduber-Interaktionen einen essen-
tiellen Schwerpunkt unserer Forschungsarbeit. In der weiteren Umgebung von Basel sind wilde
Nelken in den letzten Jahrzehnten allerdings stark zurlickgegangen. Dies betrifft alle vier Arten,
die in der Region von Basel und im Nordwestschweizer Jura natiirlicherweise vorkommen.
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1.1 Rlckgang wilder Nelken im Nordwestschweizer Jura

Am stirksten ist die Prachtnelke (Dianthus superbus, Abb. 1) vom Riickgang betroffen. Wahrend
Binz (1905) sie vor gut hundert Jahren in feuchten Wiesen (D. superbus ssp. superbus) und lichten
Waldstellen (D. superbus ssp. sylvestris) noch als verbreitet angab, ist diese Art bis auf einige we-
nige Standorte mit kleinen Restpopulationen fast gdnzlich aus unserer Region verschwunden und
in beiden Unterarten vom Aussterben bedroht. Nicht wesentlich besser ist die Lage der Rauhen
Nelke (D. armeria, Abb. 2). Nach Binz (1905) war sie in unserer Region zwar schon vor hundert
Jahren nur zerstreut, aber auch von dieser Art sind nicht nur viele Populationen verschwunden,
sondern die verbleibenden bis auf wenige Ausnahmen auch in ihrer Grosse geschrumpft. Brache
Acker waren frither offenbar ein zusitzlicher, sekundérer Lebensraum der Rauhen Nelke. Auch
die dritte Art, die Grenobler Nelke (D. gratianopolitanus, Abb. 3), ist stark zuriickgegangen. Die
in der Region auf Juraflithe beschrinkte, schon immer seltene Art kam beispielsweise am Dorna-
cher Schloss, bei Liesberg oder Langenbruck vor. Die heutigen Vorkommen in der Region be-
schrianken sich weitgehend auf die Felsflithe in der Umgebung von Olten, Balstahl und dem Weis-
sensteingebiet. Etwas besser steht es um die Karthdusernelke (D. carthusianorum, Abb. 4). Sie
kommt noch immer da und dort in mageren Wiesen vor. Binz (1905) charakterisierte ihr Vorkom-
men vor hundert Jahren als “Trockene Wiesen, Raine, éiberall [Hervorhebung von den Autoren] in
der Ebene und Hiigelregion™!

Abb. 1 Die Prachtnelke (Dianthus
superbus) ist in der Region Basel vom
Aussterben bedroht. Auffillig sind die
zerschlitzten Kronblitter und das Feh-
len einer Landeplattform fiir Bliiten-
besucher. Diese Art wird von Nacht-
schwirmern bestiubt.

Foto: Andreas Erhardt
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Abb. 2 Die Rauhe Nelke (Dianthus
armeria) ist in der Region Basel stark
gefdhrdet. Sie wird — mit ihren eher
kleinen Bliiten — von Tagfaltern be-
stdubt, kann aber auch Samen durch
Selbstbestdubung erzeugen.

Foto: Andreas Erhardt

Abb. 3 Die Grenobler Nelke (Dian-
thus gratianopolitanus) ist in der Re-
gion ebenfalls stark zuriickgegangen
und gefdhrdet. Diese Art wird von
Tag- und Nachtfaltern bestéubt.
Foto: Andreas Erhardt

145



Abb. 4 Eine Karthdusernelke (Di-
anthus carthusianorum) mit bestdu-
bendem Dickkopffalter (Thymelicus
sylvestris). Man beachte, dass die Pal-
pen des Falters die Staubbeutel beriih-
ren. Foto: Andreas Erhardt

1.2 Evolution und Reproduktion wilder Nelken

Nun sind Nelken aber nicht nur aus der Sicht des Naturschutzes von Interesse. Die verschiedenen
Arten dieser Gattung sind ausserordentlich nahe verwandt (Valente et al. 2010) und zeigen eine
zunchmende Spezialisierung ihrer Bestduber. Die Karthduser Nelke wird mit ihren tiefroten, nur
schwach duftenden Bliiten von Tagfaltern bestiubt (Knuth 1898, Kirchner 1911, Bloch et al.
2006). Die Kelchrohre, welche die fiinf unverwachsenen Kronblitter, Staubblétter und Frucht-
knoten einschliesst, ist zu lang und zu eng, als dass kurzriisslige Bliitenbesucher wie Bienen oder
Hummeln den Nektar erreichen kénnten, der an der inneren Basis der Staubblétter sezerniert wird
und so nur Besuchern mit einem langen, diinnen Saugriissel zugénglich ist. Die Bliiten der Kar-
thdusernelke sind zudem proterandrisch, das heisst, die Staubblétter, welche eines nach dem an-
dern entsprechend ihrer Anlage reifen, werden im Zentrum der Bliite priasentiert (Abb. 5a), lange
bevor die beiden Narbenschenkel sich strecken und spreizen und die Bliite in ihre weibliche Phase
tritt (Abb. 5b). Dieser Grundplan ist allen Nelken gemeinsam, wird im Einzelnen aber je nach Be-
stdubern und Bestdubungsart modifiziert.

Die Rauhe Nelke hat im Vergleich zur Karthdusernelke kleinere Bliiten, die aber ebenfalls auf-
féllig dunkelrot gefdrbt sind. Neben der Bestdubung durch Tagfalter wurde bei dieser Art schon
frith (Knuth 1898) auch ein gewisser Grad an Selbstbestaubung vermutet. Im Gegensatz zu Kar-
thausernelke und Rauher Nelke stehen die Bliiten der Grenobler Nelke einzeln und sind deutlich
grosser, in ihrer Farbung aber blasser. Auch haben sie eine lingere Kelchrohre und werden von
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Tag- und Nachtfaltern bestiubt (Erhardt 1990). Die nah verwandte Steinnelke (D. sylvestris), die
in der ndheren Umgebung von Basel allerdings fehlt und erst in den Felsgebieten am siidexponier-
ten Nordufer des Bielersees auftritt, hat noch eine etwas lingere Kelchrohre. Der Nektar ihrer Blii-
ten kann dementsprechend nur von langriissligen Nachtfaltern und Schwirmern erreicht werden
(Erhardt 1988). Diese Art duftet am Abend etwas stirker als tagsiiber. Das letzte Glied in dieser
Reihe stellt die Prachtnelke dar. Die Kronblétter der Bliiten dieser Art sind mit einer leichten Lila-
tonung fast weiss, stark zerschlitzt und bilden eine stark aufgeloste Kontur der Bliiten. Im Gegen-
satz zu den vorhergehenden Arten duftet sie nachts ausgesprochen stark. Auch ist ihre Kelchlidnge
im Vergleich zur Grenobler Nelke und zur Steinnelke noch einmal verlidngert. Bestiaubt wird die
Prachtnelke vor allem von Nachtschwirmern, welche sich beim Bliitenbesuch wie Kolibris nicht
auf die Bliiten setzen, sondern im Schwirrflug vor den Bliiten ‘stehend’ den Nektar saugen. Gros-
sere Nachtfalter aus der Gruppe der Eulenfalter konnen die Bliiten ebenfalls bestduben. Thr Bliiten-
besuch istallerdings umstidndlich, weil die Bliiten der Prachtnelke —nicht wie bei den anderen Nel-
kenarten — den Faltern keine Landeplattform bieten und die Eulenfalter sich an den Kronbléittern
deshalb nicht recht festhalten konnen (Erhardt 1991).

Abb. 5a Die Bliite der Karthdusernelke in der  Abb. 5b Die Bliite der Karthdusernelke in der
miénnlichen Phase (links) und zu Beginn der weibli-  weiblichen Phase mit empfingnisfihigen Narben-
chen Phase mit beginnender Streckung der Narben-  schenkeln. Foto: Andreas Erhardt
schenkel (rechts). Foto: Andreas Erhardt

2 Fragestellung

Entsprechend dieser Ausgangssituation verfolgen unsere Untersuchungen zwei grundsitzliche
Ziele: Einerseits soll die Rolle von Bestdubern — im konkreten Fall von Tagfaltern, Nachtfaltern
und Nachtschwidrmern mit ihrem unterschiedlichen Bliitenbesuchsverhalten und zunehmend lan-
gen Saugriisseln — auf die Bildung neuer Pflanzenarten untersucht werden. Der Prozess der Bil-
dung neuer Arten ist trotz langer und intensiver Forschung keinesfalls gekldrt und wurde von Bio-
logen gar schon als ‘der heilige Gral” der Biologie bezeichnet!

Das zweite Ziel betrifft die Gefahrdungssituation wilder Nelkenarten, speziell auch in der Re-
gion von Basel. Wahrend die Hauptursache fiir den eingetretenen Riickgang unserer Nelken zwei-
fellos in der grossflidchigen Zerstorung ihrer Lebensraume besteht, stellt sich zunehmend die Fra-
ge nach einer zusitzlichen Gefdahrdung der sexuellen Reproduktion in den verbleibenden Restpo-
pulationen durch einen Mangel an geeigneten Bestédubern. Mit gezielten Untersuchungen wollen
wir zur Kldrung dieser Fragestellung beitragen.
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3 Bisherige Befunde

Zu drei der vier vorgestellten Nelkenarten sollen hier erste Resultate in einer knappen Ubersicht
dargestellt werden. Die Populationen der Prachtnelke sind in der Zwischenzeit in der Region von
Basel derart selten geworden und auf minimale Bestinde von wenigen Individuen geschrumpft,
dass sie einer sinnvollen Felduntersuchung nicht mehr zugénglich sind. Neuerdings wird im Kan-
ton Baselland versucht, die verbliebenen Restpopulationen der Prachtnelke durch Auspflanzen
von aus autochthonen Samen gezogenen Jungpflanzen zu fordern. Leider fiihrte diese Massnahme
bisher langst nicht immer zum gewiinschten Erfolg (Erny, mdl. Mitteilung).

3.1 Grenobler Nelke (Dianthus gratianopolitanus)

Die Grenobler Nelke (Abb. 3) ist von besonderem Interesse, weil es sich dabei um ein Glazialrelikt
handelt (7riki Teurtroy 2006). Die heutige Verbreitung entspricht nicht vergletscherten Randge-
bieten, auf welche diese Art vermutlich zuriickgedringt wurde und aus welchen sie sich nicht wie-
der verbreiten konnte, wihrend die nah verwandte Steinnelke (D. sylvestris) heute weite Teile der
Alpen wiederbesiedelt hat und auch im Jura vorkommt, interessanterweise aber in anderen Gebie-
ten als die Grenobler Nelke, sich also allopatrisch zur Grenobler Nelke verhalt. Entsprechend ihrer
Gefiahrdung fungiert die Grenobler Nelke auf der Roten Liste und wird in der Schweiz als ‘verletz-
lich’ (vulnerable) eingestuft (Moser et al. 2002). Dies ist umso bedeutsamer, als die Schweiz ein
Hauptverbreitungsgebiet der Grenobler Nelke darstellt (Meusel et al. 1965).

Unsere Felduntersuchungen an fiinf Populationen in der Umgebung von Balsthal und am
Weissenstein haben bisher gezeigt, dass zunehmende Beschattung der Pflanzen den Fruchtansatz
reduziert. Dieser Befund erstaunt eigentlich nicht. Unter Beschattung durch andere Pflanzen, vor
allem Biische und Bdume, sind die Bliiten der Grenobler Nelke weniger exponiert und diirften da-
her schon einmal unter einem reduzierten Bliitenbesuch durch Bestduber leiden. Zudem bewirkt
stiarkere Beschattung natiirlich auch eine Reduktion von Sonnenlicht und damit nicht nur eine re-
duzierte Assimilation dieser lichtliebenden Art, sondern auch eine Verlagerung der Ressourcen in
vegetatives Wachstum. Auch gedeihen unter schattigen Bedingungen vermehrt Konkurrenten wie
vor allem Griser, welche die Rosetten der Nelken bedrdangen und einschrinken. Eine zunechmende
Verwaldung von Rasen an Felsflithen ist allerdings weit verbreitet. Zum einen hat die Nutzung
von Holz aus Wildern mit dem verminderten Holzbedarf zum Heizen in den letzten Jahrzehnten
generell stark abgenommen, zum anderen bewirkt der erhdhte Eintrag von Stickstoff aus der Luft
durch Stickoxide eine grossfldchige Diingung, welche nicht zuletzt auch den Wuchs der Gehdlze
in Wéldern fordert und damit den Raum von lichtliebenden Arten an Felsflithen einschrénkt.

Ein weiterer Befund betrifft die Produktion von reifen Friichten. Ein Vergleich zwischen neun
Populationen im Nordwestschweizer Jura zeigt klar, dass mit steigender Anzahl Bliiten pro Pflan-
ze auch der Anteil an reifen Friichten zunimmt. Schwéchere Populationen mit kleineren Pflanzen,
die weniger Bliiten bilden, weisen also eine erhdhte Einbusse reifer Friichte auf. Dafiir konnen
zweil Ursachen verantwortlich sein: Kleinere Pflanzen mit weniger Bliiten konnen weniger attrak-
tiv fuir Bliitenbesucher sein und deshalb weniger effizient bestaubt werden oder kleinere Pflanzen
sind in ithren Ressourcen limitiert und kdnnen weniger Friichte zur Reife bringen. Selbstverstind-
lich kdnnen auch beide Faktoren zusammen wirken.

Interessanterweise zeigt ein Vergleich zwischen den untersuchten Populationen auch Unter-
schiede im Bestduberspektrum. Mit zunehmender Kelchldnge der Population erhoht sich der An-
teil von Schwiérmern als Bliitenbesucher. Es sind vor allem der Taubenschwanz (Macroglossum
stellatarum) und der Hummelschwarmer (Hemaris fuciformis), beide tagaktiv, welche mit ihren
lingeren Saugriisseln die Bliiten mit tieferen Kelchen vermehrt besuchen, wihrend Tagfalter die
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haufigeren Bliitenbesucher in Populationen sind, deren Bliiten eher kiirzere Kelche haben. Dieses
Beispiel zeigt, wie die Variation eines kritischen Bliitenmerkmals, im vorliegenden Fall der
Kelchrohrenlénge, zu einer Verschiebung des Bestduberspektrums zwischen verschiedenen Po-
pulationen innerhab einer Art und damit ldngerfristig zu einer Aufspaltung zu zwei Arten flihren
kann.

Um die Regeneration bestehender Populationen der Grenobler Nelke aus Samen zu verfolgen,
haben wir Keimlinge in den verschiedenen Populationen ausgepflanzt. Die Uberlebenswahr-
scheinlichkeit der Keimlinge unterschied sich signifikant zwischen den untersuchten Populatio-
nen und nahm mit steigender Hohe iiber Meer zu. Offensichtlich ist zu grosse Trockenheit vor al-
lem in den Sommermonaten ein kritischer Faktor fiir die keimenden Jungpflanzen. Keimraten und
die Etablierung von Keimlingen sind in bestehenden Pflanzenpopulationen generell tief, wobei
seltene, fiir die Samenkeimung giinstige Jahre eine entscheidende Rolle fiir die Rekrutierung von
Populationen aus Samen spielen konnen, auf welche dann lange Zeiten folgen konnen, welche die
einmal etablierten Pflanzen durch vegetatives Wachstum {iberbriicken kénnen. So kénnen Pflan-
zen der nah verwandten Steinnelke iiber 25 Jahre alt werden, wie eine Untersuchung einer Popula-
tion im Kanton Graubiinden ergeben hat.

3.2 Karthdusernelke (Dianthus carthusianorum)

Auch die Karthdusernelke (Abb. 4) figuriert bereits auf der Roten Liste und wird im Jura als ver-
letzlich (vulnerable) eingeschitzt (Moser et al. 2002). Die Karthdusernelke wird zwar neuerdings
hdufig in Strasseninseln und Strassenkreiseln angesit, doch handelt es sich dabei nicht um die ur-
spriinglich in unserem Gebiet vorkommende Unterart Dianthus carthusianorum ssp. carthusiano-
rum, sondern um die aus den Ostlichen Siidalpen stammende Unterart Dianthus carthusianorum
ssp. latifolius (Brodtbeck et al. 1997). Diese Situation veranschaulicht sehr gut ein Dilemma aus
naturschiitzerischer Sicht. Einerseits ist die erneute Zunahme der Karthdusernelke grundsétzlich
sicher erfreulich, andererseits ersetzt sie Massnahmen fiir die zunehmend gefidhrdete, einheimi-
sche Unterart nicht. Zudem besteht die Moglichkeit, dass beide Unterarten bastardieren, was aus
der Sicht der Erhaltung der urspriinglich hier heimischen Unterart nicht wiinschenswert wiire.

Unsere Untersuchungen von verschiedenen Populationen der einheimischen Unterart in der
Region von Basel haben gezeigt, dass die Belegung der Narben mit Pollen nicht nur mit zuneh-
mender Anzahl von Bliitenbesuchen von Schmetterlingen zunimmt, sondern dass sie dariiber hin-
aus auch positiv mit der Anzahl bestdubender Schmetterlingsarten korreliert ist. Dies bedeutet,
dass unabhédngig von der Anzahl Bliitenbesuche eine diversere Schmetterlingsfauna einen besse-
ren Bestdubungserfolg garantiert als eine verarmte. Dementsprechend war auch die Anzahl Blii-
tenbesuche in einer naturnahen Population in einer Magerwiese bei Liesberg signifikant hoher als
in ruderalen Populationen. Dass die Karthdusernelke mittelbar gefahrdet ist, zeigt auch eine Un-
tersuchung, die wir im Wallis durchgefiihrt haben (Bloch et al. 2006). Dabei haben wir festgestellt,
dass trotz der im Wallis wesentlich giinstigeren Ausgangslage als in der Basler Region nur gerade
zwei Schmetterlingsarten, der Augenfalter (Satyrus ferula) und der Schachbrettfalter (Melanargia
galathea), fiir den grossten Teil der Bestdubung der Karthdusernelke verantwortlich sind. Beide
Schmetterlingsarten sind im Wallis lokal noch hiufig, beide sind aber in den letzten Jahren deut-
lich seltener geworden.
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3.3 Rauhe Nelke (Dianthus armeria)

Auch die Rauhe Nelke (Abb. 2) wird auf der Roten Liste der gefahrdeten Bliitenpflanzen der
Schweiz aufgefiihrt (Moser et al. 2002). Gesamtschweizerisch wird sie als potenziell gefdhrdet
(near threatened) und im Jura als verletzlich (vulnerable) eingestuft. In der ndheren Umgebung
von Basel ist sie vom Aussterben bedroht (Brodtheck et al. 1997). Vor einigen Jahren wurde in ei-
ner Projektarbeit die Reproduktion einer naturnahen Population in der Elsésser Hardt mit einer ur-
banen Population in der Stadt Basel verglichen (Spinnler 2004). Im Gegensatz zur Population in
der Elsédsser Hard konnten in der urbanen Population praktisch keine Bestduber (Tagfalter) beob-
achtet werden. Entsprechend war der Anteil selbstbestdubter Friichte in der urbanen Population er-
hoht. Erhohte Selbstbestdubung bedeutet allerdings erhdhte Inzucht und damit einen Verlust an
genetischer Variabilitit. Seit dieser Untersuchung ist die urbane Population erloschen, obschon
der Standort noch intakt erscheint und sich in der Zwischenzeit dort sogar die Bienenorchis ange-
siedelt hat — allerdings eine Art, bei der sich Selbstbestdubung als Weg der Samenproduktion eta-
bliert hat. Inwiefern der Verlust dieser urbanen Population der Rauhen Nelke durch Inzuchteffekte
oder doch durch ungiinstige Umweltbedingungen verursacht wurde, muss leider offen bleiben.
Moglicherweise haben auch beide Faktoren zusammengewirkt.

4 Fazit

Die angefiihrten Beispiele einheimischer Nelkenarten zeigen Grundlegendes. Zunéchst handelt es
sich bei diesen Arten um Pflanzen mit spezifischen Bestdubern. Tatsdchlich konnen Nelken als
Modellorganismen fiir Artbildungprozesse bei Pflanzen unter dem Einfluss von unterschiedlichen
Bestidubern gelten, auch wenn dieser Prozess im Einzelnen erst liickenhaft dokumentiert ist. Die-
ser Prozess ist allerdings zunehmend gefahrdet. Gefahrdungsfaktoren sind in erster Linie die Zer-
storung von Lebensraumen und in der Folge ein Riickgang der spezifischen Bestiduberfauna, der
Tag- und Nachtfalter. In isolierten und zunehmend kleinen Populationen kann reduzierte Bestéu-
bung zu einer Verstirkung der Gefdahrdung fiihren, weil die Reproduktion, auf die diese Populatio-
nen so dringend angewiesen wéren, zusétzlich eingeschriankt ist (sogenannter Allee-Effekt,
Groometal. 2006). Damit werden die Nelkenarten um Basel zu einem Beispiel fiir die Gefahrdung
eines elementaren biologischen Prozesses — der Interaktionen zwischen Bliiten und Bestdubern.
Dieser Prozess droht vor unseren Augen verloren zu gehen, bevor wir ithn addquat untersucht und
dokumentiert haben. Dabei geht es allerdings nicht nur um das vorgestellte Beispiel von Nelken
und ihren Bestdubern in der Region von Basel, sondern um einen Prozess, der durch die Aktiviti-
ten des Menschen global gefihrdet ist.
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