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Einleitung

Schon bei Beginn meiner Studien iiber die Pilanzenwelt Brasiliens
interessierten mich die Bestdubungseinrichtungen tropischer Malvaceen.
Der im Jahre 1967 veréffentlichten ersten Arbeit lagen im wesentlichen
Beobachtungen. iiber Ornithophile der Familie (Malvaviscus, Bakeri-
desia und Hibiscus) zugrunde. In den folgenden Jahren studierte ich
die Bestdubung weiterer 20 Arten der Triben Malveae, Ureneae und
Hibisceae.

Uber Malvaceen gibt es zahlreiche, allerdings nur verstreute bliiten-
biologische Einzelbeobachtungen; die vorliegende Arbeit soll eine zu-
sammenfassende Ubersicht geben, die Aufficherung in Pollinations-
typen zeigen und zu Fragen der Entstehung und Evolution der Familie
beitragen.

Zahlreichen Personen, die mir behilflich waren, daB3 diese Arbeit zu-
stande kommen konnte, mdchte ich herzlich danken: Herrn Univ.-Prof.
Dr. L. vAN DER P1jn, der mir bei meinem Aufenthalt in Den Haag seine
gesamte blitenbiologische Literatur zur Verfligung stellte und mir wert-
volle Anregungen gab; den Herren des Instituto de Boténica in S&io Paulo,
die mir einen Arbeitsplatz zur Verfiigung stellten; den Herren vom ,,Conselho
Nacional de Pesquisas® in Rio de Janeiro fiir das Forschungsstipendium
(1967—1968); dem Leiter der britischen ,,Royal Society/Royal Geographical
Society Expedition to Central Brazil*, Herrn Dr. I. Bisgop und den briti-
schen Kollegen; Herrn Dr. A. Krarovicras, Corrientes, fiir das Bestim-
men der meisten Malvaceen; Herrn Dr. J. J. Wurpack, Washington, flr
das Bestimmen von Abutilon pauciflorum, A. cf. pedraebrancae, Urena
lobata, Pavonia schrankii und P. cf. lindmannii, sowie Herrn Dr. O. J.
BraNcEARD JR. fir das Bestimmeén von Hibiscus henmingsianus; Herrn
Dr. H. RercuarpT, Siio Paulo, fiir das Bestimmen der Coleopteren,
Hemipteren, Orthopteren und Formiciden und Herrn Dr. N. PAPAVERA,
Sio Paulo, fir das Bestimmen der Dipteren (leider sind die meisten
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Hymenopteren und Lepidopteren zur Zeit noch unbestimmt; die je-

4

weilige Sammelnummer wird in Klammern beigesetzt, und die Namen
der Tiere sollen in einem Nachtrag publiziert werden); Herrn Prof.
Dr. Z. ¢. Maranuao, Botucatu, fir das Bestimmen einiger Hymeno-
pteren, Schmetterlinge, Kafer und Fliegen; meiner Frau Dr. Ise S. GoTTs-
BERGER, die bei einigen Feldbeobachtungen und beim Ausarbeiten des
Textes geholfen hat; fiir das Ausarbeiten der Fotos den Herren von der
Photoabteilung der F.C.M.B. in Botucatu und Herrn H. H. ScHLICK, Si0
Paulo. Im besonderen darf ich Herrn Univ.-Prof. Dr. F. EHRENDORFER,
Wien, dafiir danken, daB er auch diesmal die kritische Durchsicht des
Manuskriptes tibernommen hat.

Neue bliitenbiologisehe Beobachtungen
Abutilon

Abutilon pauciflorum St. Hi. An einer durch Roden gebildeten
Waldlichtung im Gebiet von Botucatu wurde eine Population von. dbutilon
pauciflorum kurz (April 1971) beobachtet. Die Bliiten der 2 m hohen
Straucher besitzen Kronen mit 2,5 em Durchmesser, sie sind geruchlos,
hell lachsrot gefarbt und weit gespreitet. Die kurze, nur wenig entwickelte
Kolumna mit biischelférmigen Staubgefafien ist ein Merkmal, das
melittophilen Malvaceen eigen ist. Die Bliitenbesucher und Bestauber
waren Bienen (7T'rigona spintpes FaBriorus), die Pollen sammelten
und sich auch in den Bliiten ausruhten, sowie Vespinae. Die Narben-
strahlen kommen mit dem eigenen Pollen in Kontakt.

Abutilon spee. (13-17768)1. In den Bergwildern des Staates Espirito
Santo, etwa 50 km westlich von Santa Teresa, konnten wir eine 1 m
hohe strauchartige Abutilon-Art sammeln (Juli 1968), die ich fiir chi-
ropterophil halte. Die Bluten sind gelblich-griin bis weilllich, etwa
4 em lang und stehen an 5 ecm langen aufrechten Bliitenstielen. Durch
ein Nicken der Stiele im oberen Ende sind die Bliiten waagrecht orien-
tiert oder leicht nach oben geneigt. Die fiir Fledermausbliitigkeit auf-
fallend zarte Krone wird durch 3,5 cm lange Kelchblétter fast bis zu
den Kronblattspitzen eingehiillt. Erst einige Zeit nach dem Offnen
der Staubbeutel wachsen die Narbenstrahlen aus der Staubblattquaste
hervor (Protandrie!). Staubgefifie und Narbenstrahlen sind biirsten-
artig nach oben gerichtet, die Bliite ist dadurch leicht zygomorph
und ein Besucher wird beim Eindringen sternotrib mit der Kehle be-
stduben. Die Anthese scheint nichtlich zu sein; um 9.00 Uhr frith
waren die voll offenen Bliiten bereits ohne Pollen und befanden sich
auch schon im weiblichen Zustand mit verldngerten Narbenstrahlen.
Im Laufe des Tages schlossen sich die Bliten, wihrend sich andere

1 Es handelt sich wahrscheinlich um eine noch unbeschriebene Art.
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am Nachmittag auf das Offnen vorbereiteten. Eine Beobachtung der
Blitten in der Nacht war mir nicht mdglich; aber auch wahrend des
Tages war ein leicht tibler Geruch der Bliiten zu bemerken, recht ahnlich
wie z. B. bei Bakeridesia paulistana oder Abutilon of. pedraebrancae, der
kleine Fliegen (Drosophilidae) anlockte. Das Nektargewebe im Kelch
ist kraftig ausgebildet.

Obwohl Nachtbeobachtungen noch fehlen und die wenigen Bliiten
kein sicheres Zeichen (Krallenspuren) fiir Fledermausbesuch aufwiesen,
spricht das Syndrom fiir Chiropterophilie. Dafl die Gattung Abutilon
fledermausbliitige Vertreter hervorgebracht hat, wurde bereits von
VocErL (1969: 193—196) erkannt und beschrieben.

Abutilon ¢f. pedraebrancae K. Scaum. Im Regenwald der Ttatiaia-
Berge beobachteten wir am 17. April 1971, am Vormittag, eine Po-
pulation von Abutilon cf. pedracbrancae, deren Bliiten durch chiro-
pterophiles Syndrom auffielen.

Nr.: 115-17471. 4 m hohes Biaumchen in Sekundirwald; Bliiten
4,5 cm lang, an bis zu 10 cm langen Bliitenstielen exponiert (Abb. 1);
Kronen hell fleischfarben mit violetten Adern; weite Zugénge zu den
Nektarien; aufgeblasene Kelche (groBle Sekretionszone); Geruch iibel.
Die Blitten befanden sich am Vormittag bereits im weiblichen Zustand,
es war keine frisch gedfinete zu sehen. Die Anthese scheint also nachtlich
zu sein. Direkten Hinweis auf Chiropterophilie gaben schlitzférmige
Krallenspuren an den beiden Seiten der Kronen (Abb. 2).

Nr.: 116-17471. Etwa 3 m hohes Baumchen in einer Bachschlucht.
Blitter und Bliiten sind von der vorigen etwas verschieden (Abb. 3).
Die Bliitenfarbe ist schmutzigviolett; breite Nektarzuginge zwischen
den Kronblattnigeln (Abb.4); 15ecm lange Blitenstiele und etwa
4,5 cm lange Bliiten. An einigen dlteren Bliiten fanden sich nicht sehr
deutliche Krallenspuren.

Bakeridesia

B. paulistana Krarovickas. Frithere Untersuchungen (GOTTSBER-
GER, 1967: 352—354) haben erwiesen, dal die Bliiten von B. paulistana
ornithophil sind. Mit ibren rosafarbenen, tief glockenférmigen Kronen,
starken Nektarausscheidungen an der Kelchbasis und den an den
Enden der Kolumna biischelférmig gehduften Staubgefifien und Nar-
benstrahlen, sind sie gut an den Kolibribesuch angepafBt. Beim Ein-
dringen in die Blitte iibertragt der Vogel den Pollen mit der Kopi-
Hals-Partie oder auch mit der Schnabelbasis. Bei diesen Besuchen
ist die Haltung des Vogels zur Bliite recht individuell. Je nach der
unterschiedlichen Orientierung der Bliten im Raum — meist etwas
hingend, manchmal aber auch waagrecht oder ein wenig aufrecht —
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Abb. 1. Abutilon of. pedraebrancae (Nr. 115-17471), aufgeblasene Kelche, lange
Bliitenstiele

Abb. 2. Abutilon cf. pedracbrancae (Nr. 115-17471), Krallenspuren an den
Kronblattern
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Abb. 3. Abutilon cf. pedraebrancae (Nr. 116-17471), Blite auf langem
Bliitenstiel

Abb. 4. Abutilon cf. pedraebrancae (Nr. 116-17471), Blick in das Innere der
Bliite, die weiten Nektarzugénge zeigend
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fliegt er sie verschieden an. Beim Eindringen in hingende oder waag-
rechte Bliten bestdubte er peritrib, gleichsam die Staubblattquaste
samt Narbe umwandernd, entweder mit der Stirne, der Kehle oder
der Wangenpartie. Aufrechte beutete er illegitim, den Schnabel zwischen
Kelch und Krone einfithrend, aus.

Entgegen fritheren Vermutungen sind die Bliiten deutlich prot-
andrisch. Zum Zeitpunkt, an dem sich die Antheren 6ffnen und den
Pollen {freigeben, sind die Narbenstrahlen noch deutlich kiirzer als
die Staubgefalle und konnen schwerlich mit fremdem Pollen belegt
werden. Erst nach Entleeren der Staubbeutel wachsen die Narben-
strahlen in die Linge und iiberragen dann deutlich die Staubgefifle;
die Bliite befindet sich im weiblichen Zustand. Jetzt wird ein Besucher
in erster Linie die empfingnishereiten Narben berithren. Dichogamie
ist ja in vielen Fallen ein Hinweis, dal} Selbstbestdubung und -befruch-
tung vermieden werden soll. Bestdubungsversuche, bzw. Einbeuteln
von, Bliten, die mit eigenem Pollen belegt wurden, zeigten, dafl die
Art selbststeril ist. Bei sonst gutem Fruchtansatz am Baum entwickelten
sich die eingebeutelten Bliiten nach dem Verblithen nicht weiter.

Wie sehr sich illegitimer Besuch stérend auf die Bestaubung aus-
wirken kann, ist bereits aufgezeigt worden (GOTTSBERGER, 1967: 353
und. Abb. 1). Es waren damals Bienen aus der Gruppe der Meliponinae
an den Blitten tatig, die den Nektar nach seitlichem Einbruch in die
Kelche aufnahmen. Die Kolibris, denen die Bliiten nicht mehr ergiebig
genug waren, hatten die Besuche stark herabgesetzt und wahrschein-
lich ergiebigere Nahrungsquellen aufgesucht. Ein andermal (Juli/August
1968) waren die Kelche nicht von Bienen angenagt, der Nektargehalt
der Bliiten war dementsprechend gréfler, was sich dahingehend aus-
wirkte, daB wesentlich mehr Kolibris viel haufiger die Bliiten auf-
suchten. Ein Jahr spater (am 8. August 1969) waren die Kelche wiederum
angenagt und. die Kolibris waren wieder seltene Besucher.

Der mehrmals festgestellte leicht iible, an verfaulendes Wasser in
einer Blumenvase erinnernde Geruch widerspricht etwas dem Syndrora
fir Ornithophilie (u. a. Geruchlosigkeit) und 146t eher an Chiroptero-
philie denken. Bei den Malvaceen vermutete VoerL (1969: 193—196)
innerhalb der Gattung Hibiscus Fledermausbliitigkeit und bestitigte
sie bei Vertretern der Gattungen Abutilon und Bakeridesia. Die oben
erwahnten Abutilon spec. aus Espirito Santo und Abutilon of. pedraebrancae
aus dem Itatiaia-Gebirge sind ebenfalls chiropterophil. Die Bliiten aller
dieser Arten duften ahnlich wie die von Bakeridesia poulistana, wenn
auch vielfach stiarker, an Kohl erinnernd. Die im wesentlichen ornitho-
philen Bliiten von B. paulistana besitzen also in dem Geruch ein chirop-
terophiles Merkmal (siehe Angaben von Fameri and vaN DER Pum,
1971: 155, iiber weitere ornithophile Bliiten mit chiropterophilem
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Geruch). Dieser Geruch konnte bei Abutilon- und Bakeridesia-Arten
der erste Schritt in Richtung Chiropterophilic gewesen sein. Nach
VocrL (1969) ist die Aufspaltung in Ornithophile und Chiropterophile
in der Gattung Abuiilon innerhalb der siidamerikanischen Gruppen
Integrifolioe und Lobatae vielfach noch im Gange und es kommt zu
Uberschneidungen der Syndrome mit z. T. intraspezifischen Diver-
genzen. Bine derartige Auseinanderentwicklung resp. Aufspaltung
konnte vielleicht so verstanden werden, dafl einzelne Populationen
einen anfangs ,zufdlligen”, mit der Zeit immer intensiver werdenden
und schlieBlich selektiv wirkenden Besuch von Flederméiusen erhielten
(Voeer, 1969: 313, spricht von ,sympatrischer Differenzierung®).
Damit sich aus einem ornithophilen Abutilon (oder Bakeridesia) mit
einer mehrere Tage langen diurnen und nocturnen Anthese eine Chi-
ropterophile herausentwickelt, miiiten folgende Entwicklungsschritte
stattfinden: Verstirkung des iiblen Geruches (besonders in der Nacht),
Vergroflerung des Kelches und damit vermehrte Nektarproduktion,
Erweiterung der Nektarzugénge zwischen den Néageln der Kronblitter
und Verlingerung des Bliitenstiels.

Sida

S. carpinifolia L. {., eine Art der amerikanischen und afrikanischen
Tropen, wurde in Séo Paulo (Jinner, Februar, Marz 1968) und Espirito
Santo (Juli 1968) studiert. Die Species scheint schattenliebender als
alle anderen untersuchten Sida-Arten zu sein und bevorzugt den Unter-
wuchs nicht zu dichter Sekundérwalder.

Die kleinen, geruchlosen, orangegelb gefarbten Bliten offneten
sich alle mehr oder weniger gleichzeitig um etwa 13.00 Uhr und schlos-
sen sich gegen 16.00 Uhr wieder. Wahrend dieser Zeit erhielten sie
Besuch von Pollen sammelnden Bienen (12-3268, 12-9268, 12-9368),
Nektar saugenden Schmetterlingen (12-3268), Pollen und Bliitenteile
fressenden Kafern (Curculionidae; Chrysomelidae, Galerucinae), ein-
mal auch von einer Wespe (Vespinae) und einer Fliege (Syrphidae,
Eristalis furcatus Wp.). Vergleicht man aber die geringe Zahl der Be-
sucher mit der groBlen Anzahl der nur etwa 3 Stunden lang gedffneten
Bliiten, so wird deutlich, daf3 kaum alle Bliiten einen Besuch erhalten
konnen. Versuche zeigten, dall die Art ein kompatibiler Selbstbestiu-
ber ist und auch bei Ausbleiben von Bestdaubern vollen Fruchtansatz
bringt. Wie die Selbstbestdubung vor sich geht, beschreibt bereits Knura
(1904 : 476—477): ,,Jm ersten Blutenstadium wird nach Scorr ErvLior
durch die Stellung der aufrechten Griffel oberhalb der Antheren Kreuz-
bestdubung begiinstigt, spater beugen sich erstere nach abwirts, so
dafl Autogamie stattfinden kann.” Die Triger der monothezischen
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Antheren (Abschnitte der gespaltenen Konnektive) sind sensibel; sie
verkiirzen sich bei Berithrung.

Nach dem Konzept von vax BorssuM WaArkes (1966: 186—190)
ist die hier besprochene S. carpinifolia eine Subspecies von S. acuta
Burwm. {., 8. acuta Burm. f. subsp. carpinifolia (L. f.) Borss. Dement-
sprechend wird die den nomenklatorischen Typus einschlieBende 8.
acute zu 8. acuta BumrMm. f. subsp. acufe. Diese pantropische Sub-
species hat vax DER Prn (1930a: 162—165; 1930b: 195) in Java ein-
gehend studiert. Thre Bliiten 6ffnen sich um etwa 8.30 Uhr und schlieBen
sich um ca. 11.00 Uhr wieder (siehe auch BUrkirL, 1916: 258). Wurden
die Bliiten lange vor Sonnenaufgang in eine Dunkelkammer gebracht,
offneten sie sich trotzdem um dieselbe Stunde. ¥s zeigte sich, dal der
Beginn des Verdunkelns, in der Natur die Zwielichtstunde, entschei-
dend ist. Durch das Verdunkeln beginnt in der Bliite ein Prozef, der
1314 Stunden spiter zum Offnen fithrt. Bei weniger als 4 Stunden
Verdunkelung &ffnen sich die Bliiten nicht, sondern verwelken als
Knospen. Besucher waren nur sehr sparlich. VAN prr Pur (1930b:
195) beobachtete in Java u. a. die Wanze Dysdercus cingulatus, BUR-
KILL (1916: 259) bei Calcutta Schmetterlinge, Scorr Errior (nach
K~ura, 1904: 477) in Sidafrika dpis mellifica und LiNsLEY et al.
(1966: 12) erwahnen die endemische Holzbiene Xylocopa darwini als
Blittenbesucher auf den Galapagos Inseln. Am Ende der Anthese be-
stduben sich die Bliiten erfolgreich selbst (vax pEr Prir, 1930b: 195).

Die Subspecies acuta 6ffnet also ihre Blitten um 8.30 Uhr und
schliefft sie um 11.00 Uhr, wéhrend die subsp. carpinifolia erst um
13.00 Uhr &ffnet und um 16.00 Ubr schlieBt. Die Areale der beiden
Sippen {iberschneiden sich, zumindest in Afrika und Amerika, so daB
die verschiedenen Bliihzeiten der zwei sympatrischen Unterarten viel-
leicht als Schutz gegen Hybridisierung zu deuten sind.

S. cordifolia L. Die pantropische Art verdankt ihr weltweites Vor-
kommen wahrscheinlich menschlicher Verbreitung (van Borssum
WaarLges, 1966: 200). Ihre etwa 1,5 cm diam. messenden gelben Bliiten
(4 Ab5-4A6-5A5; Saftmal 7 A7, rotorange: KorNERUP und WaN-
SCHER, 1963) 6ffneten sich bereits zwischen 8.00 und 8.30 Uhr, waren um
die Mittagszeit noch voll offen (Abb. 5) und schlossen sich zwischen
13.00 und 14.00 wieder (siche ahnliche Angaben bei Burkiir, 1916:
258). Im Laufe der Anthese biegen sich die Konnektivabschnitte, die
zusammen mit den Narbendsten in einer Quaste stehen, langsam nach
unten und streifen dabei ihren Pollen an der Narbe ab. Durch Beriihren
kann diese Bewegung beschleunigt werden, da die Konnektivabschnitte
reizbar sind und sich beim leisesten Ansto kontrahieren. Das allmah-
liche Hinunterbiegen oder die rasche Konftraktion sind fiir eine Be-
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stdubung bedeutsam. Beim Aufsetzen eines Insektes in der Bliite ver-
kitrzen sich durch einen Stof} die Konnektivabschnitte und mitgebrach-
ter fremder Pollen wird vorwiegend auf die exponierten Narben ab-
gestreift. Bei Ausbleiben einer Fremdbestdubung fiihrt das allméhliche

Abb. 5. Sida cordifolia

Hinunterbiegen der Konnektivabschnitte zu einem Kontakt von of-
fenen Antheren und Narbe und damit zu einem sicheren Belegen der
Narbe mit eigenem Pollen; Autogamie ist somit gesichert. Eingebeutelte
Blitten fruchteten ebenso héiufig (zu annihernd 1009%,) wie die freien
Bliiten.

Besucher waren selten und kamen in der relativ kurzen Blithzeit
wohl nicht zu allen offenen Bliiten. Die effektvollsten Bestduber waren
auch hier Pollen sammelnde und Nektar saugende Bienen (11-10368,
14-26368). Weitere Besucher und z. T. auch Bestduber waren saugende
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Wanzen (Pyrrhocoridae, Dysdercus spec.) und Schmetterlinge (11-
10368) sowie Pollen und Bliitenteile fressende Kafer (Dasytidae, Astylus
spec.).

Untersuchungsgebiet: Sio Paulo (Méarz 1968), Espirito Santo
(Juli 1968).

S. glaziovii K. Scuum. Die Blitten sind um 9.00 Uhr frith offen und
beginnen sich um 12.00 Uhr wieder zu schlieBen. Die Blithzeit und
-dauer ist also etwas verschieden von der von 8. carpinifolia und S.
cordifolia.

Die wirksamsten Bestauber sind, dhnlich wie bei anderen Sida-
Arten, kleine Bienen (GoTTsBERGER, 1967: 352). Aufler Fremdbe-
stdubung fiihrt zweifelsohne auch Selbstbestdubung zur Befruchtung
und anschlieBendem Fruchtansatz.

S. linifolia Cav. Bliitenmorphologisch und -biologisch &hnlich
wie die bereits besprochenen Sida-Arten ist §. linifolia, deren Gesamt-
areal sich iiber die Tropen Amerikas und Afrikas erstreckt. Weifie Kro-
nen mit schwefelgelbem (1 A 5) Saftmal bilden den Schauapparat der
geruchlosen, 1,5—2,0 cm Durchmesser groflen Bliiten. Melittophilie
wurde durch Beobachtungen bestatigt: Kleine Bienen (11-11168,
12-20168, 13-9268) hoselten Pollen. Andere, weniger hiufige und. effekt-
volle Bestduber waren Schmetterlinge (13-9268), Wanzen (Pyrrhoco-
ridae, Dysdercus spec.), Kafer (Nittdulidae, Cillueus spec.; Chrysome-
lidae, Galerucinae) und Fliegen. Die Konnektivabschnitte der Staubgefale
sind ebenfalls reizbar; sie ziehen sich beim Beriihren rasch zusammen.
Nicht mit fremdem Pollen belegte Bliiten bestduben sich selbst. Diese
Selbstbestdubung fithrt zur Befruchtung (Versuche mit eingebeu-
telten Bliiten!); beinahe alle Bliiten der Striucher fruchteten nach
dem Verblihen trotz des recht sparlichen Bliitenbesuches. Innerhalb
einer Viertelstunde, zwischen 13.00 Uhr und 13.20 Uhr offneten sich
die Bliiten, zwischen 16.30 Uhr und 17.00 Uhr schlossen sie sich wieder.
Die einmal gedffneten Bliiten verwelkten nach dem SchliefSen und &ff-
neten sich nicht wieder; es setzte gleich das Fruchtwachstum ein. An
folgenden Tagen wurde an weiteren Bliten die gleiche Blithrhythmik
beobachtet.

Untersuchungsgebiet : Sao Paulo (Janner, Februar 1968).

S. martiana St. Hi. Auch diese Sida-Art bestaubte sich beim
Schliefen der Bliten (um etwa 15.00 Uhr) selbst. In den zuerst weit
offenen Bliiten stehen die Narbenstrahlen nach oben und biegen sich
erst wiahrend des SchlieBens der Kronen nach unten, tauchen in das
Antherenbiischel ein und itbernehmen den Pollen. Ahnlich wie bei
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8. carpinifoliac kann es bei rechtzeitigem Anfliegen von Insekten zu
Fremdbestdubung kommen, wahrend bei Ausbleiben der Besucher am
Ende der Anthese sichere Selbstbestdubung eintritt. Beinahe 100%iger
Fruchtansatz eingebeutelter Bliiten bewies die Selbstfertilitdt der
Art. Bestduber waren zahlreich anfliegende schwarze Meliponinae
(11-28568), andere kleine Bienen und weniger hiufig die damals erst
seit kurzer Zeit in das Gebiet vorgedrungene afrikanische Biene (Apis

Abb. 8. Sida rhombifolia, Pollen sammelnde Biene

mellifera adansons), die alle Pollen sammelten. Seltener saugten Bienen
(11-28568) auch Nektar und einmal kam eine Schwebefliege zum Saugen.

Die Blatter des Strauches stromten einen starken aromatischen,
an Kamille und Pfefferminze erinnernden Geruch aus; die gelben
Bliitten. (4 A 5) schienen mir im Gegensatz zu Angaben bei ScHU-
MANN (1891: 313) geruchlos.

Untersuchungsgebiet: Mato Grosso, Serra do Roncador, Cerrado-
Vegetation (Mai 1968).

S. rhombifolia 1. Eine in tropischen und subtropischen Ge-
bieten der Alten und Neuen Welt vertretene pantropische Sippe
wie S. rhombifolia, wird entsprechend der lokalen Fauna in verschie-
denen Gebieten von verschiedenen Insekten besucht. So ist z. B. auf

Osterr. Bot. Z., Bd. 120, H. 4—5 20
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den Galapagos Inseln die einzige mative Bienenart, die endemische
Holzbiene Xylocopa darwini, Besucher und Bestduber der Bliiten
(LinsLEY et al., 1966: 7, Fig. 2). Im Gebiet von Sio Paulo, in dem die
Insektenfauna viel reichhaltiger als auf den Galapagos ist, kommen
sehr viel mehr und unterschiedliche Insekten zu den Bliiten (Jénner,
Februar 1968): Kleine Bienen (11-20168, 11-3268, 11-5268, 11-9268)
hoselten Pollen (Abb. 6), andere drangen zu den Nektarien vor (11-

Abb. 8. Sida rhombifolia, Pollen fressender Kifer

5268a); Wanzen in allen Entwicklungsstadien, adulte oft in Kopula
(Pyrrhocoridae, Dysdercus spec.) saugten Nektar (Abb. 7); Kafer (Chry-
somelidae, Galerucinae) waren auch hier, wie an vielen anderen Pflan-
zen, Bliitenzerstorer, indem sie Kronblatter und Geschlechtsorgane oder
auch nur Pollenkorner fraflen (Abb. 8); Schmetterlinge (Hesperiidae)
waren mehr mit Bliiten der Begleitvegetation beschiftigt und kamen
selten, um Nektar zu saugen (Abb.9). Von Bliitenbesuchern und ihrer
Nutzleistung fiir die Bestaubung wurde bereits berichtet (GOTTSBERGER,
1967: 351—352). In den malaiischen Tropen sind ebenfalls Bienen die
wichtigsten und effektvollsten Bestduber, dann folgen Schmetterlinge,
Kifer und Wanzen (Docrors vaN Leruwen, 1933; 1938: 30—34).

Die Anthese ist kurz. In S&o Paulo gingen die Blitten téglich um etwa
11.00 Uhr auf und schlossen sich um 15.00 Ubr wieder. Die Resultate

20%
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decken, sich gut mit den von vax pEr Pror (1930a: 165; 1950: 59),
vaN Borssum Waarkes (1953; 1966: 196) aus Malaysia und von Liws-
LEY etal. (1966: 7) von den Galapagos-Inseln mitgeteilten Beobach-
tungen. Nach BUrgILL (1916: 258) Gffneten die Bliiten an einem Stand-
ort in Indien zwischen 9.00 und 10.00 Uhr und an einem anderen etwa
zu Mittag. In den 3-—4 Stunden, in denen die Bliiten getffnet sind, wer-
den etliche von den anfliegenden Insekten bestdubt. Auch die Konnektiv-
abschnitte dieser Art sind reizbar; sie kriimmen sich bei Beriihren mit
rascher Bewegung nach innen und exponieren die Narbenstrahlen. Die
nicht mit fremdem Pollen belegten Bliiten bestduben sich selbst. Eingebeu-
telte Bliiten, von denen Insekten abgehalten wurden, brachten einen gleich
starken, beinahe 100%igen Fruchtansatz wie die freien Bliiten, und
die reifen Samen dieser selbstbestdubten Bliiten bewiesen im Labora-
torium ihre Vitalitit durch gute Keimfahigkeit.

Die von vax Borssum Waarkes (1966: 195—199) als Unterart
von 8. rhombifolia aufgefalite S. retusa L. [= 8. rhombifolia L. subsp.
refuse (L.) Borss.] hat eine von der typischen Subspecies verschiedene
Bliihzeit. Sie 6ffnet ihre Blilten zwischen 8.30 und 9.10 Uhr und schlieBt
sie um 12.30—13.30 Uhr (vanw pEr Puyr, 1930a: 165; 1930b: 196;
1950: 59; vax BorssuM Waarkes, 1953; 1966: 199). Wie bei S. acuta
ist der Beginn des Verdunkelns fiir das Offnen der Bliiten am nichsten
Tag entscheidend (vax per P1ir, 1930a: 165). DOCTORS VAN LEEUWEN
(1933: 150; 1938: 31) zweifelte die von vax DER PLIL mitgeteilten aber
spater von vax Bossum Waarkss (1953) bestétigten Beobachtungen
an und fand es unwahrscheinlich, dal} zwei Varietdten (nach vaw
Borssum Waarkes Unterarten) derart unterschiedliche Blithzeiten
aufweisen. Beide Unterarten sind morphologisch gut zu unterscheiden
(vax BorssuMm WAALKES, 1953; 1966: 195). Das Auftreten von Uber-
gangs- oder Mischformen ist selten, da durch das Nacheinanderblithen
eine wahrscheinlich sympatrische Spezialisierung ermoglicht, Hybri-
disierung aber weitestgehend. verhindert wird. “The absence of inter-
mediates may, at least in part, be due to the fact that the anthesis of
the two forms does not overlap, by which the chance of crossfertilisa-
tion is reduced” (vax Borssum Waarkes, 1966: 195).

S. urens L. Die geruchlosen, hellorangenen (5 A 4), zudem mit
dunkler gefarbtem, zentralem Saftmal gezeichneten Bliiten sind sicher-
lich auch melittophil, aber so klein (6—7 mm diam.) und unscheinbar,
daB Besucher selten anfliegen. Zumindest waren trotz mehrmaliger
Beobachtungen keine zu sehen (Sao Paulo, Janner, Mérz, April 1968).
Gedffnet sind die Bliiten zwischen 12.00 und 17.00 Uhr, und in dieser
Zeitspanne belegen sie sich auch mit eigenem Pollen, indem die sich
nach unten kriimmenden Narbendste Pollen aus den offenen Antheren
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aufnehmen. Ob die Konnektivabschnitte auch hier reizbar sind, wurde
nicht beachtet. Diese Selbstbestdubung fiihrt zu Befruchtung, was
eingebeutelte Bliiten bewiesen, deren Samen auch keimten.

Malvastrum

M. coromandelianum (L.) Garcke. Melittophil sind auch die Bliiten
dieses pantropischen Unkrautes. Es wurden kieine Hymenopteren
(11-25172) beim Nektarsaugen beobachtet (auf Galapagos kam nach
LinsLEyY et al., 1966: 12, Xylocopa darwini zu den Bliiten). Die hell-
orangegelben Bliiten 6ffneten sich in Botucatu (Jinner, Februar 1972)
um 13.15—13.20 Uhr und begannen sich um 14.20 Ubr bereits wieder
zu schlieBen (nach vaN pER Pir, 1930a: 1656—166, in Java von 14.45 bis
16.15 Uhr). Die Art ist ein kombatibler Selbstbestduber. Zuerst ragen
die Griffel aus dem Staubblattbiischel hervor und erst kurz vor dem
Zufalten der Kronen biegen sich die Griffel mit der Narbe in die Anthe-
ren hinein. Eingebeutelte Bliiten brachten vollen Fruchtansatz.

Malvaviscus

M. arboreus Cav. var. penduliflorus (Dc.) ScaEry. In Sio Paulo
wurden die langréhrigen roten Bliiten vom Kolibri Thalurania glou-
copis und von anderen Arten immer illegitim durch einen seitlichen
Einbruch ausgebeutet (GOTTSBERGER, 1967: 362—365). Bei Beobach-
tungen im noérdlicheren Staat Hspirito Santo (50 km westlich von
Santa Teresa bei So Jodo de Petropolis; 18. Juli 1968) fiel auf, daBl
die zahlreich im Gebiet vertretenen Kolibris offensichtlich legitim,
durch die Kronréhre ejindringend, Nektar saugten, da die Kronen keinerlei
Schnabelspuren (Locher) aufwiesen. Thalurania glaucopis (nach einer
Liste von RuscHr, 1964, kommt er auch in Hspirito Santo vor) und an-
dere kurzschnibelige Kolibris suchten die Bliiten nicht auf, sondern
iiberlieBen sie anderen Arten mit ausreichend langem Schnabel. Dieses
verschiedene Verhalten von Kolibris in verschiedenen Gebieten ist
auffallend.

" Kolibris konnen eine noch nicht nektarhaltige Bliite von einer
bereits nektarfithrenden unterscheiden, weil sich unter anderem die
Farbintensitdt der Kronen im Laufe der Anthese leicht verdndert.
Der sehr feine Unterschied in der Farbe der Kronblitter wurde genauer
untersucht (GOTTSBERGER, 1971), und es zeigte sich, dal beim Ein-
setzen der Nektarproduktion bestimmte Pigmente aus den Petalen
verschwinden. Einem auf dieses Merkmal trainierten Vogel kann die
verinderte Pigmentzusammensetzung Signal fiir Nektarhaltigkeit sein.
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Peltaeca

P. speciosa (H.B.K.) StanDL., eine niedere strauchige Art der brasi-
lianischen Campos Cerrado, besitzt 4 em lange, glockenférmige, bis
tellerférmig aufgespreitete, fast geruchlose Bliiten mit pastellrosa
(11 A 4), rosaweillen (11 A 2) oder weiBlen Kronen und einem dunkel-
roten bis weinroten (11 C8-11 D 8) zentralen Saftmal. Die Bliiten

Abb. 10. Peliaea speciosa, Blute im ménnlichen Zustand mit ungespreizten
Narbenstrahlen. Stabheuschrecke frift an den Blittenteilen,

sind protandrisch, d.h. die Antheren offnen sich bereits einige Zeit
bevor sich die Narbenstrahlen spreizen (Abb. 10, Blite im ménnlichen
Stadium mit ungespreizten Narbenstrahlen). In den etwa waagrecht
orientierten. Bliiten richten sich die spreizenden Narbendste nach oben.
Das Offnen der Bliiten wird vom Licht und vielleicht auch von der
Temperatur beeinfluft, wie an dem einen Standort in Mato Grosso zu
sehen war. Am Morgen offneten in einer Population die von der Sonne
direkt bestrahlten Individuen ihre Bliiten frither als die von der Sonne
abgewandten und von dichtem Gebiisch beschatteten Pflanzen. In
der Sonne begannen sie um 8.45 Uhr aufzugehen und waren um 9.00 Uhr
bereits 1 cm weit gespreitet, zu einer Zeit, in der sich die im Schatten
eben erst leicht zu 6ffnen begannen. Gegen 14.00 Uhr war die Anthese
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beendet. Die Bliiten werden zuerst réhrenférmig, schlieBen sich dann
und beginnen zu verwelken. Gelegentlich scheinen die Narbenstrahlen
mit dem eigenen Pollen in Kontakt zu kommen. Einige eingebeutelte
Bliiten bildeten jedenfalls Friichte.

Wie auf Grund der Merkmale zu erwarten ist, sind die Bliiten
melittophil. Die besuchenden und bestdubenden Bienen (12-12368)
sammelten Pollen und zwéngten sich auch noch in die sich schliefenden
robrenférmigen Bliiten hinein. Die Nektarausscheidungen des Kelches
sind nur sehr geringfiigig. Weitere Besucher, fiir die Bestdubung aber
von untergeordneter Bedeutung, waren Nektar saugende Fliegen,
Pollen und Kronblitter fressende Kéfer und Stabheuschrecken (Pros-
copirdae, Abb. 10). Kolibris, obwohl im Gebiet anwesend, besuchten
die Bliiten nicht.

Untersuchungsgebiet: Sdo José dos Campos, Staat Sdo Paulo (Marz
1968), Serra do Roncador, Staat Mato Grosso (Juni 1968).

Urena

U. lobata L., eine ausdauernde pantropische, wahrscheinlich aus
Asien (China) stammende Staude, besitzt geruchlose rosa Bliiten von
2-—3 cm Durchmesser. Das Saftmal im Bliitenzentrum ist dunkler,
purpurrot gefirbt. Der Stengel liefert dauerhafte Fasern, die als so-
genannte Kongo-Jute fiir Sicke, Seile, Hangematten und &hnliches
verwendet werden. In Brasilien kommt die Art an verschiedenen Stel-
len als Bestandteil der Ruderalflora vor.

Im Kistengebiet von Sio Paulo, bei Bertioga, in einer ausgedehnten
Population, gingen die Bliiten mit dem ersten Morgenlicht auf (Juni
1971) und. schlossen sich um die Mittagszeit wieder (siehe auch VAN DER
Pon, 1930a: 166; van Borssum Waarkes, 1966: 139). Bestdubungs-
biologisch sind die Bliiten Immen-Tagfalterblumen. Im Laufe des
Vormittags fand lebhafter Besuch statt. Bienen (Trigona spinipes und
Apis mellifera) und Hummeln (11-29671, Abb. 11) suchten die Nekta-
rien auf; Schmetterlinge (Pieridae, Hurema spec. und Phoebis spec.;
Heliconitnae, Dione wvanillae L.; Danainae, Anosia spec.; Hesperividae)
kamen noch zahlreicher auf Besuch. Wenn sich die Falter an der Ge-
schlechtssdule anklammerten (Abb. 12) oder ihren Saugrissel direkt
an Antheren und Narbe vorbeifiilhrten, bestiubten sie. In anderen
Positionen beriihrten sie dagegen nicht einmal mit dem Riissel die
Geschlechtsorgane der Blite (Abb. 13). Ducke (zit. nach KxvuTtw,
1904: 477) sah die Bliiten im nordbrasilianischen Staat Pard von zahl-
reichen Melipona-Arten, wie z. B. M. kohli FriusE, besucht, und BUR-
RILL (1916: 259) beobachtete etliche Schmetterlinge. Nach einer Notiz
bei vax DER P1yr. (1930b: 195) ist U. lobata aber auch ein Selbstbestduber.
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An jeder Blattunterséite miindet an der Basis des Mittelnervs eine
Driise. Diese extranuptialen Nektarien lockten Wespen (Vespidae),
Fliegen (Muscidae) und Bienchen (11-29671) an. T'rigona spinipes
besuchte abwechselnd Bliiten und extranuptiale Nektarien. Auch die
Hummeln saugten zwischen den Bliitenbesuchen manchmal an den

Abb. 13. Urena lobata, Schmetterling, der auBlerhalb der Blute aufsitzt,
beriihrt beim Saugen weder Antheren noch Narbe

Blattnektarien. Die Laubblétter zeigten FraBspuren, wahrscheinlich
von Raupen. In der untersuchten Population waren keine Ameisen
an den Pflanzen zu sehen.

Pavonia

P. communis St. HiL. An einer ehemals mit Wald bedeckten,
nach Abschlagen der urspriinglichen Vegetation zu einem Ruderal-
platz gewordenen Stelle des Botanischen Gartens in Sdo Paulo, blihte
neben. Stachytarpheta dichotoma, Croton spec. und mehreren Sida-Arten
auch eine ausgedehnte Population von P. communis, die vom Jéanner
bis April 1968 untersucht wurde.

Die geruchlosen, gelben (4 A 6-4 A7), glockenférmigen Bliiten
messen vom Grund des Kelches bis zu den Kronblattenden etwa
2,5 cm, die Kolumna samt Griffel wird bis zo 2 em lang, und die Bliiten-
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glocke offnet sich 3 his 3,5 ecm weit. Am frithen Vormittag gehen die
Bliiten auf und schlieBen sich nachmittags um 16.00 Uhr, um dann
allmdhlich zu verwelken. Walrend dieser Zeit spielt sich das Bestéu-
bungsgeschehen ab. Es kamen diverse Besucher. Fiir die Polleniiber-
tragung am besten geeignet sind Bienen (12-11168, 11-13168, 13-30168);
sie sammelten Pollen oder suchten den Blitengrund auf um Nektar
zu saugen und berithrten dabei auch die Narbenstrahlen. In bereits

Abb. 14. Pavonia communis, Pollen fressende Kifer

geschlossenen Bliitten vom Vortag waren gelegentlich unbewegliche,
ruhende Bienen zu finden. Apis mellifera und Schmetterlinge besuchten
eifrig Stachytarpheta dichotoma und Croton spec., flogen aber nicht
P. communis an. Alle weiteren Besucher waren fiir die Bestdubung nur
von geringer Bedeutung: Kéfer (Chrysomelidae, Eupolminae) fraflen
den Pollen (Abb. 14); sehr kleine Kafer (Nitidulidae, Cillaeus spec.)
hielten sich im Bliltenzentrum oder an der Kolumna auf, nahmen die
Pollenkérner zwischen ihre Mandibeln, brachen sie auf und verzehrten
den Inhalt. Zu den Narben kamen diese Kafer nicht. Ein gréBerer
(Cetoniidae) zerstorte einmal eine ganze Bliite (Abb. 15). Wanzen in
allen Entwicklungsstadien (Pyrrhocoridae, Dysdercus spec.) saugten
Nektar (Abb. 16). Kleine Fliegen saflen gelegentlich auf den Bliiten.
Einzelbesuche eines Schmetterlings, Heuschrecks (Pollen fressend),
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einiger Thysanopteren, eines Riisselkéfers und etlicher Ameisen, die
den Nektar aufsuchten, sollen nur vollstandigkeitshalber erwihnt werden.

Wie andere Malvaceen besitzt auch die melittophile P. communis
eine FEinrichtung, die bei Ausbleiben von Besuchern zur Selbstbe-
staubung fithrt. An eingebeutelten Bliiten, die gleich gut Frucht an-
setzten wie die freien Blilten, zeigte sich, dall die Art auch selbstfertil
ist. Die protandrischen Bliiten sind zuerst leicht nach oben gerichtet
und die Geschlechtssdule steht dabei zentral in der Glocke. Durch Be-
sucher, die auf der Kroneninnenseite oder der Geschlechtssiule an-
landen, erfolgt jetzt peritribe Bestaubung. Die Narbenstrahlen kommen
mit den tieferstehenden Antheren nicht in Berithrung, so dafl es auf
diese Art und Weise nicht zur Selbstbestdubung kommen kann. Gegen
Ende der Anthese neigt sich die Kolumna samt Griffel aus dem Zentrum
heraus etwas nach unten, die Bliite verengt sich, wird réhrig, und die
Narbenstrahlen kommen mit der unteren Innenseite der Kronblitter
in. Kontakt. Die Narbe berithrt dann die Stellen. der Kronblatter, an
denen wihrend des Blithens aus den Antheren gefallener Pollen haften
geblieben war; damit ist Autogamie gesichert.

Die reife Frucht zerfillt in mit widerhakigen Fortsitzen besetzte
Teilfriichte, die epizoochor durch anstreifende Tiere verbreitet werden.

P. malacophylla (Link & Ort10) GARCKE. Im Cerrado der
Serra do Roncador (Juni 1968), in Mato Grosso, wuchs diese Art mit
3 em langen, an der Basis verengten, glocken- bis tubusférmigen
(Abb. 17), rosafarbenen (13 A 4), geruchlosen Bliiten. Die Kolumna
ist weil3, die Narbe hellrosa.

Bestdubung erfolgte sternotrib durch Bienen (12.13668), die auf
der nach unten geneigten Geschlechtssiule aufsetzten, Pollen sam-
melten und dabei fremden und eigenen Pollen auf die Narben iibertrugen.
Auch Kolibris kénnten die Bliiten. erfolgreich ausbeuten und bestiu-
ben, indem sie beim Nektar trinken die Antheren und Narbenstrahlen
mit der Kehle berithren. Schon Porscm (1929: 212—213) vermutete
Ornithophilie. Einheimische berichteten mir auch, dafi die Bluten am
frithen Morgen von Kolibris besucht wiirden. Ich selbst konnte das
jedoch nicht beobachten. Gegen Ende des Blihens kriimmen sich die
Narbenstrahlen zuriick und tauchen in den Pollen der Antheren ein.
Diese Selbstbestaubung fithrte zur Befruchtung, wie der Fruchtan-
satz eingebeutelter Blitten bewies.

Die mit Drusenhaaren besetzten, aromatisch riechenden Blitter
wurden von. Honigbienen (Apis mellifera), Wanzen und Schwebeflie-
gen aufgesucht, die an den klebrigen Ausscheidungen schlecktern.

P. mollis H.B.K. Nach dem Offnen der Bliiten um 6.00 Uhr
frith breiten sich die Kronblatter aus, schlagen sich nach auflen um und
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entbléBen so das Bliitenzentrum sowie die nach unten gekritmmte
Kolumna samt Narbe (Abb. 18). Im Zentrum der 3 ecm Durchmesser
grofen, weilen, geruchlosen, waagrecht orientierten Bliite wird nach
dem Aufblithen ein purpurrotes (13 A7), fiinfstrahlig-sternférmiges
Saftmal sichtbar. Die Basis der Kolumna ist ebenfalls purpurfarben,
Pollen und Narben sind dagegen weilf. Der im Kelch reichlich ausge-
schiedene Neltar steigh zwischen den Liicken der Kronblattnagel
tropfenférmig hervor.

Beobachtet wurde ebenfalls im Cerrado der Serra do Roncador
(Mai, Juni 1968). Im Laufe des Vormittags kamen Bienen (11-28568)
angeflogen, die zum Nektar vordrangen und beim Berithren die Ge-
schlechtsorgane bestdubten. Gegen 14.00 Uhr begannen sich die Narben-
strahlen zu kriimmen und in die noch pollenhaltigen Antheren einzu-
tauchen. Gegen 15.00 Uhr war bereits ein deutliches SchlieBen der
Kronen zu bemerken, wobei die Narbenstrahlen auch mit der Kron-
blattinnenseite, an der ebenfalls Pollenkorner hafteten, in Beriihrung
kamen. Falls es nicht zu Fremdbestdubung gekommen war, findet
Selbstbestdubung und Befruchtung am Ende der Anthese statt (ein-
gebeutelte Bliiten fruchteten!).

P. rosa-campestris St, Hi. Das leuchtende Knallrot (10 A 8)
der Kronblitter und der Griffel-Narben-Partie 148t unwillkiirlich an
die Signaifarbe einer Ornithophilen denken. Die Krone ist allerdings
weit gespreitet (4,5 cm Durchmesser) und nicht rohrenférmig wie bei
den meisten Vogelbliitigen. AuBerdem sind die N&gel der Petalen
breit und iiberlappen (Abb. 19), so dal iberhaupt keine Liicken zwischen
den Kronblattbasen ausgespart sind. Ein Besucher kann also gar nicht
legitim zu den im iibrigen nur sehr schwach sezernierenden Nektarien
vordringen. Die Art ist niedrig und erhebt sich nicht iiber den Unter-
wuchs des Cerrados, wodurch der freie Anflug eines Vogels (Kolibri)
behindert ist. Auf Grund dieser Merkmale war es immerhin verstind-
lich, daB die Bliiten keinen Besuch durch Kolibris erhielten. Aber auch
Insekten suchten die Bliiten nicht auf. Den saugenden Schmetterlingen
ist durch die am Grunde iiberlappten Kronblitter Nektar nicht zu-
ginglich, und fiir Bienen, die immerhin Pollen sammeln kénnten,
waren die Bliiten offensichtlich auch nicht attraktiv. Bienen sind
rotblind, und das reine, offensichtlich unvermischte und nicht UV-
reflektierende Rot von P. rosa-campestris kann von ihnen daher wahr-
scheinlich nicht gesehen werden. Die Bliiten dirften ihnen schwarz
erscheinen und sich kaum vom Untergrund abheben. Bliitenduft,
der sonst bei anderen Bliiten die Insekten anlockt, ist ebenfalls nicht
ausgebildet.

Fiir Ornithophilie und Psychophilie fehlt also besonders der freie
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Zugang zum Nektar, und zu éinem Anflug von Bienen kommt es nicht,
da die Bliiten reinrot gefirbt sind und wahrscheinlich auch keine UV-
Reflexion aufweisen. In den mehrere Tage dauernden Beobachtungen
kam kein Vogel und kein Insekt zu den Bliiten. Es kommt aber trotz-
dem zu einer Bestéubung, die Art ist némlich autogam. Das zeigten
Versuche mit bereits im Knospenstadium eingebeutelten Bliiten, die

Abb. 18. Pavoniag mollis, offene Blute mit zurtickgeschlagenen Kronblattern

nach dem Blithen zu Fruchten begannen. Der Mechanismus der Be-
stdubung ist dhnlich wie bei P. communis. Bei dieser neigt sich die
zentral stehende Kolumna gegen Ende der Anthese nach unten, so daB
die Narbe beim SchlieBen der Bliite mit den Stellen der Krone in Kon-
takt kommt, an denen Pollen liegt. Bei P. rosa-campestris (deren Bliiten
in der Frithe mit dem ersten Licht 6ffnen und am Nachmittag verblii-
hen) ist die Kolumna von vornherein stark nach unten geneigt (Abb. 19)
und, die Narbenstrahlen kommen beim Schliefien der Bliite genau mit
der Stelle der Krone in Beriihrung, an der ausgestreuter Pollen haftet.

Untersuchungsgebiet: Serra do Roncador, Mato Grosso (Mai, Juni
1968).

P. schrankii S8preNG. An den etwa 2 m hohen Striuchern stehen
die 4—5 em langen, reinroten, geruchlosen Bliiten. Die Kronblatt-
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nagel sind gelblich geférbt. An der Basis ist die Krone tubusférmig
verengt; an den Enden spreitet sie weit auf (Abb. 20).

Beobachtungen im Gebiet von Botucatu (Februar 1972) bestatig-
ten, dal die Art, wie schon Porscm (1929: 212) vermutet, ornithophil
ist. Es kamen Kolibris, die beim Vordringen zum Nektar die Antheren
und Narbe beriithrten.

Abb. 20. Pavonia schrankii

P. ¢i. lindmannii Gurcke ined. Es wurden Strducher entlang
der Stralle Sio Manuel-Piracicaba, an einer ehemals mit Cerrado-Vege-
tation bedeckten Stelle, im Bezirk von Botucatu untersucht (Februar,
Marz 1971).

Die Bliiten 6ffneten zwischen 6.00 und 7.00 Uhr und schlossen sich
zwischen 11.00 und 12.00 Ubr wieder. Sie sind glockenf6érmig (Abb. 21,
Bliute noch nicht entfaltet) und stehen waagrecht oder sind leicht
nach unten geneigt. Kronenfarbe rosa, mit dunklerem Saftmal; Ko-
lumna und Narbe fast weifl. Protandrie! Zeitweise war ein feiner,
siiBlicher Duft zu bemerken, dann schienen die Bliiten aber wieder
duftlos. An der nach unten geneigten Geschlechtssdule biegen die
StaubgefdBe mit den Trégern der Antheren nach oben aus, und
auch die Narbenstrahlen kritmmen sich nach dem Spreizen nach oben,
so dall vorwiegend sternotribe Bestiubung erfolgt.
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Grofle wespendhnliche Insekten (Hymenopiera, Scoliidae), die die
Nektarien am Bliitengrund aufsuchten, bepuderten ihre Unterseite mit
Pollen. Sie versuchten auch mehrmals, ohne Erfolg, von aullen illegitim
zu den Nektarien vorzudringen. Kleinere, sehr rasch fliegende Bienen
(11-16271), suchten ebenfalls den Bliitengrund auf. Thr Besuch setzte
spater (gegen 7.45 Uhr) als der der groBen Scolitdae ein, aber dann kamen

Abb. 21. Pavonia cf. lindmannii, sich o6ffnende, noch réhrenférmige
Blite im ménnlichen Zustand mit ungespreizten Narbenstrahlen

sie sehr regelmaBig. Wieder andere (Anthophorinae) saugten ebenfalls
Nektar, oder hoselten Pollen. Zahlreiche Kifer (Chrysomelidae, Calco-
phaninae; Galerucinae; Chrysomelinae; Clytrinae, Megalosiomis spee.;
Curculioninae; Nitidulidae) frallen Pollen und Kronenteile und waren
fiir die Bestdubung eher storend. 2- bis 3mal kamen Schmetterlinge
(Hesperiidae, Urbanus spec.). Wanzen (Coreidae) durchbohrten den
Kelch in Richtung Nektarien. Diese Kafer, Schmetterlinge, Wanzen
sowie vereinzelte Fliegen, sind wohl in die Besucherliste aufzunehmen,
zur Bestdubung waren sie aber wenig geeignet. Die Beobachtungen
zeigten, daf die Bliiten dieser Pavonia fast ausschlieflich von Bienen
bestdubt werden und daher melittophil sind.

Osterr. Bot, Z., Bd. 120, H. 4—5 30
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Hibiscus

H. rosa-sinensis L. Von Besuchern und Bestdubern dieser pracht-
vollen Bliiten im Gebiet von S&o Paulo ist bereits berichtet worden
(GOTTSBERGER, 1967: 354-—358). Zu erginzen wire noch, dal einmal
auch ein Zuckervogel {Coereba flaveola), auf dem Bliitenstiel sitzend
und. dabei seinen Kopf verrenkend, legitim iiber die Krone zum Nektar
einer gelben gefiillten Bliite vordringend, gesehen wurde. Im Kiisten-
gebiet von Sio Paulo fand ich Formen mit waagrechten oder leicht
héngenden Bliiten, bei denen auf die Kolumna aufsetzende und auch
die Narbe beriihrende Schmetterlinge ebenso gute Bestduber sind wie
die Kolibris (Dezember 1968).

Kxure (1904: 482) sah in Java Honigvogel (Nectarindidae), die
auf den Stielen der waagrechten Bliiten landeten und den Kopf neigten,
um den Schnabel in die Honigeingénge einzufithren. Staubgefifie und
Narben wurden dabei nur gelegentlich gestreift, so dafi von einer regel-
méfBigen Bestdubung durch die Vogel keine Rede sein konnte. Vax pER
Pon (1937: 26) berichtete, auch aus Java, dall der asiatische Honig-
vogel Amnthreptes (Antholreptes) malaccensis fast ausschlieflich ille-
gitim, von auflen den Bliitenkelch durchbohrend, zu den Nektarien
vordrang. In Malaya kam die Nectariniidae Cyriostomus pectoralis
haufig zu den Bliten (Burrmr, 1919: 176). Auf Korfu durchbehrten
Finken den Kelch (Fararr and vax pErR Puor, 1971: 143). Angaben
aus Afrika (Sansibar) stammen von WERTH (1956: 132). In. einem von
vaX DER Prin (1961: 50) kritisierten Kapitel iiber Ornithophilie be-
schreibt WrrTH, wie die Nectarintidae Cinnyris gutfuralis vor der
Hibiscus-Bliite, angeblich frei schwebend, den Schnabel in den Bliiten-
grund eintauchte und dabei die Bestdubung vermittelte. Honigvogel
vermégen sich allerdings kurz in der Luft vor der Bliite zu ,halten®
und SKEAD (1967: 37) berichtet auch, daf sie auf diese Weise gelegent.-
lich die Bliiten von Hibiscus ausbeuten. In den iiberwiegenden Fillen
dringen sie aber illegitim zwischen Kelch und Krone zu den Nektarien
vor (SgEAD, 1967: 37; plate 3, number 11). Wirklich ,.frei Schweben
vermdgen. hingegen nur die neuweltlichen Kolibris; diese besuchen
z. B. in Brasilien einfache oder gefilllte, rosa, rote, gelbe und orange-
gefdrbte Bliiten (DmcrER, 1934:69). AuBer Honigvdgeln beobachtete
Kxurm (1904: 482) in Java auch den Falter Papilio esperi und die
Holzbiene Xylocopa tenuiscapa und Dopsox (1966: 615, 625) in Ecuador
die FEuglossini-Bienen Euplusia surinamensis und Eulaema nigrita
beim Nektar saugen.

Die Herkunft des ,,chinesischen’* Hibiscus ist nach wie vor ungewif3.
Jedoch fallt auf, daB diese ornamentale Pflanze in alten chinesischen
Schriften und Bildern nicht aufscheint (pers. Mitt. von Prof. vax pERr
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P1yr). Vax BorssuM Waarkes (1966: 72) ist eher fiir eine Herkunft
aus Ost-Afrika. Wie man aus den Beobachtungen in den Palaotropen
Asiens und Afrikas und den Neotropen Amerikas sehen kann, kommen
die in den amerikanischen Tropen verbreiteten Kolibris (Trochiliidac)
und bei waagrecht orientierten Bliiten auch grofe Schmetterlinge
(z. B. Papilio-Arten) als Bestduber in Betracht. Kolibris schwirren,
,,schweben®* vor den Bliiten und beriihren beim Vordringen zum Nektar
in den iiberwiegenden Fallen die Geschlechtsorgane der Bliiten. Asiati-
sche und afrikanische Blumenvogel kénnen meist nur unter Verren-
kungen (dhnlich wie der neuweltliche Zuckervogel Coereba flaveols)
oder illegitim zu den Nektarien vordringen und kommen dabei nicht
oder nur selten mit Antheren und Narbe in Beriihrung. Sind die geruch-
losen und nektarreichen Bliiten also ornithophil, und das wird vorherr-
schend angenommen, und sind unter den Blumenvdgeln Kolibris die
einzigen effektvollen Bestduber, so konnte das fiir eine Herkunft von Hi-
biscus rosa-sinensis aus dem tropischen (Zentral-?) Amerika sprechen
(siehe auch van pER Prin, 1961: 50). Die Nektareingiinge an Bliiten
aus Java schienen vaN DER P1iL (1937: 26) etwas eng fiir einen Vogel-
schnabel, was auch Schliisse auf Psychophilie zulaBt (pers. Mitt. von
Prof. vA¥ DER P1in). Bei Psychophilie konnte die Heimat des ,,chinesi-
schen® Hibiscus allerdings wirklich in den Paldotropen liegen.

Phinologische Untersuchungen zeigten, daf sich die Bliiten bei
den in S&o Paulo angepflanzten Formen in der Morgendimmerung
mit dem ersten Tageslicht 6ffneten, in der Abendddmmerung wieder
zu schlieBen begannen und dann bis etwa Mitternacht génzlich geschlos-
sen hatten. Sie gingen am nichsten Morgen nicht mehr auf, sondern
verwelkten (Mérz, Dezember 1968, Jénner 1969). D Wi (1964: 256)
hat Gleiches beobachtet. Bei einigen Biischen, es waren offenbar In-
dividuen anderer Zuchtformen, blieben die Bliiten auch iiber Nacht
offen und verbliihten erst nach 2 bis mehreren Tagen.

H. tiliaceus L. subsp. pernambucensis (A. Cam.) CasTeELL. An den
Kistenstrichen der Paldo- und Neotropen ist diese Art eine weitver-
breitete und vielfach dominierende Sippe. Die Fihigkeit der Samen,
lebensfihig monatelang im Seewasser zu treiben (RiprLry, 1930: 262),
diirfte die Ursache fiir diese weltweite Verbreitung sein. Es wurde die
subsp. pernambucensis in Mangrove-Simpfen bei Itanhaem im Staat
Sdo Paulo untersucht (Dezember 1968, Janner 1969).

Die etwa 7 cm langen, gelben, glockenformigen Bliiten sind leicht
hingend orientiert, die Narbe ist etwas nach aufwirts gebogen. Prot-
andrie bewirkt, dafl die Antheren bereits gedffnet sind bevor die Nar-
benstrahlen sich spreizen. Ein leichter angenehmer Geruch bedingt
die Nahanlockung von Insekten. An der Bliite interessiert die Insekten

30
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vor allem der Nektar (siche dazu auch LINSLEY et al., 1966: 4, mit
Beobachtungen von den Galapagos-Inseln). Bienen und Hummeln
(11-271268, 11-2169) landeten auf den Narbenstrahlen, kletterten iiber
die Antheren und suchten das Bliltenzentrum auf. Mit ihrer Pollen-
beladenen ventralen Seite bestéubten sie sternotrib. Holzbienen (11-
2169) setzten auf der AuBenseite der Bliiten auf und drangen mittels
Anbohren illegitim zum Nektar vor. Gelegenheitsbesucher waren ein-
mal ein Schmetterling (Hesperiidae), ein andermal ein Kronblatt-
fressender Heuschreck und kleine Kafer. Im Schlamm der Mangrove
lebende Krabben stiegen an den Strauchern bis zu den Bliiten hoch,
zwickten mit ihren Scheren Narbe und Antheren ab und frafen diese.
Einmal wurde ein kleiner dunkelfarbener, nicht naher bestimmbarer
Vogel beobachtet, der im Riittelflug sich einige Sekunden seitlich der
Bliiten haltend, illegitim von auBen in Richtung Nektarien vordrang.

Uber den Bestdubungsmodus der ,,Strandlinde’ finden sich in der
Literatur jahrzehntealte fehlerhafte Angaben. Fiar WEertE (1915;
zit. in PorscH, 1939: 62) waren die ,,glockenférmigen, lebhaft gefarb-
ten'* Bliiten ornithophil. Dieser Irrtum taucht wieder auf bei Porscm
(1924: 610; 1929: 213) und Kwowrr (1931: 905; 1956: 146) und wird
auch spater von WERTH (1956: 133, Abb. 36) nicht korrigiert. Es wur-
den wohl Blumenvégel direkt beim Besuch beobachtet (siehe auch
DuckER, 1934: 69); das allein kann aber kein absolutes Kriterium sein,
um auf Ornithophilie zu schlieBen, denn sonst wéren z. B. beinahe
alle mir bekannten nektarhaltigen brasilianischen Bliiten ornithophil.
Ist der Nektar nur irgendwie zuginglich, erhalten sie némlich friiher
oder spater Besuch durch Kolibris. Die vorliegenden Untersuchungen
zeigen hingegen, dafl die Bliten von H. tiliaceus melittophil sind.
RegelmiaBig kommen groBle Hymenopteren auf Besuch, suchen den
Nektar auf und bestiuben dabei. Die Bliiten sind gar nicht so ,,leb-
haft gefdrbt, wie WERTH angibt, sondern haben ausgesprochene
Bienenfarben, und auch das dunkelbraune Saftmal ist ein Zeichen
fiir Bienenblitigkeit. Der leichte Bliitenduft ist ein weiteres Merkmal,
das fiir Melittophilie und gegen Vogelbliitigkeit (Duftlosigkeit!) spricht.

H. henningsianus GURckE. In feuchten Niederungen oder an Bach-
randern wachst diese strauchige, 2—3 m hohe Art. Sie wurde in der
Serra do Roncador im Staat Mato Grosso, in zwei etwa 50 km vonein-
ander entfernten Populationen beobachtet (Mai 1968). Aufler dem
Bestdubungsgeschehen wurde auch die Funktion der extranuptialen
Nektarien untersucht.

Die etwa 7 cm langen, nur wenig siifilich riechenden Blitten be-
herbergen in den zu einer Rohre zusammengedrehten, rosafarbenen
(14 D 8) Petalen eine 4 em lange Geschlechtssédule mit kraftiger, zur
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Basis hin stérker werdender Kolumna; an der ganzen Linge der Ko-
Iumna biegen die Tréger der Antheren aus.

Besucher und Bestduber der Bliiten sind Bienen (11-25568, 21-
27568). Sie dringen durch die Blittenréhre zu den Nektarien vor, biir-
sten dabei mit ihrer ventralen oder dorsalen Seite den Pollen von den
StaubgefdBen ab und kommen beim Einkriechen in eine Bliite meist
direkt mit der Narbe in Kontakt. Eingebeutelte und mit eigenem Pol-
len bestdubte Bliiten erbrachten keinen Fruchtansatz, so dafB} die Art
ein selbstinkompatibiler Fremdbestduber sein diirfte. Gegen Ende der
Anthese, beim Abblithen drehen sich die Kronen am Ende schraubig
ein, umhiillen dabei die Narbe und fremder Pollen, der von einkrie-
chenden Insekten nicht an der Narbe, sondern nur an der Innenseite
der Blittenréhre abgestreift worden war, kommt jetzt durch das Zu-
sammendrehen der Krone in Kontakt mit der Narbe. Dieses Geschehen
koénnte noch zu einer Fremdbestdubung fithren, falls die Narbe bis zu
diesem Zeitpunkt noch nicht mit fremdem Pollen belegt war. AuBer
Bienen waren weitere Besucher zu beobachten: Kifer (Bruchidae;
Nitidulidae, Cillaeus spec.), die Pollen fraBlen, und Fliegen (Drosophi-
lidae), die Nektar saugten. Sie sind sicherlich nicht so effektvolle Be-
stauber wie die Bienen.

Beobachtungen iber die Funktion sogenannter extranuptialer
Nektarien fithrten zu dem Problem Ameisenpflanzen und Ameisen-
schutz. Im floralen Bereich miinden 5 warzenférmige Nektardriisen
an der AuBenseite des Kelches, und an den Laubblittern befindet
sich je ein Nektarium an der Unterseite der Blattspreite an der Basis
des Mittelnervs. (Eine systematische Ubersicht iiber die extranuptialen
Nektarien der Malvaceen findet sich bei Jaxpa, 1937.) Auch die Nek-
tarien am Kelch sind ohne Einfluf auf das Bestdubungsgeschehen, da
sie keine Besucher in das Bliiteninnere locken.

So wie die nuptialen scheiden auch die extranuptialen Nektarien
Kohlehydrate aus, die von Insekten ausgebeutet werden. Sind diese
Insekten zum Beispiel Ameisen, so konnen sie als Schutzarmee fiir
die Pflanze wirksam sein, indem sie ihre Futterquellen verteidigen
und anfliegende oder aufkletternde Schadinsekten angreifen und ver-
treiben. Solche 6kologisch bedeutsamen Assoziationen zwischen Ameisen
und Pflanzen sind besonders in den Tropen haufig zu beobachten.
Diese Wechselbeziehungen wurden allerdings durch nicht sehr gliick-
liche Untersuchungen und wenig stichhaltige Argumente als biologisch
und. 6kologisch unbedeutend erklart, so daf die ,,Ameisenschutztheorie
vielfach iiberhaupt als in toto unrichtig verworfen wurde. Im folgen-
den Kapitel soll dariiber kurz berichtet werden.

Hibiscus henningsianus wurde in zwei unterschiedlichen Biotopen
untersucht. Das erste Biotop befand sich in der Nahe des Hauptlagers
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der britischen KExpedition in einem beinahe unberiihrten Gebiet. Die
Pflanzen standen in einer lockeren, durchmischten Population in einem
kleinen Sumpf an einem Bachrand. In diesem natiirlichen Biotop mit bio-
logischem Gleichgewicht hielten sich Ameisen (Camponotus spec.) auf
den Pflanzen auf, die die Nektarien an den Blittern (Abb. 22) und
Bliitenkelchen (Abb. 23) aufsuchten. Es war auch zu sehen, daf Indi-

Abb. 22. Hibiscus henningsianus, Ameise (Camponotus spec.)
an Blattnektarium

viduen, die den Nektar ausbeuteten, diesen an andere Individuen zum
Abtransport weitergaben (Abb. 23). Bei Beriihren der Pflanze oder auch
nur Annaherung nahmen die Tiere eine Drohstellung ein, stellten sich
auf und kriimmten dabei ihren Hinterleib durch die Beine nach vorne.
Die Ameisen iiben so eine Schutzfunktion aus, da jedes ankommende
Tier, das nicht wie die Bliitenbesucher direkt das Bliiteninnere an-
fliegt, energisch angegriffen wird. Diese Schutzfunktion erstreckt sich
auf den vegetativen und floralen Bereich. Wihrend der Entwicklung
des Blattes vom Aufgehen bis zum Abfallen produziert die Driise Nektar.
Die Kelchnektarien sind bereits an Bliten im Knospenstadium aktiv,
produzieren Nektar wihrend der Anthese und setzen die Produlktion
sogar noch fort, wenn sich die Friichte entwickeln (Abb. 24).
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Abb. 23. Hibiscus henningsianus, Ameisen an den Kelchnektarien. Ein Indi-
viduum tibergibt den ausgebeuteten Nektar an ein anderes zum Abtransport

Abb. 24. Hibiscus henningsianus, Ameise beim Ausbeuten des Nektars an
Kelchnektarien einer reifenden Frucht
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Die zweite Population wurde etwa 50 ki weiter siidlich, ebenfalls
in der Serra do Ronecador untersucht. Durch eine neue Strafie, die
unmittelbar vorbeifithrte, war das Biotop stark verindert und das
biologische Gleichgewicht gestért. Die aggressiven Ameisen fehlten.
Ihren Platz nahmen kleine nektarsaugende Bienen (Meliponinae)
ein, die nur die leicht zuginglichen extranuptialen Nektarien ausbeute-
ten und nicht in die Blitten eindrangen. Alle Pflanzen dieser Popula-
tion. waren mit Raupen besetzt und hatten stark angefressene Blatter.
Im natiirlichen Biotop hat sich eine sehr wirkungsvolle Wechselbe-
ziehung zwischen Ameisen und Hibiscus herausgebildet, die den Ameisen
Nahrung und Hibiscus henningsianus Schutz bietet. Tm gestirten Biotop
wurde die Pflanze auf Grund der fehlenden Ameisenpatrouillen stark
geschadigt.

Extranuptiale Nektarien und Ameisen

Die beinahe hundert Jahre alten Meinungsverschiedenheiten hin-
sichtlich der Funktion extranuptialer Nektarien scheinen noch immer
nicht beseitigt zu sein. Vielfach wurden und werden recht extreme
und kontrire Standpunkte eingenommen; eine vermittelnde Position
diirfte der tatsachlichen Funktion aber am gerechtesten werden.

Schon lange sind die extrafloralen Nektarien an Blutenpflanzen
bekannt und man stellte sie den in der Bliite befindlichen floralen
gegeniiber. Sobald man aber entdeckte, dall auch die Laubblétter von
Farnen Nektardriisen aufweisen und auch viele Bliitenpflanzen an
der Auflenseite der Kelche Nektarien tragen, wurde es deutlich, daf}
die bis jetzt benutzte Terminologie den wirklichen Gegebenheiten
nicht mehr gerecht wurde. DELPINO ersetzte die Bezeichnungen floral
und. extrafloral durch die entsprechenderen nuptial (unmittelbar der
Bestaubung dienlich) und extranuptial (nicht unmittelbar der Bestdu-
bung dienlich).

Man ritselte tiber die Funktion dieser extranuptialen Nektarien,
beobachtete, und. stellte Theorien auf. Dabei war es nicht verwunder-
lich, daB man in dem vom teleologischen Niitzlichkeitsdenken geprig-
ten vergangenen Jahrhundert zuerst an eine besondere oOkologische
Funktion dachte. Drei biologische Theorien iiber die Funktion dieser
extranuptialen Nektarien sind entwickelt worden. Die Krsatzhypo-
these von TREVIRANUS (1838), die besagt, dafl Pflanzen ohne nuptiale
Nektarien auflerhalb der Bliiten Driisen ausgebildet haben, um, wenn
auch auf Umwegen, Insekten anzulocken, multe nach vermehrter
Kenntnis der extranuptialen Nektarien bald aufgegeben werden. Mit
allgemeiner Begeisterung wurde hingegen die Ameisenschutztheorie
von BeLr-Drrervo (1874, 1886) aufgenommen. Alle extranuptialen
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Nektarien sollen den alleinigen Zweck haben, gewisse Pflanzen-Arten
unter den unmittelbaren Schutz und die Verteidigung von Ameisen
zu stellen. KERNER (1876) wiederum, sah in den Nektar ausscheidenden
Laubblattdriisen ein Schutzmittel der Bliite gegen unwillkommene
aufkriechende Ameisen. Seine Ablenkungshypothese fand allerdings
keinen grofien Anklang und wurde bald durch Versuche widerlegt.

Dafi die Ameisenschutztheorie in alleiniger und einseitiger Anwen-
dung nicht richtig ist, hat Hurm (1887) bereits ganz klar erkannt.
DerriNo hitte aber insofern recht, ,,. . . dafl die Anwesenheit der Amei-
gen am Stengel oder Stamme der Pflanze denselben einen groBen Schutz
besonders gegen Raupenfral gewidhrt, und dal dieser Schutz den
Pflanzen nur dann dauernd gesichert ist, wenn Nektarien durch ihre
Honigabsonderungen jene Kerfe anlocken und zuriickhalten® (Hurh,
1887: 14).

Durch die angeblich ,,unvoreingenommenen’ Beobachtungen von
NigvwenaUts voN UEXgULL (1907) im botanischen Garten von Bui-
tenzorg schien auch die Ameisenschutztheorie entkraftigt. Die Ameisen,
die an den extranuptialen Nektarien naschten, gewébrten den Pflan-
zen nicht den geringsten Schutz. Mit ibren umfangreichen Untersuchun-
gen leitete NTEUWENHUTS voN UEXKULL eine neue Ara ein. Im einzelnen
zweifelte man wohl noch etwas an den. allzu klaren Befunden von Nizv-
wENHUIS voN UexkUrn (KomrnickE, 1918), aber dann fithrte man
neue Untersuchungen, besonders in nichttropischen Gegenden durch
(z. B. SpringENScUTH, 1935), kam zu dem Schlufi, dall die extranup-
tialen Nektarien okologisch véllig bedeutungslos seien und versuchte
von nun an, ihre Funktion rein physiologisch zu erkliren. Dabei zeigte
es sich, daB Nektarien nicht nur Ventile, sondern echte Driisen sind,
die stickstoffarmeren Phloemsaft ausscheiden und auch aus dem be-
reits ausgeschiedenen Nektar Stoffe riickresorbieren kénnen (Frry-
Wryssring, 1933; 1935; FreEv-Wrysspoine und AgrrEE, 1950; FREY-
WyssLiNg, ZiMMERMANN und Mavurizio, 1954; Lirrer, 1961). Wie-
weit man vielfach von 6kologischen Interpretationen hinsichtlich einer
Funktion extranuptialer Nektarien abgekommen ist, zeigt folgende
Feststellung: ,,Die Bedeutung oder die Funktion der extranuptialen
Nektarien ist nicht in einer Umweltbezichung zu suchen, sondern
liegt im Stoffwechselgeschehen der Pflanze selbst* (SCHREMMER, 1969:
206).

Ob die Ameisenschutztheorie aber in vielen Fillen giiltig ist oder
nicht, wird kaum in Gegenden mit gemaBigtem Klima und wahrschein-
lich selbst in tropischen botanischen Gérten nicht zu 16sen sein. Vax
DER PrjL (1955) hat in seinen ,,Remarks on Myrmecophytes* mit
zahlreichen Beispielen gezeigt, wie sehr Ameisen die Pflanzen der
Tropen beeinflussen. Extranuptiale Nektarien, die primir vielleicht
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nur der Ausscheidung von Stoffwechselprodukten dienen, kénnen se-
kundér fiir die Pflanze 6kologisch bedeutsam werden.

Bei Hibiscus henningsianus (vel. S.470) waren im natiirlichen, ungestér-
ten Biotop spezifische Ameisen die Schutztruppe, die alle anderen anflie-
genden, nicht unmittelbar bestdubenden Insekten angriffen und. ver-
trieben.. Die Pflanze produzierte im vegetativen und blithenden Zu-
stand Nektar, der von den Ameisen ausgebeutet wurde. Die Schutz-
funktion erstreckt sich vielleicht auch auf die Nachtstunden. Jede
leichte Verdnderung des Biotops kann den Mutualismus von Pflanze
und Ameisen unterbrechen. Das war offensichtlich in der zweiten Po-
pulation durch die neu aufgebrochene Straflle geschehen. Die aggres-
siven Ameisen fehlten. Andere Insekten flogen die extranuptialen Nek-
tarien von H. henningsianus ungestort an. Fir die Pflanze harmlose Bie-
nen nahmen Nektar auf. Die zahlreichen Blattgewebe fressenden Rau-
pen hingegen bewiesen, dal auch Schmetterlinge angeflogen waren
und ihre Eier an den Blidttern abgelegt hatten. An Pflanzen im unge-
storten Biotop sind diese Schadinsekten von den Ameisen wirkungs-
voll abgewehrt worden.

Fester und weniger von 4ufleren Einfliissen abhiéngig werden die
Beziehungen von Pflanzen und Ameisen erst dann, wenn die Ameisen
sich in der Pflanze selbst einsiedeln. In den Tropen gibt es zahlreiche
Beispiele fiir Ameisen-bewohnte Pilanzen. In den hohlen Stdmmen von
Cecropia halten sich Azteca-Arten auf. Bei Tococa (Melastomataceae)
leben Ameisen in aufgeblasenen hohlen Blattsticlen. Jawzex (1966,
1967) hat in einer umfangreichen, brillanten Studie die engen Wechsel-
beziehungen zwischen Acacta cornigera und. Pseudomyrmex ferru-
ginea im tropischen Zentralamerika und in Mexiko beschrieben. Pseu-
domyrmex nistet in den aufgetriebenen Nebenblattdornen und ernéhrt
sich von BrLtschen Kérpern an den Spitzen der Fiederblattchen so-
wie Nektar aus extranuptialen Nektarien. Die auf der Pflanze lebenden
und von ihr erndhrten Ameisen halten Acacia cornigera frei von Schad-
insekten und Nagetieren. Auch beschattende Vegetation und auf-
kletternde windende Pflanzen werden von den Tieren abgeschnitten,
so daB ein fiir beide Teile vorteilhaftes optimales Wachstum von Acacia
gegeben ist. Entfernt man aber die Ameisen von der Pflanze, dann
wird sie sofort von Schadinsekten befallen. Sehr bemerkenswert ist
auch, daB bestimmte, in vielen Acacia-Arten auftretende, bitter schmek-
kende, sekundire Inhaltsstoffe bel A. cornigera und anderen ,,Ameisen-
Akazien® fehlen.

“Many of the characteristics of plants, such as spines, pubescence,
nutrient-poor sap, and so-called ‘secondary plant substances’ have
evolved in large part in response to selection pressures created by
herbivores. The chemicals seem to be especially important, serving
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as both repellents and pesticides” (EarricE, 1970: 1—2). Sobald Amei-
sen dauernd die Abwehrfunktion iibernchmen, baut die Pflanze die
eigene chemische Abwehr ab. Wird die Wechselbeziechung dann ge-
stort, zeigt sich die Schutzlosigkeit der Pflanze. Ohne Ameisen wird
A. cornigera von Insekten tiberfallen, von Nagetieren beschidigt, von
der umgebenden Vegetation tberwachsen und von Schlingpflanzen
erstickt. Sie kommt nicht mehr zur Reproduktion und geht zugrunde
(sieche JANZEN).

Auch Hibiscus henningsianus (S. 472) zeigt schwach ausgebildete che-
mische Abwehrkraft. Die Pflanze schiitzt sich durch ihre spezifischen Amei-
sen, ohne diese ist sie den Angriffen von Schadinsekten ausgesetzt. Dieser
Mutualismus scheint sich also auch co-evolutiv unter Abbau chemischer
Stoffe seitens der Pflanze entwickelt zu haben. Die Nektarien produ-
zieren ohne Unterbrechung, sowohl im vegetativen als auch im floralen
Bereich, eine Eigenschaft, die sich wahrscheinlich erst selektiv durch
die sich allmahlich mehr und mehr intensivierenden Beziehungen her-
ausgebildet und so zu einem dauernden Schutz der Pflanze gefithrt hat.
Aus den Tropen kennt man etliche Fille von linger produzierenden,
wahrscheinlich bereits spezifisch 6kologisch funktionierenden extra-
nuptialen Nektarien (siche vAN DER Pwyr, 1955). Im iibrigen ist man
sonst der Auffassung, daB extranuptiale Nektarien nur wihrend oder
kurz nach AbschluB der Wachstumsphase des sie tragenden Organs
Nektar produzieren (vgl. FrEv-WyssrLing, 1933, 1935; SCHREMMER,
1969).

Urena lobata (S.457) miite in ihrer Heimat in urspriinglicher Ve-
getation untersucht werden. Die Bienen, Wespen, Hummeln und
Fliegen, die sich an der Pflanze am Ruderalplatz aufhielten, sind wohl
nicht die urspriinglichen Besucher der extranuptialen Nektarien.

Untersuchungen in botanischen Gérten oder sekundirer Vegeta-
tion, wie sie NIEUWENHAUIS VON UEXKULL u. a. durchfithrten, konnen nur
skeptisch aufgenommen werden, besonders wenn auf Grund derarti-
ger Beobachtungen versucht wird, extranuptialen Nektarien jegliche
6kologische Funktion abzusprechen. “It is high time that the idea of
general protection through attracted ants is given up. On the other
hand, a specific protection can often be demonstrated” (vaN pER P1iL,
1955: 194).

Die Bliitenbiologie der Malvaceen

Anschliefflend an die eigenen Beobachtungen sollen nun in einem
groferen Rahmen Daten fiber die Bliitenbiologie der Familie Malva-
ceae systematisch zusammengestellt werden.

Vorerst erscheint es mir aber notwendig, eine von den bisherigen
Vorstellungen verschiedene, wahrscheinlich natiirlichere Gliede-
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rung der Malvaceen vorzuschlagen. ScHUMANN [(1895), dessen
System auch von MELCHIOR (1964) iibernommen wurde, unterteilte die
Familie in die Triben Malopeae, Malvene, Ureneae und Hibisceae.
HurcEiNson (1968), gestiitzt auf Kmarnuy, belilt ebenfalls Malopese
als urspriinglichste Tribus.

Die Malopeae werden insofern allgemein als die primitivste Gruppe
angesehen, weil sie auf einer konvexen Bliitenachse zwei oder mehrere
Wirtel von superponierten, oder wie HurcrINSON (1968 : 538) behauptet,
,.spirally arranged Karpellen tragen. Diese angeblich schraubige Stel-
lung der Karpelle ist aber hier keineswegs urspriinglich (Polykarpie
wie in der Subklasse Magnoliidae tritt bei den Malvaceen nicht mehr
auf), sondern als Pleiomerie bzw. sekundire Vermehrung ein abge-
leitetes Merkmal. Eine Anzahl von Malvaceen-Gattungen, wie Abutilon,
Malvaviscus, Hibiscus, Goethea, Urena, Sida u. a., zeigen noch den ur-
spriinglichen isomeren Fruchtblattwirtel mit 5 Karpellen. Pleiomerie
im Fruchtblattbereich tritt aber bei zahlreichen (auch bei Arten der
oben genannten) Gattungen auf, die dazukommenden Karpelle er-
scheinen dann in den primiren Fruchtblattwirtel ,eingeschoben®.
Aufler dieser Vermehrung der Karpelle in einem Wirtel kommt es bei
den Malopeae auch noch zu einer Vermehrung der Fruchtblattwirtel selbst.
Malopeae, die zwei oder mehrere 10zdhlige Fruchtblattwirtel besitzen,
weisen also Pleiomerie in horizontaler und vertikaler Richtung auf;
das Resultat sind mehrere Wirtel iibereinanderstehender Karpelle.
Die Teilfriichte sind nicht schraubig gestellt, wie HurcHINsON angibt,
sondern stehen etagenweise iibereinander, sind superponiert, ,,. . . wobei
man namentlich in jugendlichen Zustinden deutlich gesonderte Langsrei-
hen unterscheiden kann, welche, wie es scheint, immer epipetale Stellung
besitzen (Scmumaww, 1895: 32; vgl. auch vax Herr, 1966: 185—
194). Beim Fruchtwachstum erst werden einzelne Karpelle aus réum-
lichen Grinden aus den Léngsreihen herausgedriickt, so daB die Frucht
- .. ohne sichtbare Ordnung ein kugelférmiges Képfchen' (ScHU-
MANN, 1895: 34) mit entfernt schraubendbnlicher Anordnung der
Karpelle darstellt. Auch die verldngerte Bliltenachse der Malopeae
diirfte daher nicht auf Urspriinglichkeit hinweisen, sondern wurde
wohl erst im Zusammenhang mit der vertikalen Pleiomerie entwickelt.
Hinsichtlich des Fruchtbaues scheinen mir die Malopeae also die stirkst
abgeleitete Tribus der Familie zu sein. Auch die krautige Wuchsform
der meisten Arten spricht fiir diese Annahme.

In jingerer Zeit hat FrRyxELL (1968) der Tribus Gossypieae neuer-
lich Rang gegeben, wobei einige Gattungen aus den fritheren Hibisceae
abgetrennt wurden. Die Gossypieae unterscheiden sich von den Hi-
bisceae und allen anderen Malvaceen vor allem durch wenig differen-
zierte Embryonen und durch die Fahigkeit, in bereits am Embryo
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auftretenden Pigment-Driisen das Sesquiterpen-éhnliche Pigment Gos-
sypol zu synthetisieren. Mit dieser Neuklassifizierung scheinen auch
die Grenzen zwischen den Familien Malvaceen und Bombacaceen
klarer zu werden. So wurde z. B. die frither zu den Bombacaceen. ge-
zahlte Gattung Hampea als Vertreter der Gossypieae wieder in die
Malvaceen gestellt. Bei dieser Neubegrenzung der Familien kamen
auch Chromosomenstudien sehr zu Hilfe. Bei Malvaceen ergaben die
Zihlungen néamlich vielfach die n-Zahlen 5, 6,7 und ihr Vielfaches,
wahrend bei den Bombacaceen, einer alten paldopolyploiden Gruppe,
die Chromosomenzahl n = 36 vorherrscht. Jedenfalls stehen die Gos-
sypieae auch hinsichtlich der Chromosomenzahl den Malvaceen ndher
als den Bombacaceen. FRYXELL betonte aber bereits, dall es moglich
ware, die Gossypieae in Zukunft vielleicht als eine von den Malvaceen
gesonderte Familie zu behandeln. “The Gossypieae are retained for
the present, in the Malvaceae. It is felt, however, that by focusing
attention on the distinctiveness of the Gossypieae, directing attention
to the chemotaxonomic trait of the gossypol synthesis, and redirecting
attention to the characters of the embryo, useful solutions to these
taxonomiec problems can be successfully achieved” (FrRYXELL, 1968: 307).

In Anklang an MELcHIOR (1964), FRYXELL (1968) und meine oben
ausgefithrten Vorstellungen hinsichtlich der Malopeae wéren die Malva-
ceen daher folgendermaBien zu gliedern:

Tribus 1. Malveae
Tribus 2. Ureneae
Tribus 3. Hibisceae
Tribus 4. Gossypieae
Tribus 5. Malopeae

Die Gattungen werden in der von HurcHINSON (1968) vorgeschlage-
nen Folge gereiht. Innerhalb der Gattungen bespreche ich die Arten
vorerst meist in alpbhabetischer Anordnung. Die Pflanzennamen werden
den Quellen entsprechend jeweils mit oder ohne Autoren zitiert. War
mir der zur Zeit giiltige Name einer Pflanze bekannt, gab ich ihm immer
Prioritat, setzte aber den jeweiligen in der Literatur mitgeteilten un-
gliltigen Namen in Klammer bei.

Vom Tribus 1. Malveae sind aus der Subtribus 2. Abutilinae die
Gattungen Abutilon, Bakeridesia und Sphaeralcea zu besprechen. Uber
die Subtribus 1. Corynabutilinae sind mir keine bliitenbiologischen An.-
gaben bekannt.

Das Areal von Abutilon, der grofiten Gattung der Familie, erstreckt
sich iiber die tropischen und subtropischen Gebiete der Neuen und
Alten Welt. ,,Die Bliiteneinrichtung von Abutilon bildet nach DrrpINO
einen fir die Tropenflora charakteristischen, ornithophilen Typus,
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der durch héngende, honigreiche Bliitten mit weniger oder gar nicht
hervorragender, centraler Siule gekennzeichnet ist“ (Kwurtm, 1904:
471). F. MUrrer (1873) fihrte im stidbrasilianischen Staat Santa
Catarina zahlreiche Bestdubungsversuche an Abufilon-Arten durch
und zeigte, daB alle dortigen Arten selbststeril sind. Fremdbestéu-
bung vermittelten Kolibris. 4. indicum (L.) SWEET (= 4. albidum)
mit gelben Kronen wurde in Siidafrika von Honigbienen besucht,
die ¥remd- und Selbstbestdubung herbeifiihrten (Kxurs, 1904: 474—
475). Die Anthese der Bliiten dauert von 14.00 (15.00) Uhr bis etwa
20.00 Uhr (BurgiLyr, 1916: 259). 4. hirtum (LavMx) SWEET 6ffnete nach
BurxgiiL (1916: 259) seine Bliiten um etwa 10.00—11.00 Uhr und schlo8
sie in der Abenddimmerung wieder. Die gelben Bliiten des peruani-
schen Strauches 4. arboreum (L. f.) SWEET zeigen. starke UV.Reflexion.
Eine UV-freie Zone beschrankt sich auf die Basis der Krone, von der
ebenfalls reflexionslose Adern ausstrahlen (Kugrer, 1966: 58). Damit
gibt sich 4. arboreum als wahrscheinlich melittophil zu erkennen. Auch
A. theophrasti MEDICUS (= A. avicennae GAERTN.), eine aus dem Mit-
telmeergebiet stammende Adventivpflanze temperierter und sub-
tropischer Gebiete, ist entomophil. Die gelben Bliiten. des einjéhrigen
Halbstrauches sind unter den groflen. Blattern versteckt und fallen
deshalb wenig in das Auge. Auch wenn der Insektenbesuch (nach
RoBERTSON waren e in Illinois Apiden, Falter und Dipteren) ausbleibt,
tritt spontane Autogamie ein (Kwurm, 1904 :474). Der baumférmige
A. bedfordianum (Hoox.) St. HiL. wichst in Wildern in Brasilien.
Seine var. discolor Scuum. & NAUD., die im Mirz bei 1900 m Héhe
in den Waldern der brasilianischen Itatiaia-Berge bliihte, hat schmutzig-
rétlichweife Bliiten mit Kohlgeruch. Einige Bliiten wiesen an den Pe-
talen-Riickseiten Krallenspuren auf (Vocer, 1969: 194), wie sie fiir
Fledermaus-besuchte Bliiten charakteristisch sind. Die Hauptart von
A. bedfordianum blitht orangerot und wird eifrig von Kolibris aufge-
sucht (DECKER, 1934: 69). ,,Die vergleichsweise primitive Glockenform
der Ornithophilen dieser Gruppe, die dem im Flug saugenden Kolibri
eine ,,Umwanderungs-Einrichtung* mit peritriber Pollination und
5 separaten Nektarzugingen darbieten, begiinstigt vielleicht die Trans-
mutation zu Chiropterophilen. des campanulaten Typs* (Vocsr, S. 196).
A. darwinii Hoox. f. mit orangeroten duftlosen Bliiten ist zweifelsohne
ornithophil (Kxuta, 1904: 471—473; Porscr, 1929: 212; 1939: 62;
DaorER, 1934: 69; WeRTH, 1956: 144; VoGEL, 1969: 194). Die Art ist
normalerweise selbststeril, vermag aber, wie DARWIN an aus Samen in
Glashausern gezogenen. Pflanzen zeigen konnte, spontan selbstfertil zu
werden (KxurH, 1904 : 473). Auf den Galapagos-Inseln besucht Xylocopa
darwini die Bliten von A. depauperatum (LINSLEY et al., 1966: 12).
Rote Kelche, die mit den gelben Kronen kontrastieren sind beim brasi-
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lianischen A. megapotomicum (Spr.) ST. HmL. et Haup Ausdruck von
Ornithophilie (PorscH, 1929: 212; DECRER, 1934: 69; PERCIVAL, 1965:
166—167; Voexrr, 1969: 196); Pollen und Bliiten sind hier geruchlos
(voN AursEss, 1960: 485). Vogelblumen besitzt auch der peruanische 4.
reflexum (JUss.) Sw. (VoeEL, 1969: 196). Voexrr (1969: 194—196) stellte
im brasilianischen Orgelgebirge fiir den strauchartigen 4. regnellii
Miq. Chiropterophilie fest: Steife Bliitenstiele, ein méchtig entwickelter
Kelchboden, tritbviolette Farbung und deutlich kohlartiger Geruch.
In der Serra da Bocaina traf er auf einen moglicherweise ornithophilen
Okotyp derselben Art mit lachsroten, hingenden, weniger stark nach
Kohl riechenden Bliiten. Der zentralamerikanische A. striatum mit
ziegelroten bis lachsfarbenen Kronen ist ornithophil (MtrLLER, F., 1873:
31—33; WERTH, 1956: 144; VoGgEL, 1954 : 149; KNUTE, 1904: 473—474).
In Java beging Aethopyga eximia (HorsF.) an diesen Bliiten Nektar-
raub (vaxN pErR Pown, 1937: 23), wobei der Vogel mit dem Kopf nach
unten hingend, den Schnabel von auBen zwischen die Petalen steckte.
Selbst Kolibris kommen. vielfach illegitim zu den Bliiten (MérLER, F.,
1873: 31—32). Auch ein Schwarm von Melipona-Bienen besuchte die
Bliiten (MUrLLER, F., 1873 :32); sie bissen dhnlich wie bei Bakeridesia
paulistanae Locher in die Kelche und nahmen den Nektar auf. Diese
Locher wurden auch von grofien Hummeln benutzt, um zum Nektar
vorzustoBen. In Chile sah Jomow A. venosum und A. striatum héufig
von Kolibris (Bustephanus galeritus MoL.) besucht (KxuTH, 1904 : 474).

Bakeridesia paulistana Krarov. ist, wie weiter oben ausgefithrt
wurde, eine Ornithophile. In den Ostanden Boliviens traf VogrL (1969:
193—194) eine noch unbeschriebene gelbblithende Sippe dieser Gat-
tung als 8 m hohen Baum, mit deutlich chiropterophilen Merkmalen:
Steifer langer Bliitenstiel, Bliiten auf waagrechter Achse exponiert,
vergroferter Kelch und damit vergroflerte Sekretionszone, zygomorphe
Kronen, breite Nektarzuginge und kraftiger Kohlgeruch.

Eine groBe Anzahl von Arten der Bienengattung Diadasio ist in
Nordamerika mit Malvaceen, im besonderen mit Arten der Gattung
Sphaeralcea assoziiert (LinsLEy and MacSwarn, 1958: 220—221).
Auch Melissodes-Arten besuchen Sphaeralcea (BUTLER et al., 1960: 7).
Die Bliiten der mexikanischen Sphaeralcea angustifolia sah CoCKERELL
in New Mexiko von mehreren Arten der Bienengattung Perdita be-
staubt (KxuTH, 1904 : 475).

Aus dem Subtribus 3. der Malveae, Malvinae liegen Beobachtungen
iiber Hoheria, Plagianthus, Napaea, Malva, Sidalcea und Althaea vor.

Die in Neuseeland einheimische Hoheria populnea A. Cuwn. hat
reinweie, duft- und nektarlose Zwitterbliiten (siehe KxuTH, 1904 : 477).

Ebenfalls neuseelandisch ist Plagionthus mit nur zwei Arten. P.
betulinus A. CUNN. ist didzisch. Die ménnlichen Bliiten bilden dichte
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Rispen und sind wei-gelblich ; die weiblichen Bliitenstande sind lockerer,
ihre Einzelbliiten griinlich. Beide Bliiten duften stark und. erzeugen
Nektar (Kxurw, 1904: 476). P. divaricatus J. R. & G. Forst. trigt
nach TrOMsON (siehe KxuTrH, 1904: 476) kleine, stark duftende, aber
kaum nektarhaitige Bliiten mit ebenfalls didzischer Verteilung; die
miénnlichen Bliiten sind zahlreicher und dadurch auffalliger als die
weiblichen.

In der monotypischen nordamerikanischen Gattung Napaea wird
die Bestaubung der didzischen N. dioice L. nach Forrstr (siehe KnUTH,
1904: 476) durch eine Vespide vermittelt.

Die etwa 100 Arten der krautigen oder halbstrauchigen Malven
sind in temperierten und subtropischen Gebieten der Alten Welt hei-
misch (vaN Borssum Waarkes, 1966: 149). Malva alcea L. breitet
ihre 4 em Durchmesser grofien rosa Kronen weit aus und erhilt zahl-
reichen Besuch durch Apiden. Durch ein spéiteres Hinunterbiegen der
Antheren werden die empfangnisbereiten Narben entbloft und Selbst-
bestaubung verhindert (MtLrer, H., 1873: 172). Die rosa Bliiten von
M. moschata L. zeigen kontrastreiche UV-freie purpurne Adern (Kvc-
LER, 1966: 59; 1970: 219). Die Bliiten sind wie die der anderen Arten
protandrisch. Nach dem Verblithen der Staubgefille kritmmen sich die
Trager der Antheren nach unten, die Narben bleiben iiber denselben
ausgebreitet ; Selbstbestaubung erfolgt anscheinend nicht. Besucher waren
Hymenopteren, Dipteren und Lepidopteren (MtrLer, H., 1873: 173),
M. parviflora L. aus dem Mittelmeerraum ist fakultativ kleistogam (UrHOF,
zit. in FryYxELL, 1963: 83). M. rotundifolic L. und M. silvesiris L.
sind, wenn sie an denselben Standorten wachsen, zwei konkurrierende
Arten. M. rotundifolia ist geniigsam, wichst auch auf drmeren Boden,
blitht um eine oder mehrere Wochen frither und ist ein regelméBiger
Selbstbestauber. M. silvestris dagegen hat viel wirksamere Anlockungs-
mittel fiir Insekten (MULLER, H., 1873: 171). M. rotundifolia wird spérlich
oder gar nicht von Insekten (Hymenopteren, Dipteren, Lepidopteren)
bestaubt (MUrrER, H., 1873: 171—172; KNUTH, 1904: 475), die Pflanze
setzt aber trotzdem reichlich Friichte an. Wie viel wirksamer M. sil-
vestris, mit grofleren und lebhafter gefirbten Bliten als M. rotundi-
folia, Insekten anlockt, kann aus der von H. MUrLer (8. 172) ange-
fithrten umfangreichen Besucherliste ersehen werden. Nach diesem
Autor kriimmen sich die stielartigen Tréger der Antheren nach unten,
ehe die Narbe zur Entfaltung kommt, so dal}l Selbstbestaubung un-
moglich wird. Die purpurnen, bienenvioletten Petalen weisen ein
UV-reies andersfarbiges Grundmal und UV-freie dunklere Strichmale
auf (KueLER, 1963: 298; 1970: 219).

Blutenbiologisch einheitlich scheinen auch die beiden letzten zu
besprechenden Gattungen der Subtribus Malvinae, Sidalcea und Al-
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thaea zu sein. Von der nordamerikanischen Gattung Sidalcea beobachtete
MEeRRIT (2it. in KNUTH, 1904: 475—476) in Kalifornien 8. malviflora
(D.C.) A. Gray und 8. pedata A. GraY. Bei beiden Arten treten bis-
weilen Individuen mit rein weiblichen Bliiten auf; diese eingeschlecht-
lichen Bliiten sind etwa um die Hélfte kleiner als die Zwitterbliiten.
Beide Sippen sind protandrisch. Autogamie erscheint ausgeschlossen.
Zu Bliiten von 8. malviflora kamen Honigbienen, sowie Podalirius
spec. und Bombus californicus, zu denen von S. pedate (weibliche Form)
nur B. californicus.

,,Violette Bliiten mit fiir uns unsichtbarem Saftmal bietet Althaea
officinalis L. Sie reflektieren das UV im duBeren Bereich der Blumen-
blatter, sind daher ,bienenviolett’* mit ,,bienenblanem® (UV-freiem)
Saftmal® (von Frisca, 1965: 499). Bei Triest untersuchte Frirscx
(1913: 33--35) A. cannabina L. Die schwach protandrischen Bliiten
sind durch ihre stark pfirsichbliitenfarbenen Kronblatter sehr auf-
fallend. Etwas dunkler erscheinen die Kronblattnagel. ,,Ob wirklich,
wie FALQUI meint, die Autogamie bei Althaea cannabing den normalen
Fall darstellt, kénnte wohl nur auf experimentellem Wege bewiesen
werden. Beobachtungen iiber Insektenbesuch liegen bisher nur von
Low vor, der im Botanischen Garten von Berlin zwei Eristalis-Arten
und die Honigbiene, jedoch nur Pollen fressend, beziehungsweise Pol-
len sammelnd, notiert hat* (S. 34—35).

Subtribus 4. der Malveae, die Sidinae, sind mit den Gattungen
Sida, Malvastrum, Anoda und Nototriche in der bliitenbiologischen
Literatur repréasentiert.

Einige Arten der iiberaus groBlen Gattung Side wurden bereits
im speziellen Teil besprochen. §. hederaces erhielt in Arizona Besuch
durch Melissodes tepida (BUTLER et al., 1960: 7). Auf Galapagos wurden
22 Xylocopa darwini-Weibchen beim Besuch auf 8. paniculata-Bliiten
beobachtet. 16 Individuen nahmen Nektar und nur 6 sammelten Pollen
(LiwsLEY etal., 1966: 7). Das pantropische Unkraut S. spinosa L.
besitzt kleine gelbe Bliiten, die sich in Indien um etwa 11.00 Uhr 6ffnen
(BurkiLy, 1916: 258). Die Narben nehmen Pollen aus den geéffneten
Antheren auf, doch koénnen sie im Falle frithzeitigen Insektenbesuchs
(in Illinois nach RoBErTsoN sind die Besucher Apiden und Falter)
wirkungsvoll mit fremdem Pollen belegt werden. Spéater biegen sich die
Griffel mit den Narben zwischen die Antheren, so dafl Autogamie
vollig gesichert ist (Kwutw, 1904: 476—477). S. spinosa L. var. an-
gustifolia (LAMK) GRISEB. (als S. angustifolic Lamg) 6ffnete auf Gala-
pagos die Bliiten um 7.30 oder 8.00 Uhr und wurde dann von Xylocopa
darwini aufgesucht, die Pollen sammelten und Nektar saugten (LINSLEY
et al., 1966: 7). Nesoprosopis anthracing besucht auf den Hawai-Inseln
die Bliiten verschiedener Sida-Arten (PERKINS, zit. in LiNsLEY, 1966:

Osterr. Bot. Z., Bd. 120, H. 4—5 31
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228). Die bisherigen Ergebnisse zeigen, dall die Bliiten von Sida von
Insekten, und unter diesen wieder vorwiegend von Bienen, bestiubt
werden; GouLp sah sie in Neu-Granada, Ecnador, Bolivien auch von
kurzschnébeligen. Kolibris (RBamphomicron Bowap.) besucht, die dem
zahlreich in den Bliiten vorhandenen kleinen Insekten nachgingen
(KxuTH, 1904: 476).

Malvastrum angustum GrAY sah F. Busr bei Independence (Mo.)
kleistogam blithen (Kwuth, 1904: 476). ,,Die Bliiten von Malvastrum
capense sind insofern melittophil, als sie von relativ geringer Gréfle,
purpurner Farbe mit dunkeiroten Saftmalflecken und durch Zusammen-
neigen der Petalen von + glockenférmiger Gestalt sind. Die sternotrib
wirkende Griffel-Staubblattsdule hat 8 mm Linge und kann nur Hymeno-
pteren eine Sitzfliche bieten’; die Bliiten dieser siidafrikanischen
Art sind nur bei Tage offen (VoarL, 1954: 148). Der pantropische auto-
game M. coromandelianum ist cbenfalls melittophil (siehe S. 453).

Von der neotropischen Anoda hastate Cav. teilte uns HILDEBRAND
mit, dafl bei den protandrischen Bliiten in der ersten Periode die An-
theren aufgerichtet und die Narben nach unten zuriickgeschlagen sind,
wahrend in der zweiten die Narben iber die Antheren hervorragen
(MtLLER, H., 1873: 173).

In der Gletscherregion der Kordillere von Bolivien kommt noch
bei etwa 5000 m Héhe die rotblithende Notoiriche flabellata (WEDDEL)
A W. Hor vor, die nach WERTH (1956: 169) unverkennbare orni-
thophile Charaktere zeigt (R6hrenblumentyp) und nach einer Sammel-
notiz tatséchlich Kolibribesuch erhalten soll.

Die systematische Position von Bastardia kann ich zur Zeit nicht
angeben. Hurcriwson (1968) fithrt sie bei den Hibisceae, bei FRYXELL
(1968) scheint sie aber weder unter Hibisceae noch Gossypieae auf, so
daB ich sie provisorisch nach ScHUMANN (1895: 44) unter den Sidinae
bespreche. Die Gattung besteht aus zwei, in West-Indien und Stid-
amerika beheimateten, niedrig krautig-strauchigen Arten mit gelben,
weit gespreiteten Bliten (HurcmiNsoN, 1968: 542—543). B. wiscosa
wird auf den Galapagos-Inseln von der Holzbiene Xylocopa darwini
des Pollens wund Nektars wegen angeflogen (LINSLEY et al.,
1966: 12).

Aus der Tribus 2. Ureneae existieren Beobachtungen iiber Malva-
viscus, Peltaca, Malachra, Goethea, Urena und Pavonia.

Malvaviscus arboreus und. deren beide Varietiten, var. arboreus
und var. pendulifiorus, sind Ornithophile (siche S.453). Auf Grund
einer Notiz bei ALLEN ist M. acerifolius der Chiropterophilie verdachtig
(vaN DER Puyr, 1941: 92). M. drummondii, eine Verwandte von M.
arboreus aus dem siidlichen Alabama sah TrELEASE von Kolibris (Tro-
chilus colubris L.) besucht. Die beobachtete Art trug im siidlichen
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Alabama reichlich Friichte, ist aber in nordlicheren Staaten unfrucht-
bar (KxutH, 1904: 478).

Peltaea speciosa (vgl. S. 454), die bisher einzige bliitenbiologisch
untersuchte Art der Gattung, besitzt rosa getfirbte, melittophile Bliiten
mit einem dunkleren Saftmal.

Bliten von Malackra copitata (L.) L. erhielten Besuch von Xylo-
copa und Ameisen (BURKILL, 1916: 259).

Die fiinf Arten der Gattung Goethea sind brasilianischen Ursprungs.
Von G. coccinea (G. strictiflora Hoox.) fihrt DELPINO Proterogynie (%)
an. Das vierblattrige rote Involucrum, das den Kelch und die Krone
vollstindig einschlieBt, 146t die Bliite fiir das menschliche Auge sehr
auffillig werden. Als Besucher vermutet DErLPINO Bienen und Kolibris
(K~uTH, 1904: 477). Fir G. mackoyana Hooxk. und G. coccinea (als
Q. strictiflora) nimmt Porscm (1929: 213) Ornithophilie an. Bei G.
cauliflora NEES treten die Blitten nach NEEs an dlteren Achsenteilen
auf, eine biologische Eigentiimlichkeit, die nach Jomow die Augen-
falligkeit der Biiten erhoht und hier vielleicht eine Anpassung an Koli-
bris (oder an Falter nach Warrace) darstellt (Kxurm, 1904: 477).

Die pantropische Urena lobate ist Immen-Tagfalterbliitig (siehe
S. 455).

In Pavonia haben wir eine Gattung mit Verbreitungsschwergewicht
in den Neotropen vor uns. Von etwa 200 bekannten Arten sind zwei
Drittel auf die Tropen der Neuen Welt und nur ein Drittel auf die
der Alten Welt, vorwiegend Afrika, beschrénkt. Auch in Pavonia wie-
derholt sich das schon von anderen Gattungen gewonnene Bild einer
okologischen Auffacherung in Ornithophile und Entomophile (besonders
Melittophile). Die wahrscheinlich melittophile P. hastale Cav. ent-
wickelt zuerst stecknadelkopfgrofle kleistogame (fertile), spiter gro-
Bere chasmogame Bliiten (zit. in Kxura, 1904: 477; FryxeLL, 1963:
83). Bliiten mit relativ groBen, hellgelben Kronen und kraftiger Nektar-
sekretion charakterisieren P. kotschyi Hocmst. Hacrrup (1932: 15)
untersuchte die Bestdubung der Art in der extrem heiBen Siid-Sahara
um Timbuctu. Insektenbesuch ist in diesem Wiistengebiet selten zu
erwarten. “There is & chance of cross-pollination, but as a rule the
flower fertilises itself, the upper and inner stamens curving inward
over the stigma which bears a ring of long, divergent hairs at the
apex.” In den Wéildern Brasiliens ist P. multiflora A. Juss. beheimatet,
eine wahrscheinlich von Kolibris bestdubte, strauchférmig Sippe (vgl.
auch PorscH, 1929: 213). Intensiv rote Hochblitter umschlieBen das
wenig entfaltete rohrenférmige, aullen dunkelviolette und innen dunkel-
purpurrote Perianth. Wie auch fiir andere Vogelbliitige charakteri-
stisch, zeigen die Bliiten keine UV-Reflexion (KUeLER, 1966: 69). PoRSCH
(1929: 212-—213) nimmt weiters fiir die folgenden Arten aus der brasi-

31*
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lianischen Flora Ornithophilie an: P. macrostyla GUREE, P. sellot GURKE,
P. schrankii SPrRENG. und P. malacophylle (LINK et OTT0) GARCKE.
Fiir die beiden letzten siehe die Angaben S. 460, 463. P, rosea SCHLECHT.,
eine neotropische, kleinbliitige, wahrscheinlich entomophile Sippe, 6ffnet
den Haarkranz auf den Narben, wenn die Bliite empfingnisbereit ist
und schliet ihn nach der Bestdubung tiber den haftengebliebenen
Pollenkérnern wieder (PERCIVAL, 1965: 49). Kleistogame und chasmo-
game Blitten bildet P. sepium St. Hin. (zit. in FryxsrLn, 1963: 83).
An den Bliuten von P. typhalaes Cav. beobachtete Duoke bei Pars
mehrere Apiden, wie Tetrapaedia, Ceratina und Holictus (KNUTH,
1904: 477). Entomophilie stellte ich fiir P. communis, P. mollis und
P. cf. lindmannii fest (S. 457, 460, 464).

Aus der Tribus 3. Hibisceae gibt es Angaben tiber Arten der Gat-
tungen Hibiscus und Abelmoschus.

Hibiscus atromarginatus aus Transvaal in Stdafrika besitzt tief-
glockige melittophile Bliiten mit Saftmal (Voerr, 1954: 149). H. bi-
furcatus Cav. (H. surattensis L.), ein ein- bis mehrjahriger, pantropi-
scher, lleiner Halbstrauch besitzt gelbe Blitten mit dunkelpurpurnem
Saftmal (van Borssum Waarxms, 1966: 57—59) und wurde im brasi-
lianischen Staat Pard nach Ducke von Apiden besucht (Kwura, 1904 :
482). In Hawai wird der dort endemische H. brackenridgei von Arten
der Bienengattung Nesoprosopis angeflogen (LansLey, 1966: 228).
Weit verbreitet in tropischen und. subtropischen Gebieten und wahr-
scheinlich afrikanischer Herkunft ist H. cannabinus L. Seine tiefglocken-
formigen Bliten sind gelb und zeigen ein kontrastreiches Saftmal.
In West-Java beobachtete Hrrpr (1923: 27) Xylocopa latipes u. a.
als Bestduber, und auch Voger (1954: 149) bezeichnete die Bliiten
als melittophil. Uber Bienen als Bestduber siehe die Zusammenfassung
bei FrEE (1970: 166—168). In der heiflen Jahreszeit, im August, &ffnen
sich die Bliiten sehr frih (Burkini, 1916: 259, fand sie um 7.00 Uhr
schon offen) und schlieBen bereits wieder um 10.00 Uhr Vormittag,
wahrend im kiihleren Herbst die Anthese etwas verzdgert ist (Po-
Pova, 1928: 494). Nach dieser Autorin ist die Art ein kompatibiler
Selbstbestiuber. Chasmogame und kleistogame Blitten besitzt H. de-
nudatus aus Kalifornien (Fryx®eLL, 1963: 83). Fiir die beiden baumfér-
migen madagassischen Hibiscus-Arten, H. lasiococcus Hocur. und
H. megistanthus HooHr., die leicht dorsiventrale, glockenférmige, ro-
buste Bliiten besitzen, vermutet Vocrrn (1969: 193) Chiropterophilie.
Die Blithperiode des nordamerikanischen H. losiocorpus stimmit fast
genau mit der Flugzeit des Bestdubers, der oligotrophen Bienenart
Emphor bombiformis, iiberein (Kwurm, 1904: 478—479; PERCIVAL,
1965: 155). Auch Kolibris kommen zu den weillen oder hellrosa Bliiten
(Kvuth, 1904: 479; PERcIVAL, 1965: 117), was aber keineswegs gegen
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eine Melittophilie der Art spricht. Fir H. liliiflorus Cav. (wahrschein-
licher H. rosa-sinensis L. var. liliiflorus HocHR.; siche vaNx Borssum
WaaLkes, 1966: 73), einer auf Mauritius endemischen Art, gilt das
von H. rosa-sinensis Gesagte. Besucher der dunkelpurpurroten, waag-
recht stehenden Bliiten waren Nectariniidae, der Falter Papilio esperi
und die Holzbiene Xylocopa tenuiscapa (KnutH, 1904: 481—482;
WEeRTH, 1956: 144). Die Kronen von H. mutabilis L. zeigen auffallenden
Farbwechsel. Bei der Entfaltung am Morgen sind sie rein weifl und
farben sich bis abends blaBrotlich oder rosa (JAEGER, 1957: 208; Kva-
LER, 1970: 84). Die Bliiten dieser asiatischen Art sind vermutlich melit-
tophil. H. moscheutus L. und H. oculiroseus BRITTON aus Nordamerika,
mit rosa bzw. weillen Bliten, offneten am Morgen, verengten sich
gegen 16.00 Uhr und waren um 18.00 Uhr bereits vollig zu. Wahrend
dieser Zeit wurden sie in erster Linie von Bienen, aber gelegentlich auch
von Schmetterlingen besucht; wurden die Bliiten nicht bestiubt, ver-
blieben sie mehrere Tage lang gedffnet (SKuTcH and BUurwELL, 1928).
H. praeteritus aus Siidafrika mit hochroten Bliiten ist psychophil
(VogrL, 1954: 149). Der Saum der Krone ist vertikal tellerférmig
flach ausgebreitet und die etwas herabgezogene Séule verlingert.
VogrL sah die Blitten hidufig von Pieriden und Danaididen im Fluge
ausgebeutet. Angeblich aus Kenya und Tanganyika stammt H. schizo-
petalus, der von einigen Autoren auch als eine mégliche Zuchtform
von H. rosa-sinensis angesehen wird (vgl. vaN BoRssuM WAALKES,
1966: 73). Wie bei H. rosa-sinensis kommen auch zu den Bliiten von
H. schizopetalus in Asien und Afrika Honigvégel, die beim Nektar-
trinken den Kopf nach unten biegen und dabei auch die Antheren
streifen, niemals aber die Narben berithren (KxutH, 1904: 479—481;
VAN DER P1yr, 1937: 26). Deshalb bemerkte bereits Knuta (S. 480),
dall die Honigvogel, wiirden sie in der Art von Kolibris die Bliiten
schwebend untersuchen, regelmifBlige Fremdbestdubung herbeifithren
kénnten. Und vaw pER Pgn (1937: 26) meinte dazu, ... that both
Hibiscus-species would. fit very well to hummingbirds that can touch
the sexual organs when hovering before or under the flowers”. Wir
befinden uns im selben Dilemma wie bei H. rosa-sinensis (S. 466). Die
angeblich afrikanischen oder asiatischen Bliiten scheinen eher fiir eine
Bestaubung durch neuweltliche Kolibris als durch altweltliche Blumen-
vogel gebaut zu sein. Die Bliiten werden auch von Tagfaltern. besucht
(KxurH, 1904: 481; vAN DER Pr, 1937: 26) und groBere Arten wie
Papilio esperi sind neben den Honigvogeln regelmiBige Bestduber.
Kxvura bezeichnet die Bliiten dementsprechend als ornithophil und
lepidopterophil. Auch Xylocopa-Arten kommen auf Besuch (Burkrni,
1919: 173). VocerL (1954: 150) sieht in den laziniat aufgespaltenen
Kronblittern einen Hinweis auf Sphingophilie. Porscm (1929: 213)
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fihrt in seinen Vogelblumenstudien H. sororius L. f., H. coccineus
Wavr. und H. insignis MarT. aus den stidamerikanischen Tropen unter
den. vermutlich Ornithophilen auf. Fiir H. coccineus mit roten Kronen
mag das zutreffen, wihrend H. insignis mit gelben Bliiten und pur-
purnem Saftmal eher an eine Melittophile denken laft. Bestaubungs-
biologische Angaben iiber den in China und Formosa einheimischen,
weltweit verbreiteten I. syrigcus L. sind mir nicht bekannt. SxuTcH
and Burwrrr (1928: 2) berichten lediglich, dafl die Anthese der Blitten
nur einen Tag dauvert. H. filiaceus ist entgegen. fritherer Vermutungen
melittophil (S. 467), wie wohl auch der von Porscr (1924: 610) eben-
falls irrtiimlicherweise fiir ornithophil gehaltene gelbbliitige H. grewii-
folius {(Zorr. et Mor.) Hassk. aus dem tropischen Asien. Der einjahrige
Studenteneibisch H. trionum L., mit nur drei bis vier Stunden lang
dauernder Anthese (SkurcH and Burwerr, 1928: 2; Kucerer, 1970:
22) stammt aus Sudeuropa. Auf Entomophilie weist schon die Bliiten-
zeichnung hin; UV-Licht wird von der gelben Krone schwach reflek-
tiert, wihrend die Adern und das schwarzpurpurne Saftmal mit der
UV-reien Zone zusammenfallen (Kverrr, 1963: 304). An Insekten
wurde die Honigbiene Apis mellifica, der Weillling Pieris rapae L.
gowie einige Dipteren beobachtet (sieche Kxurm, 1904 482). Nach KnutH
begiinstigt die aufrechte Position der Griffel-Narbenpartie wihrend
der Anthese eine Fremdbestdubung; nach dem Bliitenschlufi biegen
sich die Griffel nach unten, die Narben tauchen zwischen die Antheren
ein und bedecken sich mit Pollen (Autogamie!), LAsSSIMONNE (zit.
in Fryxurrn, 1963: 83) beobachtete auch kleistogame Blilten, was die
Selbstkompatibilitit der Art bestitigb. Ornithophil ist der kaplindi-
sche H. urens (VoGEL, 1954: 149) mit braunroten Kronen: ,,Durch
Entfaltungshemmung verharrt die Blite also in tubater Knospen-
stellung, sich vorn nur wenig offnend, von einem glockenférmigen,
kriftigen Kelche umschlossen, der von den schmalen Kronblittern
kaum iiberragt wird (Kleistopetalie!)*. Der altweltliche H. vitifolius L.
offnet seine Bliiten kurz nach dem Morgengrauen. Wihrend des Tages
kommen die Narbenfiste durch Abwirtskriimmmen der Griffel mit den
Antheren in Berithrung (Burxkiry, 1916: 258). Von weiteren Hibiscus-
Arten gibt BurxinL (1916: 259) Blihzeiten an: H. diversifolius Jacq.
(als H. ficulneus L.) 6ttnet die Bliiten um 10.00 Uhr; H. panduriformzs
Burm. {f. um 8.00 Uhr; H. sabdariffe L. am spiten Morgen, schlieit
sie aber schon 3 Stunden spiter wieder; H. indicus (Burm. f.) HocHr.
(als H. venusius Br.) um 7.00 Uhr. Die Bliiten von H. fragrans Roxs.
gehen am Abend auf und bleiben 24 Stunden lang gedfinet; dabei
diirften sie auch nachtlichen Besuch erhalten.

Die nur aus etwa 10 Arten bestehende Gattung Abelmoschus hat
ihr urspriingliches Verbreitungszentrum in Siidostasien (vaAN Borssum
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Waarkgs, 1966: 89). Vom asiatisch-nordaustralischen Raum wurden
die Arten als Ruderal- oder Nutzpflanzen in andere tropische Lander
der Alten und der Neuen Welt verbreitet. Bliitenbiologisch interessiert,
daB fast alle Arten gelbe, seltener weie oder rosa Kronen mit einem
dunkelpurpurnen Saftmal besitzen. Die Kolumna ist wesentlich kiirzer
als die Krone und die Tréger der Antheren biegen an ihrer ganzen Linge
aus. Abelmoschus esculentus (1.) MoENCH sah WERTH (siehe KnuTi, 1904 :
483) von einer kleinen Hymenoptere besucht, die im Bliitengrund den
Riissel in die Nektarzugéinge einfithrte. Nach Frer (1970: 168) ist
die Art ein Selbstbestéuber. A. manihot (L.) MEDICUS entfaltet im Laufe
des Vormittags ihre weiBen oder gelben Kronen zu einem flachen Teller
und schlieft schon bald nach Mittag wieder (DE Wrt, 1964: 256). Auf
den Galapagos-Inseln kam Xylocopa darwini zu den Bliten und saugte
Nektar (LINSLEY et al., 1966: 12). Die Bliiten von 4. moschatus erhiel-
ten Besuch von den Bienen Apis indica, Ceratina hieroglyphica und
C. viridissima. Die Kyonen 6ffnenzwischen 9.00und 10.00 Uhrund beginnen
um 14.00 Uhr zu verwelken. Die Griffel biegen sich im Laufe des Vor-
mittags in die Antheren hinein, was eine Bestiubung und Befruchtung
herbeifithrt, wie eingebeutelte  fruchtende Bliiten zeigten (HErIDE,
1923: 27). Auf Grund jhres Bliitenbaus kann geschlossen werden, dafl
auch die iibrigen dbelmoschus-Arten entomophil sind.

Gossypium, Cienfuegosia, Thespesia, Hampeo u. a. sind Gattungen
der von FrRYX®LL (1968) wiedererrichteten Tribus Gossypieae. Trotz
ihrer systematischen Sonderstellung (S.477) sind sie im Bliitenbau,
abgesehen von Hampea, den anderen Malvaceen sehr dhnlich.

Gossypiwm, mit den weltwirtschaftlich wichtigen Banmwollarten,
scheint nur melittophile Vertreter zu haben. Die tiefglockenférmigen
Bliiten besitzen gelbe, violette oder weile Kronen, vielfach mit einem
dunkleren, purpurfarbenen Saftmal. Die Triger der Antheren biegen
an der ganzen Lénge der Staubblattrohre aus. Gossypium australe
F. von MugLL. und (. bickii ProKHANOV, zwei nahverwandte Sippen
aus Australien, setzen zuerst kleistogame, spiter chasmogame Bliiten
an (FryxEerLn, 1963: 84—85). TRELEASE (zit. in Kxura, 1904: 483)
untersuchte G. arboreum L. var. obtusifolium (Roxs.) RoBERTY (als
. herbaceum L.), die Levante-Baumwolle, und beobachtete, daB sich die
zwei Tage offenen, milchweiflen Bliiten am ersten Tag rosenrot, am
zweiten dunkelrosa verfirbten. Besucher der Bliiten waren mehrere
Arten von Apiden, Grabwespen, ein Kifer und ein Falter; auBerdem
fithrt Selbstbestdubung zum Fruchtansatz. An den drei Bliitenhoch-
blattern miinden Nektarien, die ebenfalls reichlichen Besuch von Amei-
sen, Bienen, und des Nachts besonders von Nachtschmetterlingen
erhielten, die ihre Eier auf den Pflanzen absetzten (Kwurm, 1904:
483). Auch Kolibris kommen auf ihrer Suche nach Nektar zu den nup-
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tialen und extranuptialen Nektarien (Kxurs, 1904: 483; PERrcIvar,
1965: 117) und werden dabei zu Zufallsbestdubern. Die Bestaubung
von (. hirsutum L. und G. hirsutum L. var. taitense (ParL.) ROBERTY
(als G. purpurascens PoIR.) erfolgt in West-Java durch Apis florea.
Die Bienen kamen vorwiegend am Vormittag und bliecben um die
heiBBe Mittagszeit aus (Hripe, 1923: 28). In Oklahoma waren Bombus-
Arten wichtigere Bestduber als Honigbienen. Es zeigte sich, dalBl das
Offnen der Bliiten von den Wetterbedingungen leicht beeinfluft wird.
Bewdlkung oder Dunst verzdgerten das Offnen ein wenig. Das Nach-
lassen der Besucheraktivitit um die Mittagszeit hangt nicht mit der
Hitze, sondern mit den um diese Zeit austrocknenden Pollenkérnern
zusammen (TrrEs, 1953). In Arizona ist das Besucherspektrum wieder
ein wenig verschieden (BUTLER etal.,, 1960). Es sind dort nur Apis
mellifica und  Melissodes-Bienen hidufige, aktive und wirkungsvolle
Bestduber. Melissodes hat ihre Nester in den Baumwollfeldern. Die
Weibchen werden frith morgens vor dem Offnen der Bliiten aktiv
und fliegen die ersten offenen Bliiten an. Sie dringen zum Nektar vor,
werden vom Pollen bedeckt, den sie dann héseln und zum Nest transpor-
tieren. Zwischen 8.00 und. 10.30 Uhr sind sie am aktivsten. Die Melis-
sodes-Mannchen suchen. die Bliiten nur wegen des Nektars auf und sind
weniger wichtige Bestduber, da sie keinen Pollen sammeln. Vielfach
kopulieren sie mit den Weibchen in den Bliitten. Melissodes sucht vor-
wiegend das Blitenzentrum auf, wahrend die Honigbienen mehr die
extrafloralen Nektarien anfliegen. . barbadense wurde in Arizona in
unmittelbarer Nahe von G. hirsutum ebenfalls von Melissodes besucht
(BUTLER et al., 1960: 10). Xylocopa darwini saugte auf den Galapagos-
Ingeln an den Bliiten von G. barbadense var. darwinit, der dort einheimi-
schen Galapagos-Baumwollpflanze (LinsLey et al., 1966: 12). Die Zahl
der extranuptialen Nektarien an Hoch- und Laubblittern variiert
stark (dhnlich wie bei dem auf Hawaii endemischen . tomentosum,
und @. hersutum auf verschiedenen pazifischen Inseln). Es scheint,
als ob in diesen Inselbiotopen, mit wenigen oder iiberhaupt fehlenden
besuchenden Insekten, ein herabgesetzter Selektionsdruck die allméh-
liche Reduktion der Nektarien begiinstige (LINSLEY et al., 1966: 9, 15).
6. tomentosum (als G. samdvicense) ist als eine Pionjerart auf dem In-
sekten-armen Hawaii selbstiertil (CarnquisT, 1966: 439). G. thurbers
erhielt Besuch von Melissodes-Bienen (BUTLER et al.,, 1960: 7). Die
gelben Bliiten von G. intermedium Top. und . arboreum L. var. ar-
borewm (als Q. neglectum Tobp.) offneten sich uwm 7.00-—8.30 Uhr und
blieben bis zum nichsten Morgen offen (Burkirr, 1916: 258). In Indien
erhielten sie nach BURKILL (1916: 249, 252) Besuch von Xylocopa spec.
und Anthophora zonata. Eine Ubersicht der Bestdubungsverhiltnisse
wirtschaftlich wichtiger Gossypium-Arten gibt Frer (1970: 151—166).
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Die etwa 30 Arten der Gattung Cienfuegosia verteilen sich auf den
afrikanischen und amerikanischen Kontinent. Die Kronen sind vor-
wiegend gelb und besitzen meistens ein dunkleres Saftmal im Bliiten-
zentrum. Alle Arten, bis auf die didzische C. heferoclada SPRAGUE,
sind selbstkompatibel (FrRyxEeLL, 1969a: 187). Selbstbestdubung kann
infolge der benachbarten Stellung von Narbe und Antheren leicht
eintreten: “The showy corolla, is clearly an adaptation for attracting
insects. That cross-pollination also occurs regularly, therefore, seems
likely” (Fryx®ELL, 1969a: 187). Die Anthese ist diurnal. Die Bliiten
6ffnen sich meistens am frithen Morgen und schlieBen sich zu Mittag
oder am Nachmittag desselben Tages. Nur bei C. somalidna, C. welshiz,
C. hearnii und vielleicht auch C. chiarugii gehen die Blitten erst zu Mittag
auf; aber auch sie schlieflen noch am selben Tag (Fryxzir, 1969a:
187). C. argentina GURKE aus Argentinien produzierte unter Glashaus-
bedingungen neben einigen chasmogamen zahlreiche reduzierte klei-
stogame Bliiten, die Fruchtansatz brachten (Fryx®ry, 1963: 84);
ebenso verhalten sich C. drummondii (A. Gray) LEwToxN und C. sul-
furea (JuUss.) GARCRE (sieche FRYXELL, 1963: 84; 1969a: 187). Dal}
die gelben, mit einem kraftigen purpurfarbenen Saftmal ausgestat-
teten Bliten der neotropischen C. affinis (H. B. K.) Hocar. (als C.
phlomidifolia GaArckE) ornithophil sein sollen (Porscam, 1929: 213),
darf angezweifelt werden.

Die Samen der baumformigen Thespesia populnea (L.) SoL. ex
CorrEa vermégen monatelang unbeschédigt im Seewasser zu treiben.
Daraus erklart sich die weltweite Verbreitung der Art (vax Borsstm
Waarkss, 1966: 108). Es existieren keine direkten Beobachtungen
iiber die Bliitenbesucher. Porsca (1924: 610) bezeichnet die Bliiten
wohl falschlicherweise als ornithophil; die glockenférmigen gelben
Bliiten mit dunkelpurpurnem Saftmal sind eher melittophil.

Hampea, eine zentralamerikanische Gattung mit baumférmigen
Vertretern in tropischen Regenwildern, wurde wegen der nur am
Grunde verwachsenen, Bombacaceen-dhnlichen Staubblatter bislang bei
den Bombacaceen eingereiht (siehe Fryxmrr, 1969b). Die Bliten der
meisten Arten sind eingeschlechtig und didzisch verteilt, sie besitzen
weille zurtickgeschlagene Kronen und duften. Hesperiidae besuchten
die Bliiten von H. rovirosae STANDLEY. In Costa Rica kamen kleine Bie-
nen zu den Bliiten von H. appendiculata (J. DONNELL-SMITH) STANDLEY
und Insekten-jagende Vogel. Die duftenden, hellen, saftmallosen,
nektarhaltigen Bliiten entsprichen ihrem Syndrom nach Nachtschwér-
mer-Bliitten (FrRYXELL, 1969b: 364). Bei H. punctulata CUATRECASAS
ist der ,,... peculiar rather unpleasantodor” (Fryx®Lr, 1969b: 362)
vielleicht ein Hinweis auf Chiropterophilie.

Uber Arten der Tribus 5. Malopeae liegen meines Wissens keine
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bliitenbiologische Angaben vor. Wir gehen aber kaum fehl, auf Grund
des Blittenbaues fiir Paloua, Malope und Kitaibelia Entomophilie an-
zunehmen.

Die Evolution der Malvaceen

Der formende Einflul der Bestduber auf die Bliiten ist eng mit
der Entstehung, Hoherentwicklung und Entfaltung der Angiospermen
verbunden. Bliitenbiologische Studien erstellen daher den dkologischen
Hintergrund zu einem Verstdndnis ihrer stammesgeschichtlichen Dif-
ferenzierung.

Es ist nun meine Aufgabe, an Hand der bisher vorliegenden bliiten-
biologischen Befunde die Entstehung und Evolution der Malvaceen
im Zusammenhang mit einem Wechsel des Bestdubungsmodus und
des Fortpflanzungssystems aufzuzeigen. Weiters sollen unter Heran-
ziehen von Daten aus Krdgeschichte, Palaontologie und Tierentwick-
lung Schliisse auf Ort und Zeitpunkt der Entstehung der Familie ge-
zogen werden.

Lebensform, Blitenbiologie und Verbreitung

Die Tatsache, daf die dikotylen Angiospermen sich von urspriing-
lichen Biumen iiber Strducher zu anfangs ausdauernden und spéter
einjihrigen Kréutern entwickelt haben, ist hinlénglich bekannt. Diese
Hauptrichtung in der Evolution der Lebensform kann in verschiedenen
Verwandisehaftsgruppen immer wieder verfolgt werden. So zeigen z. B.
die Magnoliidae vorwiegend Baum- oder Strauchwuchs, wihrend bei
abgeleiteteren Gruppen vielfach der krautige Wuchs in den Vorder-
grund tritt. Selbst bei Gattungen einexr Familie und Arten einer Gattung
sind holzige oder ausdauernde Wuchsform meist urspriinglicher als
krautige und einjahrige.

Auch innerhalb der Ordnung Malveles ist eine derartige Entwick-
lung zu erkennen. Wihrend die Hlaeocarpaceae, Scytopetalocene, Tilia-
ceae, Sterculiaceae und Bombacaceae vorwiegend holzige Vertreter
besitzen, iiberwiegen bei den Malvaceae die Krauter. Auf Grund
dieses Merkmals und anderer, vor allem blitenmorphologischer Cha-
rakteristika, werden die Malvaceen als die am meisten abgeleitete Fa-
milie der Ordnung angesehen. Man nimmt an, dal sie von Vorfahren
der heutigen holzigen Tiliaceen abstammen.

Die Art des Fortpflanzungssystems gibt weitere Anhaltspunkte,
urspriingliche von abgeleiteten Taxa zu unterscheiden. Selbstbestau-
bende (autogame, kompatibile) Formen leiten sich in fast allen Fallen
von fremdbestdubenden. (allogamen, inkompatibilen) Vorfahren ab.

Autogamie ist dabel nicht immer unbedingt eine Sackgasse der
Entwicklung, sondern kann auch als eine relativ fortschrittliche
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Anpassung an die Umwelt verstanden werden. Wenn in sehr heifen
oder sehr kalten Gegenden Bestduber iiberhaupt fehlen, ist Autogamie
oft die einzige Moglichkeit der Pflanze, sich zu reproduzieren und
zu iiberleben. Bei einer Verbreitung iiber weite Distanzen, wobei manch-
mal nur ein Individuum in den neuen Lebensraum gelangt, ist Selbst-
bestdubung die Voraussetzung fiir Vermehrung und Xolonisation.
Besonders bei sogenannten Pionierarten und sich rasch ausbreitenden
Unkriutern ist Autogamie das herrschende Fortpflanzungssystem.

Diese Entwicklungstendenzen zusammen mit dem Bestdubungs-
modus sollen nun in einigen Gattungen der Malvaceen verfolgt werden.

Aus der Subtribus Abutilinae der Tribus Malveae liegen aufschlufB3-
reiche Angaben iiber Arten der Gattung Abutilon vor. An Wuchsformen
treten bei Abutilon Baume, Striucher, Halbstriucher sowie ausdauernde
und einjéhrige Krauter auf. In den Tropen und Subtropen der Neuen
Welt sind etliche Abutilon-Arten baumférmig, wie z. B. 4. bedfordianum,
A. strigtum und A. venosum, andere strauchig, wie 4. darwinii, A.
arboreum, A. megapotamicum, A. regnelliv und A. reflexum. Viele dieser
baum- oder strauchformigen Arten besitzen typische Kolibriblumen.
Ornithophilie ist jedenfalls sicher fiir 4. bedfordianum, A. darwinii,
A. megapotamicum, A. reflexum, A. regnellic, A. strictum, A. venosum
und andere von F. MULLER beobachtete, nicht ndher bestimmte Sip-
pen festgestellt worden. Die Kronen der mehr oder weniger hingenden
Blitten sind vorwiegend glocken- bis lang réhrenférmig und rot, orange-
rot oder rosa gefdrbt. Gute Sichtbarkeit der Blitten wird bei A. mega-
potamicum durch gelbe, mit dem roten Kelch kontrastierende Kronen
bewirkt. Die Kolumna der Ornithophilen ist lang ausgezogen und die
freien Triger der monothezischen Antheren (= Konnektivabschnitte)
biegen erst gegen Ende der Staubblattréhre aus. Am Kronentubusaus-
gang formen sie zusammen mit den Narbenstrahlen ein Biischel, so daf3
der anfliegende Kolibri ohne seine Stellung beim Nektarsaugen verin-
dern zu miissen, je nach dem Entwicklungszustand der protandri-
schen Bliiten entweder die Antheren oder die Narbenstrahlen mit der
Kopfpartie beriihrt.

Recht bemerkenswert ist auch, da3 diese ornithophilen Abutilon-
Arten ein fiir die Familie geringes Lichtbediirfnis aufweisen. Sie wurden
im Gebiet der Anden, des brasilianischen Schildes und des brasiliani-
schen Kistengebirges in tropischen und subtropischen Wildern be-
obachtet, wo sie den Unterwuchs und Arten der Mittelschicht darstellen.

Chiropterophilie scheint sich aus Ornithophilie herausentwickelt zu
haben und durch die vielfach ,;unscharfe’ Differenzierung der Pollina-
tionstypen (VoGEL, 1969: 313) gewinnt man den Eindruck von einer
sich noch im Gange befindlichen Dbliitenckologischen Aufspaltung
(Gruppen Infegrifoline und Lobatae). Bei zwel Arten stellte VoGEL
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Fledermausbliitigkeit fest. 4. bedfordianum var. discolor 1aBt deutlich
chiropterophile Merkmale erkennen, wahrend die ornithophile Haupt-
art von Kolibris bestdubt wird. Intraspezifische, ornithophile und chi-
ropterophile Bliitenskotypen treten auch bei A. regnellii auf. Weitere
Abutilon-Sippen mit chiropterophilem Syndrom beschrieb ich aus
Bergwaldern der brasilianischen Staaten Espirito Santo und Rio de
Janeiro (S. 440, 441).

Das Fortpflanzungssystem siidamerikanischer ornithophiler Sippen
ist allogam; das haben F. MULLERs Versuche in Siidbrasilien an dort
einheimischen oder angepflanzten, in hohem Grade selbststerilen 4bu-
telon-Arten ergeben. DARWIN erhielt von F. MULLER einige Samen von
A. darwinii, die er in England in Glashfusern aufzog. Zunichst ver-
hielten sie sich vollkommen gleich wie in Brasilien. ,,Spéter im Jahre,
bei Freilandkultur, brachten einige unter einem Netz gehaltene Pflanzen
eine Anzahl spontan selbstbefruchteter Kapseln mit spérlichen Samen-
kérnern hervor; auch erwiesen sie sich jetzt bei kiinstlicher Bestau-
bung als in schwachem Grade selbstfertil (Kxurm, 1904: 473). Der
allogame Abutilon kann sich also bei Ausbleiben der Bestduber und unter
bestimmten Verhéltnissen auch selbstfertil verhalten (Plastizitit des
Fortpflanzungssystems!). Wir werden im weiteren sehen, dal eine
grofle Anzahl von Malvaceen fakultativ autogam ist.

A. depauperatum, auf den Galapagos-Inseln eine niedrige Art offener
Standorte, scheint melittophil zu sein, wie auch der peruanische Strauch
A. arboreum mit gelben, UV-Reflexion aufweisenden Kronen.

Aus den Paldotropen seien vor allem die in Malaysia vorkommenden
Abutilon-Arten. zitiert. “The Malesian wild species are all heliophilous
herbs or undershrubs, always occuring in open places in the lowlands.
All appear to prefer drier habitats” (vax Borssum Waarkges, 1966:
160). Was die Wuechsform betrifft, sind die malaysischen halbstrauchi-
gen oder krautigen Arten daher verglichen mit den holzigen, baum-
und strauchformigen siidamerikanischen Sippen sicherlich abgelei-
teter. Falls man eine Abstammung der Malvaceen von Vorfahren der
Tiliaceen annimmt, die als holzige Arten bevorzugt schattige, tropisch
feuchte Wilder bewohnen, so sind die ebenfalls schattenliebenden,
in feuchten tropischen und subtropischen Waldern vorkommenden
siidamerikanischen Abutilon-Arten als urspriinglicher zu betrachten,
als die heliophilen, offene, trockene Standorte besiedelnden malaysi-
schen Kriuter.

Vax Borssum WAALKES (1966: 159) spricht sich gegen die manch-
mal geduBerte Auffassung aus, die Gattung dbutilon sei amerikanischen
Ursprungs. Malaysische Arten weisen jedoch verglichen mit amerikani-
schen ausgesprochen abgeleitete Merkmale auf. Wahrscheinlich sind
alle malaysischen Arten entomophil. Die Blitenkronen sind nicht
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rohrenférmig wie die vieler siidamerikanischer Arten, sondern weit
glockenférmig bis ausgebreitet. Die Staubfadenrdhre ist gewdhnlich
viel kiirzer als die Kronen. Gelb ist die vorwiegende Farbe der Bliiten
(vaN Borssum Waarxes, 1966: 159). Aus Afrika liegen Angaben iiber
den entomophilen gelbbliitigen A. indicum vor und auch A. theophrasti
aus dem Mittelmeergebiet ist entomophil.

Die eng mit Abutilon verwandte, tropisch amerikanische Gattung
Bakeridesia ist blitenbiologisch, soweit bekannt, ornithophil und
chiropterophil. Die allogame baumférmige brasilianische B. poulistana
wird von Kolibris bestdubt, und die fiir Malvaceen gewaltige Ausmafie
besitzende, 8 m hohe Bakeridesia spec. (VoGEL, 1969) aus den Ostanden
ist chiropterophil. — Von der in wérmeren Gegenden der Alten und
Neuen Welt verbreiteten Gattung Sphaeralcea sind nur melittophile
Vertreter beschrieben.

Aus der Subtribus Malvinae kennen wir die zwei neuseeldndischen
Plagianthus-Arten, mit didzisch verteilten, stark duftenden Bliiten,
die di6zische Napaea dioica, einige Arten der eurasischen Gattung
Malva sowie Sidalcea und Althaea. Autogamie tritt bei Malva und A4l-
thaea auf. Die Bliiten erhalten Besuch von Insekten, oft von Bienen
und sind wohl in den iberwiegenden Fallen melittophil.

In der Subtribus Sidinae sind kurz die Gattungen Sida, Malvastrum
und Nofolriche zu besprechen. Die weltweite Gattung Sida hat strau-
chige und vor allem krautige, offene lichte Standorte bevorzugende
Arten. Alle untersuchten, so S. spinosa, S. carpinifolia, S. cordifolia,
8. glaziovii, S. lintfolia, S. martiana, S. rhombifolia und S. urens sind
melittophil und hinsichtlich des Fortpflanzungssystems autogam.
Diese weitverbreitete fakultative Autogamie ermdéglicht den Kriutern
ein rasches erfolgreiches Besiedeln von sogenannten Ruderalplitzen,
was auch zur zirkumtropischen Ausbreitung einiger Arten gefiihrt
hat. Reizbarkeit der StdubgefaBe war bei den Malvaceen bisher nur
von Abutilon indicum (Syn. Side americana) bekannt (GOEBEL, 1924:
416); sie scheint in der Familie aber doch weiter verbreitet zu sein,
wie die Beobachtungen an Sida zeigen.

In der Gattung Malvastrum weist der autogame M. coromande-
lianum ausgesprochene Eigenschaften eines Pionierunkrautes auf.
Diese Sippe und M. capense sind melittophil.

Ornithophile Vertreter in der Subtribus scheinen nur bei der siid-
amerikanischen Gattung Nolotriche vorzukommen. Hoch oben in den
Kordilleren erhalt die rotblilhende N. flabellata, mit niedrig-busch-
formigem, alpinem Habitus, Besuch durch Kolibris.

Bei Malvaviscus, Goethea und Pavonia, Gattungen der Tribus Ure-
neae, tritt Ornithophilie oder Entomophilie auf und vielfach erfolgt
innerhalb der Gattungen eine Aufficherung in beide Pollinationstypen.
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Die neotropische Gattung Malvaviscus, mit baum- oder strauch-
artigen Arten, besitzt in M. arboreus und dessen Varietaten sowie
M. drummondii Ornithophile und in M. acerifolius moglicherweise
eine Chiropterophile. Pelfaea speciosa, ein niederer Halbstrauch offener
savannendhnlicher Vegetation, ist melittophil und wahrscheinlich
fakultativ autogam. Feuchte Wilder bewohnen die strauchigen Arten
des brasilianischen Genus Goethea. Rote Hochblatter erhéhen die Auf-
falligkeit der Bliiten, und es wurde vielfach, obwohl nicht direkt beob-
achtet, auf Ornithophilie geschlossen. Urena lobafe mit melittophil-
psychophilen Bliiten ist ein autogames pantropisches Unkraut. Sicher-
lich ornithophil in der Gattung Pavonia ist die strauchartige, feuchte
Wialder bewohnende P. multiflora mit roten Hochbldttern und rotem
Perianth. P. macrostyla und P. sellot, fir die Porsca (1929) ebenfalls
Ornithophilie vermutet, miifiten erst genauer beobachtet werden.
P. malacophylla ist vielleicht eine ornithophil-melittophile Ubergangs-
form. Die Basis der Kronen ist tubusartig verengt, wahrend sich der
Kroneneingang glockenférmig erweitert. Es wurden Bienen beobachtet;
Porscr (1929) schliefit auf Ornithophilie. P. schrankii ist ornithophil.
P. rosa-campestris hingegen scheint keinen Besuch von irgendwelchen
Bestdubern zu erhalten. Die Bluten sind lenchtend rot, ,,ornithophil™
gefarbt, aber es sind keine Liicken zwischen den Kronblattnigeln aus-
gespart, so dal} Nektar fiir Vogel legitim nicht zuginglich. ist. Insekten
kommen ebenfalls keine. P. rosa-campestris ist antogam. Entomophil
sind P. hastata, P. kotschyi, P. rosea, P. sepium, P. typhalaes, P. com-
mumnis, P. mollis und P. of. lindmannii, ausschlieBlich heliophile, offene
Standorte besiedelnde Straucher, Halbstriucher oder Krauter der
Alten und Neuen Welt. Von den erwdhnten sind alle bis auf P. typha-
laea als Autogame bekannt.

In der Gattung Hibiscus (Tribus Hibisceae) sind mit groller Wahr-
scheinlichkeit die Arten H. Liliiflorus, H. coccineus, H. rosa-sinensis,
H. schizopetalus und H. wrens ornithophil. Beim neotropischen H.
coccineus (PorscH, 1929) und beim afrikanischen H. urens (VoGEL,
1954) wurde deduktiv, auf Grund von Blitenbau und -fairbung auf
Vogelbliitigkeit geschlossen. Die meist waagrecht exponierten oder
hingenden Bliiten der baum- oder strauchartigen Sippen H. liliiflorus,
H. rosa-sinensis und H. schizopetalus sind nur von den neuweltlichen
Kolibris leicht zu bestduben. Altweltliche Blumenvoégel haben Schwie-
rigkeiten, wenn sie vor der Blite flattern und beuten den Nektar da-
her, bevorzugt auf den Bliitenstielen sitzend, unter Verrenkungen aus.
Die Geschlechtsorgane der Bliite beriihren sie in dieser Haltung nicht
oder nur selten. Die Heimat aller drei genannten Arten ist nicht sicher
bekannt, es werden aber meistens tropische Gegenden der Alten Welt
als Ursprungslinder vermutet. Die bei der Bestdubung gute Korrela-
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tion der Bliiten mit Kolibris ist aber ein Hinweis, die Heimat des ,,chi-
nesischen’ H. rosa-sinensis, des ,,mauritianischen” H. lLilsiflorus und
des ,,afrikanischen H. schizopetalus vielleicht doch nicht in der Alten,
sondern eher in der Neuen Welt zu suchen. An Melittophilen aus der
Alten. Welt sind H. atromarginatus, H. cannabinus, H. mutabilis, H.
grewtifolius, H. trionum, H. vitifolius, an Psychophilen der siidafrika-
nische H. praeleritus und an vermutlichen Chiropterophilen die madagas-
sischen H. lasiococcus und H. megistanthus anzufithren. H. bracken-
ridget, H. denudatus, H. lasiocarpus, H. moscheutus, H. oculiroseus und
H. henningsionus aus der Neuen Welt sowie die pantropischen
H. bifurcatus und H. tiliaceus sind melittophil. Als autogam sind
H. cannabinus, H. trionum, H. denudatus und H. vitifolius(?) bekannt.

Die siidostasiatische krautige Gattung Abelmoschus scheint rein
entomophil (melittophil) zu sein. Von den drei untersuchten melit-
tophilen Arten A4. esculentus, A. manihot und A. moschatus ist bei der
letzten Selbstbestdubung und -befruchtung beobachtet.

Auch die Gattung Gossypium (Tribus Gossypieae) ist hinsichtlich
des Bestdubungsmodus einheitlich. Alle bisher untersuchten Arten
sind melittophil, G. australe, G. bickii, G. arboreum und G. tomentosum
auBerdem autogam.

Entwicklungstendenzen hinsichtlich Wuchsform und Bestdubungs-
einrichtungen innerhalb einer entomophilen Gattung mit fast nur
selbstkompatibilen Arten zeigt FryxmLL (1969a) fiir Cienfuegosia auf.
Als primitiv gelten strauchige Wuchsform und Bestdubungseinrichtun.-
gen, die eine Fremdbestdubung begiinstigen, wie Saftmal und eine
von den Antheren abgesetzte Narbe. Abgeleitet sind kleine krautige
Arten mit Autogamie begiinstigenden Einrichtungen, z. B. mit einer
nicht ‘von den Antheren abgesetzten Narbe. Bei den obligaten Selbst-
bestaubern fehlt demnach auch ein Insekten anlockendes Saftmal.

Fiir Thespesia und Hampea existieren nur wenige Aufzeichnungen,
so daB wir vorerst mit Cienfuegosia abschlieBen. Nach diesem Uber-
blick {iiber die Bestdubungsmodi, Wuchsformen und Fortpflanzungs-
systeme konnen wir uns jetzt unmittelbareren Fragen hinsichtlich
Entstehung und Evolution der Malvaceen zuwenden.

Ornithophilie als urspriingliches Merkmal

Die noch bei den Gymnospermen freiliegenden Samenanlagen sind
bei den Angiospermen von den Karpellen eingeschlossen. Diese Angio-
spermie oder besser Angiovulie diirfte eine Anpassung aus der Zeit
der Entstehung der Bedecktsamer sein, die zarten Samenanlagen dem
verwiistenden FEinfluBl frither Bliitenbesucher (Kéfer!) zu entziehen.,
Zusétzlich ergibt sich noch ein Schutz gegen Austrocknung und die
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Moglichkeit fremden und eigenen Pollen zu ,,sieben. Mit der Entstehung
der Angiospermen, dem Kinschliefen der Ovula, hort der oft uner-
wiinschte, zerstorerische Nebeneffekt gewisser Bestauber aber natiir-
lich nicht auf. Vor allem Kifer und erdgeschichtlich spater auch Vogel
wirkten und wirken bei ihren Blitenbesuchen in hohem Mafle zer-
storerisch. Besonders der Fruchtknoten mit den zarten, nahrstoff-
reichen Samenanlagen ist der FreBlust der Kafer oder der Gefahr einer
Verletzung durch spitze Vogelschnibel ausgesetzt.

Bei Kiferbliten oder den Nachfahren von Kaiferbliitigen finden
sich dementsprechend oft Kinrichtungen, die dem Ovarium einen zu-
sitzlichen Schutz gegen Zerstorung gewéahrleisten: In der Unterklasse
Magnolitdae umgeben bei den Annonaceen die dicht schraubig gestell-
ten Staubgefalie die Karpelle, so daB nur die Narbenpartie frei bleibt;
vielfach verschlieBen sich die Bliiten im geschlechtsreifen duftenden
Stadium, womit grofiere Kafer von den Geschlechtsorganen abgehalten
werden. In der Gattung Xylopia (auch bei Calycanthus und. Monimia-
ceae) sind. die Karpelle im Bliitenboden versenkt (Perigynie!). In an-
deren verwachsen die Karpelle mit dem Receptaculum und es kommt
zu Unterstindigkeit des Fruchtknotens (Epigynie!).

Bei Vogelbliiten treten in der Bliite Sklerenchyme zur mechanischen
Verstarkung der Gewebe auf. Da die Vogel die Bliiten hauptsichlich
des Nektars wegen aufsuchen, sind in Vogelblitten das Nektarium und
das Ovar oft rdumlich getrennt. Nur so wird eine Verletzung der Karpelle
durch den scharfen Vogelschnabel verhindert. Réumlich getrennt sind
Ovar und Nektarium, wenn das Ovar unterstindig oder durch einen
Gynophor aus der Position des Nektariums ,herausprojiziert” ist. Die
Bliiten konnen einen nektarhaltigen Sporn besitzen, der an einer Seite
des Stempels vorbeifithrt, oder die Staubgefdfie kénnen zu einer Stami-
nalrdhre, einer Kolumna verwachsen sein, die zwischen Ovar und Nek-
tarium sozusagen als Schutzwand eingeschoben ist. Grawt (1950) hat
eine eingehende Studie itber die das Ovarium schiitzende Einrichtungen
der Angiospermen-Bliite vorgelegt. “The evidence to be presented suggests
that flowers which are probed by the bill of a bird or the chewing jaws
of a beetle have evolved more advanced means of ovule protection than
flowers which are sucked by the slender proboscis of a bee, wasp, fly,
moth or butterfly” (S. 179).

Die Kolumna der Malvaceen, so schlieBt Graxt (S.194) weiter,
ist ... probably best explained, therefore, as a vestige of a previous
period. of bird pollination”. Diese Annahme versuchte ich auf Grund
von Literaturangaben, meinen eigenen Beobachtungen und einem
Vergleich von Wuchsform, Fortpflanzungssystem und Bestdubungs-
modus zu tberpriifen. Interessanterweise zeigte es sich dabei, daf
Ornithophilie in den iiberwiegenden Fallen mit der primitiveren baum-
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oder strauchférmigen Wuchsform und, soweit iiberhaupt darauf unter-
sucht, einem allogamen Fortpflanzungssystem gekoppelt auftritt.
So sind z. B. neotropische, holzige Abutilon-Arten waldbewohnend,
kolibribliitig wund allogam, wéhrend die malaysischen lichtliebenden
Kriuter wahrscheinlich durchwegs nur Entomophile reprisentieren.
Weitere holzige ornithophile Vertreter der Malveae finden sich bei
Bakeridesia (allogam!) und Nototriche, in der Tribus Ureneae bei Malva-
viscus, Goethea und Pavonia, und bei den Hibisceae in der Gattung
Hibiscus. Tn der Tribus Gossypieae ist vielleicht die noch nicht darauf
untersuchte baumférmige Monfezuma speciosissima (jetzt unter The-
spesia, vgl. FrRyxX®ELL, 1968: 301) ornithophil. Bei den Malopeae ist
Ornithophilie unbekannt. Die Entomophilen all dieser Gattungen
sind meist kleinwiichsig, gelegentlich noch strauchig, vielfach aber
ausdauernd oder einjdhrig krautig; Autogamie ist das vorherrschende
Fortpflanzungssystem. Diese Befunde stiitzen die Vorstellungen von
einer urspriinglichen Ornithophilie und abgeleiteten Entomophilie bei
den Malvaceen.

Verfolgt man diese &kologische Aufficherung von urspriinglichen
Ornithophilen in Entomophile und Chiropterophile, so ist in unterschied-
lichen Verwandtschaftsgruppen immer wieder eine auffallend dhnliche
Abwandlung des ,,ornithophilen® Bliitenbauprinzips zu bemerken. Die
rohrenformig verengten (Ausnahmen: Hibiscus rosa-sinensis und H.
schizopetalus), funktionell sympetalen, ornithophilen Blitten besitzen
eine lang ausgezogene Kolumna, die Trager der Antheren biegen erst gegen
Ende aus, so dafl die Antheren entweder mit den Narben zusammen ein
Biischel bilden oder nur wenig von den Narben entfernt sind. Dieses
enge Beieinanderstehen der fertilen Teile der ménnlichen und. weib-
lichen Geschlechtsorgane scheint bei ornithophilen Bliiten funktionell
bedingt zu sein, da der Vogel gezwungen ist, beim Bliitenbesuch einen
seiner Schnabellange entsprechenden Abstand zu halten. In dieser
Stellung, die ihm nur wenig Tiefenspielraum gewdhrt, muB er, um
erfolgreich zu bestduben, Pollen aufnehmen und abgeben. Entomophile
Biliiten zeigen deutliche Tendenz sich aufzuspreiten, sind oft glocken-
férmig oder weit offen. Die Tréger der Antheren biegen bei vielen nicht erst
am Ende der Kolumna aus, sondern an deren ganzen Linge; die Kolumna
und auch der Griffel sind kiirzer als bei Ornithophilen. Bienen dringen
hier zum Bliitenzentrum vor und biirsten dabei den Pollen ab. Pionier-
unkriuter schliefllich besitzen unscheinbare Bliiten mit geringen Aus-
malen und kurzer, nur wenige Stunden dauernder Anthese (ornitho-
phile Bliiten kénnen dagegen mehrere Tage dauern). Chiropterophile,
wahrscheinlich von ornithophilen Arten abstammende Sippen besitzen
langgestielte, aus dem Laubwerk ragende Bliiten mit vergréBerten
Kelchen (VergroBerung der Nektar produzierenden Driisenfliche) und
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erweiterten Liicken zwischen den Kronblattnigeln; sie zeigen Tendenz
zu Zygomorphie (sternotribe Bestdubung), Verblassen der Farben
und néchtliche Anthese. Leicht tibler Gernch findet sich auch bei
ornithophilen Bliiten und gab vielleicht den AnstoB zu einer selektiv
verstandenen Entwicklung Chiropterophiler.

Hinweise auf die Stammesgeschichte

Wenn also die Malvaceen eine urspriinglich ornithophile Gruppe
sind, und das wird, wie mir scheint, bei einem anschliefend folgenden
Vergleich der verwandten Familien Tiliaceen, Sterculiaceen und Bomba.-
caceen noch Klarer zum Ausdruck kommen, so interessiert uns Zeit-
punkt und Ort ihrer Entstehung. Das Fehlen eindeutigen Fossilmate-
rials vor der Kreidezeit erschwert leider jeglichen Versuch, den Zeit-
punkt der Entstehung der Bedecktsamer festzulegen, so dafl wir auf
grobe Schitzungen und Vermutungen angewiesen sind. Es wurde die
recht plausible Ansicht vorgebracht (AXELROD, 1952, zit. aus MAGDE-
FRAU, 1968: 356—357), die altesten Angiospermen hétten sich bereits
im Perm und in der Trias in tropischen Gebirgen entwickelt und seien
erst ab der Kreide in tiefer liegende, fossilerhaltende Gebiete einge-
wandert. Vielleicht erklirt das am besten das den Fossilbefunden nach
eher sprunghafte iibergangslose Auftreten der Angiospermen in der
Oberen. Kreide. Auch das Vorkommen von rezenten Gattungen bereits
in der Kreide ist ein Hinweis, daBl die Entfaltung der Gruppe schon sehr
frith stattgefunden hat. Die Bestduber der zoophilen Angiospermen bis
zum Ende der Kreidezeit waren wahrscheinlich nur Insekten, zuerst
Kéfer (fossil bereits ab dem Perm bekannt) und spéater primitive Hymen-
opteren. und Dipteren. Bienen und héherentwickelte Dipteren sind
fossil erst im Alttertiir nachgewiesen (HaxpLirscH, 1904), haben sich
aber vielleicht ebenfalls schon in der Kreide entwickelt. Moglicher-
‘weise fehlen Fossilien deswegen, weil sich die Insekten mit den Angio-
spermen in tropischen Gebirgen entwickelt haben und zusammen mit
ihnen im Laufe der Kreide erst spirlich und langsam in Sedimentations-
rdume eingewandert sind. Mit dem Auftreten der Vorfahren unserer
heutigen Blumenvogel erhielt die Entwicklung der Angiospermenbliite
einen neuen Impuls. Vogelbestdubung hat aber nicht, wie Corwer
(1968: 209) glaubhaft machen will und auch CronquisT (1968: 96) mit
“early in angiosperm history”’ vermutet, schon in der Kreidezeit, son-
dern erst im Tertidr eingesetzt. Der Urvogel Archaeopteryx datiert aus
der Jura. Aus der Kreide kennen wir Hesperornis, einen schweren
Wagservogel ohne funktionelle Sehwingen, den grotesken fliegenden
Ichihyornis mit gezdhntem Schnabel und &dhnliche. Diese primitiven
Végel hatten noch keine Beziehung zu Bliiten. Erst vom Beginn des
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Tertidrs an erinnern die Fossilien in der Form an heute lebende Vogel.
Die weitere Entfaltung der Végel erfolgte im Laufe des Tertiirs und
erscheint zu Anfang des Pleistozéns abgeschlossen. Vom Pleistozin
an ist kein Fortschritt in der Entwicklung mehr zu notieren, sondern
es setzte ein allméhliches, wahrscheinlich durch die Eiszeiten bedingtes,
langsames Aussterben vieler Vogelarten ein (Encyclop. Britannica,
1970, Vol. 3, S. 689).

Es kann also vermutet werden, dal die Malvaceen als ornitho-
philer Seitenzweig der Tiliaceen im Alttertidr entstanden sind. Die
heutige Verbreitung der Arten weist auf neotropischen Ursprung der
Familie hin. Zumindestens ist es sehr auffallend, daf alle ornithophilen
Arten, mit Ausnahme des afrikanischen Hibiscus urens, in den Neo-
tropen verbreitet sind oder zumindestens (wie H. rosa-sinensis, H.
schizopetalus und H. liliiflorus) wegen ihrer Bestdubungseinrichtungen
eine neotropische Heimat wahrscheinlich machen.

Von den niher miteinander verwandten Familien Tiliaceen, Bom-
bacaceen, Sterculiaceen und Malvaceen scheinen die Tiliaceen auf
Grund zahlreicher Merkmale die urspriinglichste Gruppe zu sein. Bei
den Bliiten der Tiliaceen sind bereits fast alle Merkmale vorgegeben,
die bei den abgeleiteten Familien Bombacaceen, Sterculiaceen und
Malvaceen in ,,ausgebauter Form wieder auftreten. Dadurch gewinnt
man den Eindruck, dafl die drei letztgenannten Familien spezialisierte
Seitenlinien der Tiliaceen darstellen. So tritt die gedrehte Knospen-
lage der Kronen der Bombacaceen, Sterculiaceen und Malvaceen be-
reits bei einigen Tiliaceen auf. Einige Bombacaceen, Sterculiaceen und
alle Malvaceen besitzen eine staminale Kolumna, die bei den Tiliaceen
durch an der Basis miteinander verwachsene StaubgefiBe angedeutet
ist. Das kurze Androgynophor (oder Gynophor) der Tiliaceen ist bei
einigen Sterculiaceen, z. B. Helicteres, mehrere Zentimeter lang. Eine
Reizbarkeit der Staubgefifle bei der Tiliaceen-Gattung Sparmannia
findet eine Parallele in der Malvaceen-Gattung Side u. a.

Die Formenvielfalt der Tiliaceen zeigt sich auch in der Position
des Nektariums, das sich entweder im Kelch oder an der Kronenbasis
oder am Androgynophor befindet. Bei Bombacaceen, Sterculiaceen
und Malvaceen ist das Nektargewebe an der Kelchinnenseite lokali-
siert. BRowN (1938, zit. aus CRONQUIST, 1968: 198—199) zeigte, dali
die Bliiten dieser Familien wahrscheinlich nicht sympetal geworden
sind, weil die Nektarien im Kelch liegen und der Zugang zu diesen frei
bleiben muB. Die ornithophilen Malvaceen kompensieren diese er-
zwungene Choripetalie durch ein eng-rohrenférmiges Zusammendrehen
der kontorten Kronblatter.

Die Basisgruppe der Tiliaceen ist wahrscheinlich sehr alt (aus der
Oberkreide ist Pollen der jetzt in nérdlichen temperierten Zonen be-

32*
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heimateten Gattung T'ilia bekannt), sie reichen vielleicht in die Untere
Kreide oder — und hier bewegen wir uns im Gebiet reiner Vermutungen
und Spekulationen — in noch dltere erdgeschichtliche Zeitrdume vor
der Kreide. Thre vielfaltigen, aber unspezialisierten Bliiten, die aus einer
Zeit stammen, in der nur Insekten bestdubten, sind auch heute noch
ausschliefilich entomophil. Bombacaceen und Sterculiaceen. sind eben-
falls alte Familien und scheinen in der Kreidezeit: oder schon frither(?)
als urspriinglich ebenfalls rein entomophile Seitenlinien der Tiliaceen
entstanden zu sein. Das hohe Alter dieser Familien driickt sich auch
in den Chromosomenzahlen aus. Bei Tiliaceen und Sterculiaceen treten
paldopolyploide Gattungen vereinzelt auf, die Bombacaceen sind ein
rein paléopolyploider Formenkreis. Die beiden letzteren Familien sind
fossil eindeutig bereits aus der Kreide belegt. Es ist vielleicht kein Zu-
fall, daB die aus dieser Zeit stammenden Fossilformen mit heutigen
entomophilen Gruppen verwandt sind. Die Gattung Sterculia z. B.,
durch Blatter ziemlich sicher schon in der Kreide nachgewiesen (MzL-
CHIOR, 1964: 315), ist auch in den rezenten Vertretern entomophil. Die
Staubgefife sind nur an der Basis miteinander verwachsen (wie schon
bei Tiliaceen), sonst aber frei; eine staminale Kolumna tritt nicht auf.
Es drangt sich die Vermutung auf, dall auch bei den urspriinglich rein
entomophilen Bombacaceen und Sterculiaceen eine Kolumna (oder ein
verlangertes Gynophor) erst im Tertidr mit Hinsetzen der Ornitho-
philie ausgebildet wurde. Dieser 6kologische Erklirungsversuch 1laBt
ung vielleicht am besten die ,,Uneinheitlichkeit** der Familien Bomba-
caceenn und Sterculiaceen verstehen. Wahrend einige Gruppen beider
Familien ohne Kolumna rein entomophile Vertreter besitzen, ist in
anderen eine Kolumna entwickelt. Viele dieser Arten mit Kolumna
sind auch heute ornithophil oder chiropterophil. In diesem Zusammen-
hang ist es bemerkenswert, daf die nach DEckEr (1934: 69) ,,gewohn-
heitsméaBigen Besuch® von Kolibris erhaltende Tiliacee Luehea speciosa
eine fiir die Familie hoch heraufgehende Verwachsung der Staubge-
faBe aufweist,

Die Malvaceen sind dagegen, verglichen mit den Bombacaceen und
Sterculiaceen, eine sehr  natiirliche, einheitliche Familie (vgl.
Hurcninson, 1968: 538). Vor allem die Kolumna ist ein Merkmal
aller Malvaceen. Wenn die Gruppe, wie ich darzustellen versuche, als
primér ornithophiler Seitenzweig der Tiliaceen im Tertisr entstanden
ist, dann wird auch die Einheitlichkeit der Familie verstandlich. Denn
dann sollte die Kolumna tatsichlich, wie schon Grant (1950) vermu-
tete, ein adaptives Merkmal aus einer vormals rein ornithophilen Periode
sein, das den rezenten ornithophilen, wie auch entomophilen und
chiropterophilen Arten ihr Gepriige gibt. Einen mit der Kolumna der
Malvaceen vergleichbaren “ecologism’ zeigte STEBRBINS (1950, zit. aus
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VAN DER P, 1961 : 48) fiir die Familie der Capparaceae. Bei der wahr-
scheinlich primér von Nachtschwirmern bestdubten Gruppe ist das
Gyndzeum mit der Narbe durch einen Gynophor in die Ebene der Anthe-
ren gebracht. Dieser selektive Umbau in der Bliitenorganisation wurde
zum beherrschenden Merkmal einer Familie.

KEine Entstehung der ornithophilen Malvaceen im Tertidr kann
man sich so dhnlich vorstellen, wie GRaANT & GrRANT (1968) die vermut-
liche Entstehung ornithophiler Taxa in der nordamerikanischen Flora
darstellen. Vorlaufer der heutigen Blumenvégel besuchten zuerst noch
unspezialisierte Bliiten; soweit sogenannte Pridispositionen von Seiten
der Bliite vorlagen (bei den Vorfahren der Malvaceen z. B. die Moglich-
keit eine Kolumna zu formen und reichlich Nektar zu produzieren),
entwickelten sich dabei co-evolutiv echt ornithophile Bliiten und
,,moderne Blumenvogel (sieche auch FargrI and vax DER Por, 1971:
142—151). Eine weitere Pradisposition fiir Vogelbliitigkeit sind aus-
dauernder oder holziger Wuchs: Auch alle ornithophilen Malvaceen
sind holzig. (Die Chiropterophilen tendieren sogar zu Hochwiichsigkeit.
Siehe die von VocrL untersuchte Bakeridesia spec. aus den Ostanden.
,,Diese Affinitdt zu ,Riesenwuchs’ steht offenbar in Zusammenhang
mit der Notwendigkeit geniigend hoher Exposition der Bliite; aber
auch die Grofle der letzteren, ihre robuste Beschaffenheit und intensive
Sekretion koénnen damit genetisch verkniipft sein. Voerr, 1969: 306.)

An der selektiven Entstehung der Malvaceen-Bliite waren offensicht-
lich nur Kolibris bzw. deren Vorldufer beteiligt. Das zeigt sich an der
Hilflosigkeit der Arten der neuweltlichen Familie der Coerebidae und
auch der altweltlichen Blumenvdgel, denen es bei ihren Bliitenbesuchen
meistens nicht gelingt, die hingenden oder exponierten Bliiten der
Malvaceen legitim auszubeuten. Die Ornithophilie bei Malvaceen ist,
wie man annehmen mufl, und wie auch die rezenten ornithophilen
Arten zeigen, im Waldbereich entstanden. Kolibris in Siidamerika
sind auch in dicht geschlossener Vegetation viel haufiger als in offenen
»Campos® (siehe Ruscar, 1967). Da man annimmt, dal die Trochiliden
andinen Ursprungs sind, kénnte vielleicht auch an einen Ursprung der
Malvaceen im Gebiet der Anden gedacht werden. Fiir derartige Schliisse
fehlen uns aber zur Zeit noch jegliche Unterlagen.

Fossil sind die Malvaceen eindeutig aus dem Tertidr (!) mit Ver-
tretern. der Gattung Abutilon bekannt (MELCHIOR, 1964: 311). Ob das
Kieselholz Hibiscoxylon niloticum aus der Kreide Agyptens iiberhaupt
als der Familie zugehorig betrachtet werden kann, ist fraglich, wenn
man bedenkt, wie schwierig selbst bei rezenten Holzern eine Familien-
abgrenzung und Klassifikation ist.

Zusammen mit dem Ausstrahlen der Malvaceen in offene Vegeta-
tionsgebiete diirfte es bald nach Entstehen der Familie auch zu einer
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Entwicklung sekundér entomophiler Arten gekommen sein. Chirop-
terophilie ist wahrscheinlich erst spéter aufgetreten. Die Gruppe der
Flederméuse ist erdgeschichtlich jiinger als die der Vogel, im Eozin
treten sie, allerdings schon in ,,;moderner* Ausbildung, auf. Bei Malva-
ceen. scheinen sich Chiropterophile aus Ornithophilen entwickelt zu
haben. Die Sterculiaceen und Bombacaceen zeigen das nicht so deut-
lich; es ist aber bezeichnend, daf die chiropterophilen Bombacaceen
und Sterculiaceen Arten mit staminaler Kolumna sind. Das hiufige
Auftreten von Chiropterophilie bei diesen zwei Familien (besonders
Bombacaceen) hingt vielleicht auch mit dem Uberwiegen von baum-
formigem Wuchs und dem Vorkommen in Waldvegetation zusam-
men.

Bliitenduft ist bei den Malvaceen auffallend schwach ausgebildet.
Die chiropterophilen Arten besitzen wohl einen iiblen, kohlahnlichen
Geruch, aber bei Entomophilen ist Bliitenduft eine Seltenheit. So be-
merkte ich nur bei Hibiscus tiliaceus und H. henningsianus leichte Duft-
entwicklung; auch in der Literatur ist nichts iiber Blitendiifte berichtet.
Nur bei den ditzischen Gattungen, wie Plagianthus und Hampea, hier
wohl eine Notwendigkeit fiir die Fremdbestdubung, tritt kraftiger
Wohlgeruch auf. Diese offensichtliche Schwierigkeit der Malvaceen
Blittenduft auszubilden, stiitzt unsere Vorstellungen eines ornitho-
philen (primér geruchlosen) Ursprungs der Familie. Etliche entomo-
phile Tiliaceen besitzen dagegen duftende Bliiten (7'ilia, Luehea, Mollin
u. a.), und auch bei den entomophil entstandenen Bombacaceen und
Sterculiaceen ist Geruch keine Seltenheit (Adansonia, Bombax, Pa-
chira; Abroma, Pterospermum, sphingophile Helicteres-Arten, Herman-
nia, Theobroma, Sterculia, Cola u. a.).

Wenn die Malvaceen in Siidamerika entstanden sind, dann erhebt
sich die Frage, wie es zu einem Auftauchen der Familie in den Paldo-
tropen gekommen ist. Die Landverbindung Siidamerika-Afrika war im
Tertisr nach WecENERs Kontinentalverschiebungstheorie bereits unter-
brochen, in der nordlichen Erdhalbkugel existierte aber noch im Eozén
und spéter eine breite Landbriicke zwischen Nordamerika und dem
heutigen Kuropa. (Nach einigen Awutoren soll es allerdings noch bis
zum Eozdn eine schmale Landverbindung zwischen Stidamerika und
Westafrika gegeben haben.) Im Alt-Tertiar herrschte infolge anderer
Pollagen und Klimabedingungen eine ganz andere Verteilung der
Florengebiete als heute. Die Tropenzonen erstreckten sich auch iiber
Nordamerika und Europa (siehe MAieDEFRAU, 1968: 368-—391). Man
ergeht sich also keineswegs in haltlosen Spekulationen, wenn man
annimmt, daf iiber diese nérdliche Landverbindung ein reger Floren-
austausch stattgefunden hat. Auch die Malvaceen kénnten von der
Neotropis aus, im Alt-Tertidr iiber die nordliche Landbriicke in den
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asiatisch-afrikanischen Raum eingewandert sein. Nach den Klima-
dnderungen wurden sie dann auf die heutigen tropisch-subtropischen
Gebiete zurtickgedringt. Bezeichnend ist dabei auch, dafl diese Wan-
derung im wesentlichen von den heliophilen, kolonisationsfreudigeren
entomophilen Arten unternommen wurde. Die schattenliebenden orni-
thophilen Waldarten finden sich auch heute noch fast ausschlieflich
in den Neotropen, wihrend in den Palfotropen vorwiegend die licht-
Liebenden Entomophilen vorherrschen, die Arten also, die auch offene
freie Gebiete tiberqueren konnten. Fiir einen Ursprung der Familie
in der Neuen Welt spricht weiters auch noch die heutige Verteilung
der Malvaceen. Sie sind wohl weltweit verbreitet, aber das Schwer-
gewicht der Mannigfaltigkeit liegt in Siidamerika.

Die Annahme eines Florenaustausches zwischen Alter und Neuer
Welt im Tertidir kénnte zur Losung weiterer Arealprobleme heran-
gezogen werden. Angelegentlich einer Untersuchung der Gattung
Parkio (Mimosaceen), die ein disjunktes Areal in Asien, Afrika und
Amerika aufweist und in allen drei Kontinenten von Fledermiusen
bestdubt wird (vax pER Prir, 1936: 11—13; BARER and Harrrs, 1957;
VoeeL, 1968: 581—591), versuchte man sich den merkwiirdigen Tat-
bestand erkldrlich zu machen, daB die Gattung ja wohl vor dem Schisma
der Kontinente entstanden sein miiite (disjunktes Areal), daf} aber
Chiropterophilie, eine relativ junge 6kologische Anpassung, offen-
sichtlich erst nach der Trennung der Kontinente aufgetreten ist. BARER
and HARRIS vertreten nun die Ansicht, dafi Chiropterophilie bei Parkia
diphyletischer, neotropischer und paldotropischer Abstammung sei
und daB die Bliitenstinde von Parkia in den Neotropen und Palio-
tropen vielleicht infolge “purely fortuitous pre-adaptation’ (S.457)
chiropterophil geworden seien. Vogsr (1969: 316) meint dazu: ,,Lauft
dieser Begriff nicht auf das Fingestindnis eines autonomen, ortho-
genetischen und von den Wechselfallen der Selektion wenig beriihrten
Entwicklungskonzepts hinaus?” Wire es nun nicht méglich, daB sich
auch Parkia tiber die im Tertidr bestehende Landbriicke ausgebreitet
hat? Theoretisch konnte jedenfalls die vielleicht in Amerika entstandene
Gattung auf diesem Weg in die Paldotropen eingewandert sein. Parkia
ist kein Einzelfall, denn &hnliche Probleme ergeben sich auch bei anderen
chiropterophilen und ornithophilen disjunkten Gattungen.

Nach den obigen Ausfiihrungen mdchte ich die Hypothese ver-
treten, dafi die Malvaceen im Alt-Tertiar als ornithophiler Seitenzweig
von Tiliaceen in tropischen Wildern der Neuen Welt entstanden sind.
s erfolgte eine 6kologische Auffidcherung in Entomophile und spéter
auch in Chiropterophile. Vor allem lichtliebende entomophile Arten
wanderten iiber nordliche Landbriicken in die Paldotropen ein, wo es
dann zu einer weiteren Differenzierung kam.
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Zusammenfassung

In der vorliegenden Studie werden Untersuchungsergebnisse tiber
die Bestdubungsbiologie von 24 Arten der Gattungen Abutilon, Bakeri-
desia, Sida, Malvastrum (Tribus Malveae), Malvaviscus, Peltaea,
Urena, Pavonia (Tribus Ureneae) und Hibiscus (Tribus Hibisceae) mit-
geteilt. Von diesen Arten sind Bakeridesia poulistana, Malvaviscus
arboreus, Pavonia schrankit und Hibiscus rosa-sinensis ornithophil,
Abutilon pauciflorum, Side carpinifolia, S. cordifolia, S. glaziovii, S. lini-
folia, §. martiana, S. rhombifolia, S.urens, Malvastrum coromandelianum,
Peltaca speciosa, Urena lobata, Pavonia cf. lindmannii, P. communis,
P. mollis, Hibiscus tilinceus und H. henningsi entomophil (meist anus
melittophil) sowie 2 Sippen von dbutilon chiropterophil. Pavonia
malacophylla ist vielleicht eine autogame ornithophil-melittophile Uber-
gangsform. Die ebenfalls autogame P. rosa-campestris erhilt keinen
Besuch durch Bestduber. Allogam sind die ornithophile Bakeridesia
paulistang und der entomophile Hibiscus henningsianus. Fakultativ auto-
gam sind die entomophilen Sida carpinifolia, S. cordifolia, S. glaziovit,
8. linifolia, S. martiana, S. rhombifolia, 8. wrens, Molvastrum coromande-
lianum, Peltaea speciosa, Pavonia communis und P. mollis.

Vergleichende Untersuchungen an Hibiscus henningsianus mit extra-
nuptialen Nektarien, am natiirlichen Standort und in einem gestérten
Biotop, tragen zum vieldiskutierten Problem des Ameisenschutzes bei.

Weiters werden alle bisherigen blittenbiologischen Notizen iiber
Malvaceen systematisch zusammengestellt. Dabei zeigt sich, dafl baum-
oder strauchférmige allogame Arten meist ornithophil sind und daB
der krautige Wuchs vorwiegend bei autogamen Entomophilen auf-
tritt. Chiropterophilie ist vereinzelt auch in ormithophilen Gattungen
ausgebildet. Ornithophile sind demnach offenbar in der Familie ur-
spriinglich, Entomophile und Chiropterophile dagegen abgeleitet.

Die Malvaceen diirften ima Alt-Tertidr in neotropischen Wéldern als pri-
mér ornithophiler Seitenast der Tiliaceen entstanden sein. Aus diesen Orni-
thophilen entwickelten sich zuerst Entomophile und spaterauch Chiropte-
rophile. Die Ausbreitung der Familie erfolgte wahrscheinlich im Tertiar iber
damals noch vorhandene Landbriicken zwischen Nordamerika und Eu-
rasien. Vor allem entomophile Malvaceen strahlten in die Paldotropen aus.

Die Tribus Malopeae scheint hinsichtlich des Fruchtbaues nicht
urspriinglich (wie bisher angenommen), sondern abgeleitet zu sein.
Es wird eine verinderte Reibung der Triben der Familie vorgeschlagen.

Summary
Flower Biological Ohservations on Brazilian Malvaceae 1.
In the present study flower biological observations on 24 Malva.
ceae species (tribes Malveae, Ureneae and Hibisceae) are communicated.-
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Some of these species, as Bakeridesia paulistana, Malvaviscus arboreus,
Pavonia schrankii and Hibiscus rosa-sinensis are ornithophilous, others
like Abutilon pauciflorum, Sida carpinifolia, 8. cordifolia, 8. glaziovis,
S. linifolia, 8. martiana, S. rhombifolia, S. urens, Malvastrum coromande-
lianum, Peltaea speciosa, Urena lobata, Pavonia cf. lindmannii, P. com-
munis, PP.mollis, Hibiscus tiliaceus and H. henningsianus are entomaphilous
(mostly melittophilous), and two species of Abutilon are chiropterophilous.
Pavonia malacophylla seems to be a transitional ornithophilous- melitto-
philous form with self-compatibility. The inbreeding P. rosa-campestris
could never be observed to be visited by pollinators. Outbreeding and in-
compatibility were found in the ornithophilous Bakeridesia paulistana
and the entomophilous Hibiscus henningsianus. The entomophilous
species Sida carpinifolia, S. cordifolia, S. glaziovit, S. inifolia, S. martiana,
S.rhombifolia, S. wrens, Malvastrum coromandelionum, Pellaen speciosa,
Pavonia communis and P. mollis have facultative autogamy.

Investigations on Hibiscus henningsionus with extranuptial nectaries in
a natural and a disturbed habitat, contribute to the problem of plant-
protection by ants.

In another chapter flower biological notes on Malvaceae are sum-
marized. It becomes evident that woody allogamous species are mostly
ornithophilous, whereas there is a common relationship between her-
baceous habit, autogamy and entomophily. Chiropterophily occurs
sporadically in ornithophilous genera. Ornithophily therefore appears
as the original condition in the family, while entomophily and chirop-
terophily are derived.

Evidence is presented to show that the Malvacene originated during
lower Tertiary time in neotropical forests as a primarily ornithophilous
branch of the T'iliaceae. From this ornithophilous branch there evolved
first entomophilous and later chiropterophilous groups. A spreading
of the family to the paleotropics is assumed for the early Tertiary.
Predominantly entomophilous species seem to have crossed the land
connections between North America and Eurasia.

In regard to the gynoecium the Malopeae appear not (as always
thought) as the most primitive but the most derived tribe of the family.
An improved sequence of the tribes of the Malvaceae is proposed.
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