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Zusammenfassung

Zusammenfassung

Im Zeitraum zwischen April 2000 und Mérz 2003 wurden in einem Flussmangrovendkosystem
an der Westkiiste West-Malaysias Untersuchungen zur Ressourcennutzung der obligat nektari-
voren Flughundart Macroglossus minimus (Pteropodidae: Macroglossinae) durchgefiihrt. In
dem nahe des Ortes Kampong Kuantan gelegenen Flussabschnitt des Sungai Selangor kam
neben Macroglossus minimus mit Eonycteris spelaea noch eine weitere obligat nektarivore
Flughundart vor, die allerdings nicht im Untersuchungsgebiet resident war. Beide Flughundar-
ten erndhrten sich in Kampong Kuantan hauptsédchlich von den beiden Pflanzenarten Sonnera-
tia caseolaris und Musa X paradisiaca. Aufgrund der damit gegebenen transparenten und ein-
fachen Struktur des Nahrungsenergieflusses war dieses System in idealer Weise zum einen
dazu geeignet, das Nahrungsangebot der nektarivoren Flughunde zu quantifizieren und die
Ressourcennutzungsstrategien von Macroglossus minimus sowie die Mechanismen der Ko-
existenz der beiden Flughundarten zu untersuchen. Zum anderen eignete es sich auch dazu, die
Auswirkungen der Bliitenbesuchstitigkeit der Nektarivorengilde auf die Flughundnahrungs-
pflanze Sonneratia caseolaris experimentell zu liberpriifen.

Die vorliegende Arbeit hatte folgende Ziele: (1) Untersuchung des Reproduktionssystems der
Mangrovenpflanze Sonneratia caseolaris und experimentelle Uberpriifung der Bestidubungs-
leistung nektarivorer Flughunde (Kapitel 1). (2) Messung der Nektarenergieproduktion der
Nahrungspflanzen nektarivorer Flughunde im Nachtverlauf und Messung der Nahrungsres-
sourcendichte im Untersuchungsgebiet sowie Berechnung der nahrungsenergetischen Tragfa-
higkeit des Untersuchungsgebietes fiir Macroglossus minimus (Kapitel 2). (3) Untersuchung
der strukturierenden Parameter der Koexistenz von Macroglossus minimus und Eonycteris
spelaea und Untersuchung der Ressourcennutzungsstrategie von Macroglossus minimus be-
zliglich der Raumnutzung, des Aktivititsbudgets sowie des Verhaltens an Nahrungspflanzen
(Kapitel 3). Beantwortung der Frage, ob die geschlechtsspezifischen Unterschiede des Res-
sourcennutzungsverhaltens von Macroglossus minimus im Zusammenhang mit dem Sozial-
verhalten und dem Paarungssystem dieser Flughundart stehen (Kapitel 3). (4) Messung des
Tagesenergieumsatzes von Macroglossus minimus (Kapitel 4), welcher als Grundlage der in
Kapitel 2 angestellten Berechnung der nahrungsenergetischen Tragféhigkeit des Untersu-
chungsgebietes diente.

Das Kapitel 1 befasst sich vornehmlich mit der Frage, ob die Mangrovenpflanze Sonneratia
caseolaris, deren Bliiten in Malaysia regelmiflig von Flughunden besucht wurden, dort zur
Bestidubung auf diese Flughunde angewiesen ist. Dazu wurde die Bliitenbesuchergilde identifi-
ziert und deren Bestdubungspotential erfasst. Bestdubungsexperimente zeigten, dass Sonnera-
tia caseolaris zwar unter experimentellen Bedingungen zu spontaner Autogamie befahigt war.
Der Reproduktionserfolg war jedoch sowohl bei natiirlicher als auch bei kiinstlicher Fremdbe-
staubung signifikant grofer als bei Selbstbestdubung. Die Gilde der Bliitenbesucher umfasste
neben den nektarivoren Flughunden auch Lepidoptera, Diptera und Hymenoptera sowie als
Zufallsgéste Planipennia, Coleoptera, Hemiptera und Araneida. Allerdings fungierten nur nek-
tarivore Flughunde und zu einem wesentlich geringeren Anteil als diese auch Schwirmer als
Bestduber von Sonneratia caseolaris. Die nektarivoren Flughunde waren aufgrund ihrer Kor-
pergrofle und ihrer Verhaltensweisen (hohe Besuchsfrequenz, grole Bewegungsrdume) dazu in
der Lage, Pollen iiber weite Distanzen zu transportieren und so die Fremdbestdubung von Son-
neratia caseolaris sicherzustellen. Daher war Sonneratia caseolaris in Malaysia fiir die Be-
staubung auf den Bliitenbesuch nektarivorer Flughunde angewiesen. Die grofen Verfrach-
tungsdistanzen des Pollens von Sonneratia caseolaris wurden experimentell mit einem fluo-
reszierenden Pollensubstitut nachgewiesen: Innerhalb eines Umkreises von 500 Metern um
eine mit fluoreszierendem Pulver markierte Bliite hatten anndhernd 60 % der untersuchten
Bliiten Partikel dieses Pulvers auf ihren Narben.



Zusammenfassung

Im Gegensatz zu den ,,big bang*-Blithern Durio zibethinus und Eugenia spp. bildeten nur die
beiden ,,steady state“-Bliitenpflanzenarten Musa x paradisiaca und Sonneratia caseolaris im
Untersuchungsgebiet iiber den gesamten Jahresverlauf hinweg kontinuierlich neue Bliiten aus
und waren somit verldssliche Nahrungsquellen fiir nektarivore Flughunde (Kapitel 2). Wenn-
gleich das Nahrungsangebot somit keinen saisonalen Schwankungen unterworfen war, variier-
te es von Nacht zu Nacht. Aus dem Produkt der Bliitenzahlen im Untersuchungsgebiet und der
nichtlichen Nektarproduktion pro Bliite lie sich die tdgliche mittlere Energiemenge bzw. -
Energiedichte berechnen. Diese betrug fiir die beiden ,,steady state“-Nahrungspflanzen zu-
sammen 9060 kJ d” bzw. 81,8 kJ ha' d”!, wobei der gesamte Bestand von Sonneratia caseola-
ris etwa 4 Mal mehr Nektarenergie produzierte als alle bliihenden Kulturbananenstauden. Auf
Grundlage der kleinsten gemessenen Nektarenergiemenge der beiden ,steady state®-
Nahrungspflanzen (die mit 4860 kJ d' bzw. einer Energiedichte von 43,9 kJ ha” d!' nur rund
die Haélfte der im nidchtlichen Mittel vorhandenen Nektarenergie ausmachte) und dem an
Kunstbliiten in einem groBen Freiflugkdfig unter naturdhnlichen Bedingung gemessenen Ta-
gesenergieumsatz von Macroglossus minimus (im Mittel pro Individuum 65,8 kJ d”! bzw. be-
zogen auf die Korpermasse der Tiere 3,58 kJ g d”', keine signifikanten Unterschiede zwischen
Mainnchen und Weibchen, Kapitel 4) wurde die theoretische Populationsgrof3e von Macroglos-
sus minimus im Untersuchungsgebiet berechnet. Diese betrug 74 Individuen, was einer Indivi-
duendichte von 0,7 Individuen pro Hektar entsprach. Die Berechnung der Populationsgréfe auf
Grundlage der Netzfange von Flughunden fiihrte zu vergleichbaren Ergebnissen (Kapitel 3).

Exponierte, hoch am Baum gedffnete Bliiten von Sonneratia caseolaris enthielten geringere
Nektarenergiemengen (,,standing crop®) als versteckt und niedrig blithende Bliiten. Dies wies
darauf hin, dass exponierte Bliiten von den Bliitenbesuchern bevorzugt ausgebeutet wurden.
Gleichfalls zeigten die groBen Unterschiede der Nektarenergiemengen in den Bliiten einer
Infloreszenz von Musa x paradisiaca, dass die Flughunde nicht alle Bliiten gleichmifig und
erschopfend ausbeuteten.

Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea bevorzugten in Kampong Kuantan im Jahres-
verlauf mit Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca die gleichen Nahrungspflanzen
(,,shared preference resource allocation®), die Nischeniiberlappung der beiden Arten war daher
erheblich (Kapitel 3). Die vergleichende Untersuchung der Fliigelproportionen beider Flug-
hundarten und deren rdumliche und zeitliche Ressourcennutzung zeigten, dass sie unterschied-
liche Strategien der Nahrungsressourcennutzung verfolgten, die ihre Koexistenz in Kampong
Kuantan ermoéglichten. Im interspezifischen Wettbewerb kam es aullerdem zur aktiven Ver-
drangung von Eonycteris spelaea durch territoriale Mannchen von Macroglossus minimus.

Im Ressourcennutzungsverhalten von Macroglossus minimus gab es erhebliche geschlechts-
spezifische Unterschiede. Die nichtlichen Aktionsrdume der Weibchen waren mit 8,3 ha rund
3,5 Mal groBer als die Aktionsraume der Mannchen (2,4 ha). Die Aktionsrdaume der Mannchen
waren rdumlich voneinander abgegrenzt (Territorien) und hatten keine oder allenfalls geringe
Uberschneidungen. Die Aktionsrdume der Weibchen iiberlappten stark mit anderen Individu-
en; die groBten Uberlappungen der Aktionsriume gab es jedoch zwischen Minnchen und
Weibchen. Ménnliche Macroglossus minimus hatten im Nachtverlauf eine ldngere Gesamtak-
tivitdt und hiufigere Flugaktivititsphasen sowie kiirzere Ruhephasen als Weibchen. Auch im
Verhalten an Bliiten gab es geschlechtspezifische Unterschiede. Von den beobachteten Mac-
roglossus minimus wurde jedes der ménnlichen Tiere viel hiufiger an einer Bliite registriert als
eines der weiblichen Individuen. Dies hing vor allem damit zusammen, dass Ménnchen sehr
hiufig an den Bliiten innerhalb ihrer Territorien patrouillierten, eine Verhaltensweise, die von
Weibchen nicht gezeigt wurde. Die Méannchen von Macroglossus minimus waren an den Blii-
ten innerhalb ihrer Territorien sowohl intra- als auch interspezifisch aggressiv gegeniiber ande-
ren Flughunden. Die durch die Patrouillen erzielte Prisenz der Méannchen an den Bliiten in
thren Territorien war abhéngig von ihrer Kondition und residualen Hodenldnge und stand im
Zusammenhang mit ihrer Paarungsstrategie. Die Hypothese, dass Bliiten fiir Macroglossus
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minimus nicht nur Nahrungsquellen darstellen, sondern auch zentrale Adresspunkte des Paa-
rungssystems sind, wird durch die Beobachtung mehrerer Kopulationen und Kopulationsver-
suche auf Kulturbananeninfloreszenzen sowie auch auf Kunstbliiten im Flugkafig gestiitzt. Das
Verhalten von Ménnchen an Kunstbliiten unterschied sich nicht von den an Bliiten im Freiland
erfassten Verhaltensweisen. Die Reproduktion von Macroglossus minimus in Kampong Kuan-
tan erfolgte asaisonal und asynchron. Die Art hat ein bislang fiir Fledertiere nicht beschriebe-
nes promiskuitives Paarungssystem mit der Ausbildung ménnlicher Paarungsterritorien, wobei
Minnchen die Weibchen weder direkt noch indirekt iiber die Verteidigung einer von den
Weibchen benétigten Ressource monopolisieren konnten.

Die Ménnchen von Macroglossus minimus reduzierten in Vollmondnichten ihre Flugaktivitét
erheblich, eine Beobachtung, die im Zusammenhang mit moglichen Strategien zur Priadations-
vermeidung diskutiert wird.
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Kapitel 1

Die Bestaubungsbiologie der Mangrovenpflanze
Sonneratia caseolaris (Sonneratiaceae)

1.  Einleitung und Fragestellung

Viele Bliitenpflanzen sind selbstbestdubend oder zu einem gewissen Grad selbstkompatibel,
konnen also obligat oder fakultativ von Pollen derselben Bliite oder desselben Individuums
bestaubt werden (Wyatt 1983, He8 1990, Dafni 1992). Bei anderen Pflanzenarten hingt die
Bestidubung von abiotischen Faktoren, wie dem Wind (Anemophilie) oder dem Wasser (Hyd-
rophilie) ab, wobei auf letzteren Bestdubungstyp nur ein sehr kleiner Anteil der Pflanzenarten
entfillt (HeB 1990, Durka 2002). In diesen Fillen ist die Anwesenheit eines Bliitenbesuchers,
der sich als Pollenvektor eignet, nicht erforderlich. Fiir die Bestdubung aller weiteren Pflan-
zenarten sind jedoch biotische Pollenvektoren nétig.

Haufig sind Bliitenbesucher dieser xenogamen Pflanzen nur ,,Diebe* (fressen Nektar und Pol-
len, ohne die Bliite zu beschédigen) oder ,,Rauber (beschadigen die Bliite), die an der Bliite
Nahrung aufnehmen, ohne der Pflanze einen Bestdubungsdienst zu leisten (Inouye 1980). Da-
bei verursachen sie der Pflanze Kosten, die sogar zu reduziertem Fortpflanzungserfolg fithren
konnen (Irwin & Brody 1999, Maloof & Inouye 2000, Irwin & Maloof 2002, Irwin 2003). Die
Bestdubungsmutualismen sind von unterschiedlicher Spezifitit: So gibt es Pflanzenarten, die
thren Pollen jedem Bliitenbesucher mitgeben konnen und solche, die eine zum Teil extreme
Anpassung an den Pollenvektor vollzogen haben (HeB3 1990, Begon et al. 1991, Fenster et al.
2004). Die Okologie von Bestdubungsmutualismen wurde unter anderem von Howe &
Westley (1993) und Waser et al. (1996) zusammengefasst.

Abhéngig von der bestdubenden Tiergruppe haben sich verschiedene 6kologische Blumenty-
pen entwickelt. Nach HeB (1990) sind dies Kifer-, Wespen-, Fliegen-, Bienen-, Tagfalter-,
Nachtfalter-, Vogel- und Fledertierblumen. Dabei sind die Insekten die mit Abstand grofite und
— was den Variantenreichtum der Bestdubungsstrategien anbelangt — die vielfiltigste Gruppe.
Aus diesem Grund hat man die mit den anderen Blumentypen verbundenen Bestdubungssys-
teme lange Zeit zu Unrecht fiir exotische Spielereien der Natur gehalten. Immerhin befinden
sich unter den 291 Familien der Angiospermen 112 mit ornithophilen Arten (Hefl 1990). Auch
Fledertiere besuchen Bliiten und sind damit wichtige Pollenvektoren in tropischen und subtro-
pischen Okosystemen (Dobat & Peikert-Holle 1985). Die Bedeutung dieses Phinomens wurde
jedoch lange unterschitzt, obwohl es bereits von Porsch (1931), Pijl (1936) und Vogel (1958,
1968, 1969 a & b) beschrieben wurde.

Diese Interaktion zwischen Fledertieren und Bliitenpflanzen hat zum Teil starken Einfluss auf
die evolutiondre Entwicklung beider Gruppen genommen und wird z.B. von Heithaus (1982)
und Dobat & Peikert-Holle (1985) beschrieben. Allerdings vermuten einige Autoren, dass die
Partner dieser Bestdubungsmutualismen weit weniger stark spezialisiert sind, als anfanglich
vermutet wurde (z.B. Heithaus 1982, Dobat & Peikert-Holle 1985, Marshall 1985).

Obwohl die Chiropterophilie (Fledertierbliitigkeit) vieler Pflanzenarten aus den unterschied-
lichsten Familien seit langem bekannt ist und vor allem in jlingerer Zeit intensiv untersucht
wurde (z.B. Elmqvist et al. 1992, Sazima et al. 1994, Fleming & Sosa 1994, Fleming et al.
1996, Fujita 1997, Nassar et al. 1997, Machado et al. 1998, Tschapka et al. 1999, Arizaga et al.
2000, Tschapka 2004, Raju et al. 2004, Machado & Vogel 2004, Vogel et al. 2004, Vogel et al.
2005), beschrinkten sich die bisherigen Untersuchungen meist weitgehend auf die Beschrei-
bung des Phdnomens aus Sicht der Fledertiere (z.B. Heinrich 1975, Gould 1978, Law 1994,
Freeman 1995, Law 1995, Helversen & Helversen 2003), oder es wurden in erster Linie die
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morphologischen Anpassungen der Bliite (das ,,Bliite-Bestéduber-Interface*) beschrieben (z.B.
Helversen 1993, Stroo 2000, Helversen et al. 2003). Den Konsequenzen fiir den Reprodukti-
onserfolg der Pflanze und der Beurteilung der Bestaubungseftizienz (der ,,Giite* von Fledertie-
ren als Vehikel fiir Bliitenpollen) sowie der Bestiduberspezifitit (der ,,Enge* bzw. Spezialisie-
rung der Fledertier-Pflanze-Beziehung), wurde bisher weniger Aufmerksamkeit geschenkt
(z.B. Heithaus et al. 1974, Woodside & Pyke 1995, Valiente-Banuet et al. 1996, Gribel &
Gibbs 2002, Tschapka 2003). Fiir ein besseres Verstindnis der mutualistischen Pflanze-
Bestiduber-Beziehung ist es jedoch notwendig, die Auswirkungen der Bliitenbesuchstétigkeit
von Fledertieren auf den Reproduktionserfolg ihrer Nahrungspflanzen und damit deren Grad
der Chiropterophilie (fakultativ oder obligat) zu quantifizieren.

Bereits in den siebziger Jahren des letzten Jahrhunderts lieferten Start (1974) und Start &
Marshall (1976) aus Malaysia detaillierte Beobachtungen iiber die dort vorkommenden, obligat
nektarivoren Flughundarten Macroglossus minimus (Geoffroy 1810), Macroglossus sobrinus
(K. Andersen 1911) und Eonycteris spelaea (Dobson 1871) sowie die von ihnen besuchten
Pflanzenarten. Darunter befinden sich auch Pflanzen von hoher wirtschaftlicher Bedeutung wie
zum Beispiel die Durian (Durio zibethinus Murr.) (Start 1974, Start & Marshall 1976, Gould
1978, Fujita & Tuttle 1991). Allerdings beruhten die Schlussfolgerungen, dass die von Flug-
hunden besuchten Pflanzen in Malaysia auf deren Bestdubungstitigkeit angewiesen sind, meist
nur auf der Beobachtung der Flughunde beim Bliitenbesuch oder auf dem Nachweis der Blii-
tenpollen im Fell oder Kot der Tiere. Ein Beweis hierfiir wurde, mit Ausnahme von Mardan &
Zainal (1986), die den Besuch von Durianbliiten durch Flughunde experimentell ausschlossen,
nach meinem Wissen nicht erbracht. Auch die Bliiten des Mangrovenbaums Sonneratia caseo-
laris (L.) Engler 1897 (Sonneratiaceae) werden, entsprechend der Vermutung von Start (1974)
und Start & Marshall (1976) in den Mangrovengebieten Malaysias von den beiden Flughund-
arten Macroglossus minimus und Eonycteris spelaeca bestdubt, wobei diese Autoren davon
ausgingen, dass das malaysische Vorkommen von Macroglossus minimus sogar eng an das
Vorkommen der Gattung Sonneratia spp. gebunden ist. Jedoch wurde nicht nachgewiesen,
dass die Flughunde die Pflanze beim Bliitenbesuch bestiduben, oder ob die Bestdubungsleistung
entgegen der bisherigen Annahme von anderen Bliitenbesuchern erbracht wird.

Sonneratia caseolaris wachst in Flussmangrovengesellschaften, wo sie oft bestandsbildend ist
(Tomlinson 1986). In West-Malaysia ist Sonneratia caseolaris an den Unterlaufen fast aller
groBeren Fliisse vertreten (Chang et al 1996), so auch am Fluss Sungai Selangor, an dem ich
die Feldstudien zur vorliegenden Arbeit durchgefiihrt habe.

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die folgenden Fragen zu beantworten:

o Ist Sonneratia caseolaris im Untersuchungsgebiet auf die Bestdubung durch bliitenbe-
suchende Flughunde angewiesen, liegt also echte Chiropterophilie vor? Oder ist Son-
neratia caseolaris in der Lage, sich selbst zu bestduben?

e  Wie setzt sich das Spektrum der Bliitenbesucher zusammen und welche Bliitenbesu-
cher fungieren als Pollenvektoren?

e Lisst sich der Bestdubungserfolg der Bliitenbesucher experimentell quantifizieren?
o Ist die Pflanze-Bestiduberbeziehung dieses Systems spezialisiert oder generalisiert?

Hierzu wurden die Taxa der Bliitenbesuchergilde der Mangrovenpflanze Sonneratia caseolaris
identifiziert und {iber die Beobachtung ihres jeweiligen Bliitenbesuchsverhaltens der Anteil der
nektarivoren Flughunde an der Bestdubungsleistung ermittelt. Mittels gezielter Bestdubungs-
experimente einschlieBlich der Quantifizierung des Frucht- und Samenansatzes und der Kei-
mungsfahigkeit der Samen wurden die Auswirkungen der Bliitenbesucher auf den Reprodukti-
onserfolg von Sonneratia caseolaris analysiert.
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2. Material und Methoden

2.1. Untersuchungsgebiet

Die Feldarbeiten wurden am Unterlauf des Flusses Sungai Selangor im Bereich des Dorfes
Kampong Kuantan in West-Malaysia durchgefiihrt. Eine ausfiihrliche Beschreibung der Lage
und Struktur des Untersuchungsgebietes befindet sich in Kap. 2.

2.2. Zugang zur Flussmangrove

Studien an und in Mangrovengesellschaften sind meist mit einer erheblichen Einschrinkung
der Zugénglichkeit dieser Zonosen verbunden (Tomlinson 1986). Auch die Flussmangrove im
Untersuchungsgebiet entlang des Sungai Selangor konnte nur an sehr wenigen Stellen und mit
groBen Einschrinkungen vom Land aus erreicht werden. Deshalb war fiir die Durchfiihrung
aller Studien, angefangen von den Beobachtungen des Besucherspektrums der Bliiten bis hin
zur experimentellen Manipulation der Pflanzen im Rahmen von Bestdubungsexperimenten, die
Nutzung eines Bootes obligatorisch. Aufgrund der sich téglich leicht verschiebenden Gezeiten
konnten die Sonneratia caseolaris-Bestinde jedoch nicht zu jeder beliebigen Tages- und
Nachtzeit, sondern nur in einem engen Zeitfenster etwa 1,5 h vor bis 1,5 h nach einer Flut
erreicht werden. Selbst innerhalb dieses etwa 3-stiindigen Zeitfensters war jedoch der
unbeschrankte Zugang nicht immer gewéhrleistet. Aufgrund der Dynamik der Tiden und deren
Uberlagerung durch andere Ereignisse (monatliche Spring- und Nipptiden, jihrliche
dquinoctiale Tiden, Verdnderung der Abflussmenge des Flusses) sowie der mit einer
Zeitverzogerung erscheinenden Flutwelle (das Untersuchungsgebiet lag 24 Flusskilometer von
der Flussmiindung entfernt, s. Kap. 2) kam es teilweise zu sehr schnellen Anderungen des
Wasserpegels. Nicht selten dnderte sich dieser innerhalb einer Stunde vor bzw. nach dem
Scheitelpunkt der Flutwelle um deutlich mehr als 1 m.

2.3. Phanologie und Bliitendichte

Die Erfassungsmethoden fiir die Bliihphdnologie und die Bliitendichte folgten Dafni (1992)
und werden detailliert in Kap. 2 beschrieben. Die Angaben zu den Zeitpunkten von Sonnenun-
tergang (SU) und Sonnenaufgang (SA) sowie der astronomischen Dammerung (AD, bei Son-
nenuntergang: Mittelpunkt der Sonne steht mindestens 12°, hochstens aber 18° unter dem Ho-
rizont. Bei Sonnenaufgang: In umgekehrter Reihenfolge) entstammen dem Programm Skymap
Pro 8.0 (Sky Map Software, England).

2.4. Erfassung des Besucherspektrums an Bliiten von Sonneratia caseolaris

Die Erfassung des Besucherspektrums erfolgte mit drei aufeinander abgestimmten Methoden
unterschiedlicher Aufldsungsgenauigkeit (vgl. Dafni 1992): (1) Der Videoaufzeichnung des
Besucherspektrums und -verhaltens an Sonneratia-Bliiten (vor allem zur Erfassung groferer
Bliitenbesucher), (2) den Beobachtungen der Bliitenbesucher an den Bliiten (vor allem zur Er-
fassung von Arthropoden) sowie (3) dem Fang von Besuchern an Bliiten (zur Erfassung von
Bliitenbesuchern, die vornehmlich im Inneren der Bliite verweilten sowie zur genaueren Be-
stimmung anderer Besucher). Die Vorgehensweise bei der Videoaufzeichnung des Besucher-
spektrums an Sonneratia-Bliiten wird in Kap. 3 beschrieben. Das Besucherspektrum wurde in
Gruppen zusammengefasst, die den taxonomischen Ordnungen entsprachen. Eine weitere Dif-
ferenzierung erwies sich als nicht sinnvoll.

2.4.1. Beobachtung des Bliitenbesucherspektrums von Sonneratia caseolaris

Voll aufgebliihte, gut einsehbare Sonneratia-Bliiten wurden aus etwa 3 m Entfernung vom
Boot aus mit einer schwachen Stirnlampe (Fa. Petzl, 4,5 V, keine Halogenlampe!) beobachtet.
Alle Bliitenbesucher wurden — soweit im Feld moglich — bestimmt und ihr Verhalten erfasst.
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Bei der Verhaltensbeobachtung wurden nur solche Verhaltensweisen aufgezeichnet, die im
unmittelbaren Zusammenhang mit einem moglichen Bestdubungserfolg standen: Annihe-
rungsvektoren an die Bliite, Bewegungsmuster auf der Bliite sowie Beriihrungen von Staub-
blittern und Narbe. Anhand dieser Erhebungen wurden die Besucher nach Inouye (1980) als
Bestduber, Diebe oder Rauber klassifiziert. Die Beobachtungen erfolgten als ,,all animal scan
samplings* (Lehner 1996), deren Dauer auf 5 min pro Bliite festgesetzt war. Die Beobachtun-
gen wurden auf Mikrokassetten erfasst und spéter ausgewertet.

2.4.2. Fang des Bliitenbesucherspektrums

Da sowohl die Videoaufzeichnung als auch die Beobachtung des Besucherspektrums metho-
denbedingte Erfassungsunschirfen bei sehr kleinen und lange in der Bliite verweilenden Blii-
tenbesuchern aufwiesen, wurden zusétzlich ganze Bliiten beprobt. Dazu wurde ein grofler,
transparenter Plastikbeutel (Volumen ca. 8 1), in welchem sich ein mit Ethylether getrinkter
Wattebausch befand, von unten {iber eine Bliite gestiilpt. Der Plastikbeutel wurde sofort tiber
der Bliite zusammengezogen, um das Entkommen von Bliitenbesuchern zu verhindern. Die
Bliite wurde abgeschnitten und im Plastikbeutel belassen. Die Auszdhlung und Bestimmung
des Besucherspektrums erfolgte zu einem spéteren Zeitpunkt im Labor. Dariiber hinaus wur-
den Individuen, die wéhrend der Beobachtung im Freiland nicht bestimmt werden konnten,
gezielt mit einem weichen Insektenkédscher an der Bliite abgefangen, mit Ethylether abgetotet
und spéter im Labor identifiziert.

2.5. Identifizierung des Reproduktionssystems von Sonneratia caseolaris
2.5.1. Bestaubungsexperimente

Zur Klérung der Frage, ob Sonneratia caseolaris auf Fremdbestdubung angewiesen ist, wurden
gezielte experimentelle Manipulationen (Bestdubungsexperimente) an Bliiten vorgenommen.
Dabei wurden der relative Frucht- und Samenansatz sowie die Samenqualitdt der verschiede-
nen Versuchsansitze vergleichend ausgewertet. Die Vorgehensweise folgte Rathcke (1983)
und Dafni (1992). Soweit vorhanden, gingen die im Rahmen der Voruntersuchung gesammel-
ten Daten aus dem Jahr 1998 in die Auswertung ein.

Wiéhrend hoher Wasserpegel wurden die sich in der folgenden Nacht 6ffnenden Bliitenknospen
mit individuell beschriftetem, farbigem Klebeband markiert. Die Markierung wurde etwa 0,5
bis 1 m iiber den Bliiten an dem die Knospe tragenden Zweig befestigt. Um sicherzustellen,
dass noch kein Pollen von anderen Bliiten freigesetzt worden war, der von Bliitenbesuchern
hitte libertragen werden konnen, wurden diese Arbeiten tagsiiber durchgefiihrt. Damit die Blii-
ten in den Wochen nach den Bestdubungsexperimenten wieder gefunden werden konnten,
wurden an den Bdumen zusétzlich Markierungen mit rot-weilen Trassierbidndern angebracht,
die zudem mit einem GPS-Gerit (Garmin 12 XL) eingemessen wurden. Jede markierte Knospe
wurde einer der im Folgenden beschriebenen 4 Versuchsgruppen zugeordnet:

1. Kontrollgruppe (K): Bliite unverhiillt, der natiirlichen Besucheraktivitit ausgesetzt,

2. Fremdbestiubung (F): Bliite emaskuliert, verhiillt und nach Einbruch der Nacht von
Hand mit Pollen anderer Individuen bestaubt,

3. Selbstkompatibilitdt (S): Bliite verhiillt und nach dem Einbruch der Nacht von Hand
mit eigenem Pollen bestidubt (Selbstung),

4. Spontane Autogamie (AS): Bliite verhiillt, unbehandelt.

»Verhiillt“ bedeutet, dass jede Bliite dieser Gruppe mit einem diinnen, auf einen leichten
Drahtkifig aufgezogenen Plastikbeutel wihrend der gesamten Dauer der nédchtlichen Anthese
verhiillt war. Die Verhiillung wurde vor Einbruch der Ddmmerung angebracht und verhinderte
den Besucheranflug an die Bliite. Sie wurde am nédchsten Morgen nach dem Verblithen der

14



Kapitel 1: Bestdubungsbiologie von Sonneratia caseolaris

Bliite wieder abgenommen. Dabei waren die Verhiillungen so angebracht, dass sie nicht in
Kontakt mit den Bliitenteilen kommen konnten. Sofern wéhrend der Phase der Verhiillung ein
experimenteller Eingriff erforderlich war (manuelle Bestdubung, Gruppen F und S), wurde die
Verhiillung vorsichtig abgenommen und nach dem Eingriff umgehend wieder an der Bliite
angebracht. An den unverhiillten Bliiten hatten die Bliitenbesucher ungehinderten Zugang zu
Nektar und Pollen.

Kontrollgruppe

Der mittlere Frucht- und Samenansatz sowie die Samenqualitdt dieser Gruppe nicht manipu-
lierter, unverhiillter Bliiten dienten als Referenz.

Test auf Fremdbestiubung

Um den maximal mdglichen Samenansatz von Sonneratia caseolaris zu bestimmen, wurden
Bliiten experimentell fremdbestidubt (Dafni 1992). Um Eigenpollen fernzuhalten, wurden die
Knospen dieser Gruppe unmittelbar vor der Verhiillung leicht gedffnet und dann emaskuliert,
d.h. alle Antheren wurden entfernt. Obwohl die Staubbeutel bei Sonneratia caseolaris vor der
Anthese keine Pollenkdrner freisetzten (eigene Beob.), wurde hierbei sehr sorgfiltig darauf
geachtet, eine mogliche Verschleppung bliiteneigenen Pollens auf die Narbe zu vermeiden. Die
Bliiten wurden dann zwischen 20:15 und 21:30 Uhr mit dem Pollen von mindestens 4 Bliiten
anderer Individuen von Hand bestdubt. Dazu wurden einige Staubbeutel dieser anderen Bliiten
abgeschnitten, ihre Pollen in eine Petrischale abgestreift und nach griindlicher Durchmischung
mit einem Wattestdbchen auf die Narben der Empfingerbliiten aufgetragen.

Test auf Selbstkompatibilitdt

Mit dieser Versuchsgruppe wurde iiberpriift, ob Sonneratia caseolaris bei manueller Selbstbe-
stiubung (manuelle Ubertragung von Eigenpollen auf die Narbe) zu einem Fruchtansatz und
zur Samenbildung féahig ist. Zwischen 20:15 und 21:30 Uhr wurden die Narben dieser Bliiten
mit Pollen derselben Bliite bestidubt (Selbstung). Dabei wurden Pollenkdrner mit einem fti-
schen Wattestédbchen von den Staubbeuteln abgestreift und auf die Narbe {ibertragen.

Test auf spontane Autogamie

Hierbei wurde die Fihigkeit der Pflanze zur spontanen Polleniibertragung von den Staubbeu-
teln auf die Narbe ein- und derselben Bliite getestet. Aus diesem Grund wurden die Bliiten
dieser Gruppe zuvor nicht emaskuliert. Die Bliiten wurden nur verhiillt; bis zum Verblithen
erfolgten keine weiteren Manipulationen.

2.5.2. Frucht- und Samenbildung

Nach der Durchfiihrung der Bestdubungsexperimente wurde der Fruchtansatz der Bliiten aus
den vier Bestdubungsgruppen im Abstand von 2 Wochen vom Boot aus kontrolliert. Ndherten
sich die Friichte der Reife, wurden sie mit Stoffbeuteln verhiillt, welche zur Sicherung an ande-
ren Asten befestigt wurden. Dieses Verfahren war notwendig, um die Friichte aufzufangen, die
sonst bei Erreichen der Reife in das Wasser gefallen wiren. Der eigentliche Reifezeitpunkt
konnte im Vorfeld nicht genau bestimmt werden, da er sich nicht durch die Anderung duBerer
Merkmale (z.B. Farbidnderungen) ankiindigte. Trotz der nach der Verhiillung der Friichte tdg-
lich durchgefiihrten Kontrollen konnten nicht alle aufgefangenen Friichte vermessen werden,
da diese zum einen sehr rasch zerfielen und dabei die Samen freisetzten (meist innerhalb weni-
ger Stunden) und zum anderen einige Friichte durch Affen und andere Fruchtfresser beschiadigt
oder zerstort worden waren. Alle intakten Friichte wurden im Labor vermessen (Hohe und
Durchmesser, mit einer Schieblehre auf 1,0 mm genau gemessen) und gewogen (Feinwaage,
Fa. Mettler Toledo, auf 0,1 g genau). Das Fruchtvolumen wurde ndherungsweise iiber die
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Formel fiir das Zylindervolumen (V=n r* h) berechnet. Danach wurden die Samen entnommen,
bei 60 °C im Trockenschrank (Fa. Memmert) bis zur Massekonstanz getrocknet und anschlie-
Bend auf 0,01g genau gewogen (alle Samen einer Frucht zusammen) und gezéhlt. Daraus wur-
de dann die mittlere Masse eines Samens berechnet. Vor der Trocknung wurden jedoch von
jeder Frucht 60 Samen fiir die im Folgenden beschriebenen Keimungsexperimente zur Be-
stimmung der Samenqualitdt entnommen.

2.5.3. Bestimmung der Samenqualitiit

Da Grofle und Masse einer Frucht und auch deren Samenanzahl nicht gleichbedeutend mit
hoher Samenqualitdt sein muss, stellt die Bestimmung der Samenqualitdt einen weiteren wich-
tigen Aspekt zur Identifizierung eines Reproduktionssystems dar (Dafni 1992). Die Samenqua-
litat (Keimungsfahigkeit) ldsst sich liber Aussaatexperimente bestimmen (Dafni 1992). Fiir
Mangrovenpflanzen entscheidet aber auch die Keimungsdauer {iber die Etablierungschancen in
diesem dynamischen Lebensraum (Tomlinson 1986). Viele Mangrovenpflanzen haben beson-
dere, die Keimungsdauer verkiirzende Fortpflanzungsformen entwickelt, um die Uberlebens-
chancen ihrer Sdmlinge zu erhéhen. Ein bekanntes Beispiel hierfiir ist die Viviparie der Rhi-
zophoraceae, bei denen die Keimung der Samen bereits an der Mutterpflanze erfolgt. Auch die
Entwicklung schwimmfzhiger Friichte, welche — wie bei Sonneratia caseolaris — mehrere tau-
send ebenfalls schwimmfihige Samen enthalten konnen, erhoht den Fortpflanzungserfolg
(Tomlinson 1986).

Test des idealen Keimungsmilieus: Salzkonzentrationsreihen

Bei der Mangrovenpflanze Sonneratia caseolaris, die wegen des Salzgehaltes ihres Standortes
mit einem zum Teil hohen osmotischen Druck im Wurzelbereich zurechtkommen muss (Tom-
linson 1986), war es nahe liegend, zundchst den fiir die Auskeimung der Samen idealen Salz-
gehalt des Wassers zu bestimmen. Deshalb wurden im Vorfeld der Bestdubungsexperimente
Untersuchungen zur Salztoleranz der Samen von Sonneratia caseolaris durchgefiihrt.

Dazu wurden im Labor aus zufillig ausgewéhlten Sonneratia-Friichten jeweils dieselbe Anzahl
Samen entnommen und frei schwimmend in Petrischalen ausgesit, die zur Halfte mit Wasser
der folgenden Salzkonzentrationen befiillt waren: 0,0, 0,1, 0,25, 0,5, 1,0, 1,5, 2,0, 2,5, 3,0, 3.5,
4,0, 5,0 und 10,0 %. Dieses Verfahren wurde gewihlt, da die Samen von Sonneratia caseolaris
im natiirlichen Habitat frei flottierend im Wasser keimten, bevor sie sich mit ihrer Keimwurzel
im Mangrovenschlamm festsetzten (eigene Beob.). Zur Aufsalzung des zur Verfiigung stehen-
den Umkehrosmosewassers wurde Meersalz aus dem Aquarienhandel benutzt. Die Salzmen-
gen wurden mit einer Feinwaage (Fa. Mettler Toledo, auf 0,1 g genau) abgewogen, in 500 ml
Wasser geldst und bis 1000 ml aufgefiillt. Je Salzkonzentration wurden mindestens 160 Samen
zur Keimung angesetzt, die zu je 10 Samen auf Petrischalen verteilt wurden. Diese Verteilung
wurde vorgenommen, um bei einem eventuellen Befall durch Schimmelpilze oder andere
Krankheitserreger nicht das gesamte Samenmaterial zu verlieren. Der Keimungsverlauf wurde
anschlieBend tiglich protokolliert. Ein Same galt als gekeimt, sobald die Keimwurzel zu sehen
war. Dariiber hinaus wurde der Zeitpunkt des Freiwerdens der Keimblitter notiert. Die Ver-
suchsdauer war abhéngig vom Keimungsverlauf, betrug aber im Minimum 35 d. Versuchsrei-
hen mit rascher Auskeimung der Samen konnten frither abgeschlossen werden als solche mit
verzogerter Keimung.

Keimung der Samen aus den Bestdubungsgruppen

Um den Keimungsverlauf der Friichte aus den Bestdubungsexperimenten zu erfassen, wurden
aus jeder eingesammelten Frucht 60 Samen entnommen und auf 6 halb mit Wasser gefiillte
Petrischalen zu je 10 Samen verteilt. Der Salzgehalt des fiir Keimungsexperimente verwende-
ten Wassers betrug 0,1 %, da sich bei diesem in den vorausgegangenen Versuchen (Bestim-
mung des idealen Keimungsmilieus) die hochste Keimungsrate gezeigt hatte. Der Keimungs-
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verlauf (sichtbare Keimwurzel, Freiwerden der Keimblatter) wurde anschlieBend téglich pro-
tokolliert. Die Keimungsraten der einzelnen Versuchsgruppen wurden auf signifikante Unter-
schiede verglichen.

2.6. Intraspezifischer Pollentransfer im natiirlichen Habitat

Die Messung der Distanzen, iiber die Pollen unter natiirlichen Bedingungen von Bliite zu Bliite
transportiert werden, liefert wichtige Erkenntnisse iiber das Reproduktionssystem einer Pflanze
und die daran beteiligten Pollenvektoren (Dafni 1992).

Um den Pollenfluss und die Pollenverfrachtungsdistanzen zu messen, entschied ich mich fiir
die Substituierung von Pollen intakter Bliiten durch fluoreszierendes Pulver. Die Verwendung
eines solchen Pollensubstitutes ist unter Feldbedingungen relativ einfach durchfiihrbar und
stellt eine sehr zuverldssige Methode zur Quantifizierung der Verfrachtungsdistanzen dar
(Dafni 1992, Adler & Irwin 2006). Das Pulver wird auf die Antheren einer Bliite aufgetragen
und bleibt an Pollenvektoren haften, die diese Bliite besuchen. Auf diese Weise wird das fluo-
reszierende Pulver gemeinsam mit den Pollenkdrnern auf andere Bliiten verfrachtet. Auf den
Narben der Empfangerbliiten ist schlielich der Nachweis der Fluoreszenz mit einem Fluores-
zenzmikroskop mdglich.

Vor Einbruch der Ddmmerung wurde der gesamte Flussabschnitt im Untersuchungsgebiet nach
sich in der jeweiligen Nacht 6ffnenden Sonneratia-Bliitenknospen abgesucht. Diese wurden
mit nummeriertem, farbigem Klebeband markiert, um das Wiederauffinden am néchsten Tag
zu erleichtern. Zudem wurde die Position jeder einzelnen markierten Bliitenknospe mit dem
GPS-Gerit vermessen. Anhand der Positionsdaten erfolgte die Berechnung der Entfernungen
jeder einzelnen Bliite zu allen anderen Bliiten der Versuchsreihe. Nach Einbruch der Nacht
wurde in jeder Versuchsreihe eine einzige Bliite ausgewdhlt, deren Antheren vollstindig in das
fluoreszierende Pulver (Radiant Colour, Richmond, Kalifornien) eingetaucht wurden. Dies
sollte die Ubertragung einer moglichst groBen Menge des Pulvers auf die Ausgangsbliite ge-
wihrleisten. Um die Verbreitung des Pollens in beide Richtungen entlang des Flussufers zu
erfassen, wurde eine Ausgangsbliite etwa in der Mitte der bearbeiteten Flussstrecke gewéhlt. In
jeder Versuchsreihe wurden mehrere Ausgangsbliiten mit je einer anderen Pulverfarbe mar-
kiert (hochstens 4 Bliiten mit gelb, rot, griin, blau). Nach der Markierung mit fluoreszierendem
Pulver erfolgten keine weiteren Manipulationen der Bliiten. Mit der ersten Flut am néchsten
Morgen wurden alle am Vorabend markierten Stellen erneut aufgesucht und die Griffel der
abgebliihten Bliiten vorsichtig mit einer Schere abgetrennt. Dabei musste darauf geachtet wer-
den, keine fluoreszierenden Pulverteilchen zu verschleppen. Die abgetrennten Griffel wurden
in nummerierte Eppendorff-Cups tiberfiihrt und kiihl gestellt. Die Auswertung der Ergebnisse
erfolgte im Labor unter einem Fluoreszenzmikroskop (Axioskop 40, Fa. Zeiss, VergroBerung:
50x bis 400x). Dabei wurden fiir jeden untersuchten Griffel die Prasenz fluoreszierender Pul-
verteilchen auf der Narbenoberfldche sowie der Anteil der vom Pulver bedeckten Flache an der
gesamten Narbenoberfliche festgehalten. Die Erfassung des Bedeckungsgrades erfolgte iiber
folgende Haufigkeitsklassen: 0: keine Fluoreszenz; 1: mind. 5 fluoreszierende Partikel, aber
weniger als 5 % Bedeckung der Narbenoberflache; 2: 5< x <10 % der Narbenoberfliche be-
deckt; 3: 10< x <25 % der Narbenoberflache bedeckt; 4: >25 % Bedeckung der Narbenoberfla-
che. Aus den gewonnenen Daten wurde ein entfernungsabhingiges Verteilungsprofil erstellt.

2.7. Statistische Auswertung

Die statistische Auswertung erfolgte mit den Programmen SPSS 13.0 (SPSS Inc., Chicago,
Illinois) und STATISTICA 5.0 (StatSoft, Tulsa OK). Die Angabe der Signifikanzniveaus er-
folgte mit hochstens 5 Dezimalstellen, dabei galt p<0,05 als signifikant, p<0,01 als hoch signi-
fikant und p<0,001 als hochst signifikant. Die Abbildungen wurden erstellt mit dem Programm
SigmaPlot 9.0 (Systat Software Inc., Point Richmond, CA).
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3.  Ergebnisse

3.1. Bliitenbiologie

In Kampong Kuantan begann die Anthese der radidrsymmetrischen Bliiten von Sonneratia
caseolaris (Farbtafel 1) erst nach Einbruch der Nacht; ihr Zeitpunkt war im Mittel um
20:07 Uhr +14,3 min bzw. 60,0 £14,9 min nach Sonnenuntergang (SU) und 15,0 £15,3 min
vor der astronomischen Ddmmerung (AD) (n=23 Bliiten). Der Antherenfall als Zeichen des
Verblithens begann im Mittel um 4:31 Uhr +£26,7 min bzw. 60,4 31,0 min vor AD und
120,6 £31,2 min vor Sonnenaufgang (SA) (n=23 Bliiten). Die Offnung einer Bliite wurde héu-
fig durch einen Bliitenbesuch eines Flughundes ausgelost. Die durchschnittliche Bliihdauer
einer Sonneratia caseolaris-Bliite betrug somit 8,4 +0,5 h (n=23 Bliiten). Manche Bliiten 6ff-
neten sich iiberhaupt nicht, da bei ihnen die Staubbeutel im Bliiteninneren festzustecken schie-
nen. Diese Bliiten wurden jedoch trotzdem von Bliitenbesuchern aufgesucht. Zeitgleich mit der
Anthese begannen die Bliiten stark sduerlich nach verdorbener Milch oder Kése zu riechen.

Die Sonneratia caseolaris-Population blithte im Untersuchungsgebiet asaisonal und kontinu-
ierlich, so dass sich in jeder Nacht Bliiten 6ffneten. Die Ergebnisse der Erfassung der Phénolo-
gie und Bliitendichte von Sonneratia caseolaris werden in Kap. 2 beschrieben. Die Bliiten pro-
duzierten wihrend ihrer gesamten Lebensspanne im Mittel 792 +81 pl Nektar (n=23) mit ei-
nem Zuckergehalt (Masseanteil: % Masse/Masse) von 19,2 £0,7 % (n=23). Dies entsprach
einer Nektarenergiemenge von 2,82 +0,30 kJ (n=23), wobei die Bliiten den grofiten Anteil der
gesamten Energiemenge vor 23:00 Uhr produzierten (1,71 +£0,33 kJ, n=23, stiindliche Nektar-
sekretionsmessung). Um 19:00 Uhr, also vor der Anthese, hatte noch keine der gemessenen
Bliiten Nektar sezerniert. Keine der gemessenen Bliiten produzierte nach 3:00 Uhr weiteren
Nektar. Die Ergebnisse der Nektarsekretionsmessung sowie der stiindliche Sekretionsverlauf
werden in Kap. 2 dargestellt.

3.2. Erfassung des Besucherspektrums an Bliiten von Sonneratia caseolaris

Ein wesentliches Charakteristikum der Bestdubungsqualititen eines Pollenvektors ist dessen
Bliitenbesuchsrate. Deren Messung ldsst wichtige Riickschliisse auf die Frucht- und Samenbil-
dung zu (Dafni 1992).

3.2.1. ,,All animal scan sampling*

An 5 Terminen im Januar und Februar 2003 wurde an 141 voll gedffneten Bliiten von Sonne-
ratia caseolaris ein ,all animal scan sampling™ durchgefiihrt. Dabei wurden folgende Besu-
chergruppen nachgewiesen: Chiroptera, Lepidoptera, Diptera, Hymenoptera und Planipennia
(Abb. 1).
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70 7 Abb. 1: Anzahl der an den Bliiten von
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40 1 Abb. 2: Anteil der Bliiten von Sonnera-
tia caseolaris, an denen die nachgewie-
senen Taxa vertreten waren. Ergebnisse
des ,,all animal scan samplings®, Dauer:
30 1 5 min pro Bliite; n=141 Bliiten. Die
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Mit Macroglossus minimus (n=36 Erfassungen) war dabei nur eine Flughundart vertreten. Die
ebenfalls im Gebiet vorkommende, obligat nektarivore Flughundart Eonycteris spelaeca konnte
wihrend des ,,all animal scan samplings™ nicht an den beobachteten Bliiten von Sonneratia
caseolaris nachgewiesen werden. Die Lepidoptera (n=57) waren neben den Sphingidae (n=7)
noch durch weitere Familien vertreten (v.a. Arctiidae und Noctuidae). Die Hymenoptera
(n=28) waren hauptsédchlich durch Weberameisen (Formicidae, Oecophylla spec., n=24) repra-
sentiert, nur 4 Individuen gehdrten zu den Apidae (Apis dorsata, eine auch nachts aktive Art).
Mit der Ordnung Planipennia war eine Insektengruppe auf den beobachteten Bliiten vertreten,
die ich dort nicht erwartet hatte. Bei den Diptera handelte es sich iiberwiegend um sehr kleine
(<1 mm) Nematocera, die wihrend der Beobachtungen ausnahmslos auf den Staubbeuteln sit-
zend aufgefunden wurden. Innerhalb der 5 min dauernden Scans wurden an 16,3 % der Bliiten
nektarivore Flughunde und an 35,5 % der Bliiten Lepidoptera nachgewiesen (Abb. 2), wobei
die Sphingidae nur an 5,0 % der Bliiten auftraten.
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AuBer den Flughunden kamen wéhrend der Scans ausschlieSlich Schwarmer sowohl mit der
Narbe als auch mit den Staubbeuteln von Sonneratia-Bliiten in Kontakt (Abb. 3 und 4). Dabei
beriihrten 86 % der erfassten Sphingidae die Staubbeutel und 29 % die Narbe. Da Schwarmer
wihrend der Beobachtungen jedoch nur an 5 % aller beobachteten Bliiten nachgewiesen wur-
den, war demzufolge der Anteil der Sonneratia-Bliiten, deren Narben wéhrend der Scans von
Schwirmern beriihrt wurden, mit 1,5 % sehr gering. Landete hingegen ein Flughund an einer
Bliite, kam es in allen beobachteten Fillen zu einer Beriihrung von Narbe und Staubbeuteln.
Aufgrund des geringen Beobachtungsabstands zu den Bliiten (ca. 3 m) sowie alternativer Ver-
haltensweisen von Macroglossus minimus im Bliitenumfeld (z.B. Patrouille, Kap. 3), landeten
nicht alle erfassten Tiere zur Nahrungsaufnahme an den Bliiten (nur 61 %). Der Anteil der
Bliiten mit Flughundlandungen lag bei 13,5 % aller beobachteten Bliiten. Die Anzahl der Blii-
ten mit Narbenberiihrungen durch Flughunde und die Anzahl der Bliiten, deren Narben von
Schwirmern beriihrt wurden, unterschieden sich hoch signifikant voneinander (Chi-Quadrat-
Test mit Yates-Korrektur, df=1, y*>=11,82, p<0,001).
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Alle anderen nachgewiesenen Taxa beriihrten ausschlielich die Staubbeutel, wobei sich die
Tiere oft erheblich mit Pollen beluden. Die Biene Apis dorsata sammelte gezielt Pollen ein.
Kleinere Falter schliipften hdufig direkt am Bliitenkelch zwischen den Filamenten hindurch,
ohne iiberhaupt in die Ndhe der Staubbeutel gekommen zu sein. Dieses Verhalten stellte bei
den Ameisen sogar den Regelfall dar; nur eine Ameise beriihrte wiahrend der Scans die Staub-
beutel. AuBler den Schwirmern und den Flughunden schieden alle anderen erfassten Bliitenbe-
sucher als Bestiuber aus, da die Ubertragung von Pollen auf die Narbe aufgrund der fehlenden
Beriihrung derselben nicht stattfinden konnte.

3.2.2. Fang des Besucherspektrums

Die Zusammensetzung der Taxa an den beprobten Sonneratia caseolaris-Bliiten (n=72) unter-
schied sich von der des ,,all animal scan samplings* (Abb. 5 & 6). Zusitzlich zu den bereits
durch die Beobachtung erfassten Taxa wurden noch Coleoptera, Hemiptera und Araneida er-
fasst. Diese drei Taxa waren wéhrend der Beobachtung nie auf den Bliiten erfasst worden. Bei
den in grofer Zahl gefundenen Dipteren handelte es sich um die gleiche Form, die bereits bei
den Scans in viel geringerer Zahl beobachtet werden konnte. Die Dipteren saflen vornehmlich
im Bliiteninneren und waren deshalb beim ,,all animal scan sampling* nicht erfasst worden.
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3.2.3. Videoaufzeichnung des Besucherspektrums

Im Januar 2003 wurden in insgesamt 6 Néchten Videoaufzeichnungen des Besucherspektrums
an Sonneratia-Bliiten vorgenommen. Die Aufnahmedauer erstreckte sich iiber die gesamte
Blithdauer der jeweiligen Bliite. Die Gesamtlédnge des aufgezeichneten Videomaterials betrug
53,4 h. Alle gefilmten Bliiten wurden von Flughunden besucht. Insgesamt wurden 183 Lan-
dungen von nektarivoren Flughunden erfasst (mittlere Anzahl Landungen pro Bliite und Nacht:
30,5 £16,6; n=6 Nachte, Minimum: 16 Landungen, Abb. 7); alle Landungen waren von Mac-
roglossus minimus, es wurde keine Landung von Eonycteris spelaea nachgewiesen. Die weite-
ren Ergebnisse der Videoaufzeichnungen des Verhaltens nektarivorer Flughunde an Sonneratia
caseolaris werden in Kap. 3 dargestellt.

An allen gefilmten Bliiten zusammengenommen wurden 86 Nektarentnahmen von Schwir-
mern erfasst (mittlere Anzahl Bliitenbesuche pro Bliite und Nacht: 14,3 +11,4; n=6 Néchte,
Abb. 7). Eine Bliite wurde iiberhaupt nicht von Schwérmern besucht, an einer weiteren wurden
nur 3 Schwirmerbesuche wihrend der gesamten Nacht registriert.

40 1 i Abb. 7: Summe aller iiber die Videoauf-
Schwarmer zeichnung an Sonneratia caseolaris
35 1 —O— Flughunde g . s
erfassten Bliitenbesuchsereignisse von
30 4 nektarivoren Flughunden und Schwir-
c mern. N=6 Nichte, n=6 Bliiten. Beriick-
g 25 | sichtigt wurden nur echte Nektarentnah-
E men (Flughunde: Landungen auf Bliiten,
‘g’ 20 4 Schwirmer: Schwirrfliige vor Bliiten).
5 Stiindlicher Auftrag der Ereignisse. Ge-
< 15 - samtdauer der Videoaufzeichnungen:
E 53,4 h.
10 A
5 .

19 20 21 22 23 00 01 02 03 04
Uhrzeit

3.3. Bestaubungsexperimente
3.3.1. Fruchtansatz

In den Jahren 1998 und 2002 wurden insgesamt 554 Bliiten von Sonneratia caseolaris fiir die
Bestdubungsexperimente markiert. Dabei entfielen auf die Kontrollgruppe (K) 253 Bliiten
(45,7 % aller Bliiten), auf die Gruppe Fremdbestdubt (F) 118 Bliiten (21,3 %), auf die Gruppe
Selbstbestiubt (S) 103 Bliiten (18,6 %) und auf die Gruppe Spontane Autogamie (AS) 80 Blii-
ten (14,4 %). Alle ausgereiften Friichte, die aus den Bestdubungsexperimenten hervorgegangen
waren, wurden als Fruchtansatz gewertet. In Kampong Kuantan hatte Sonneratia caseolaris in
der Gruppe K einen relativen Fruchtansatz von 58,9 % (Abb. 8). Die Gruppe F hatte einen rela-
tiven Fruchtansatz von 65,2 %, der keinen signifikanten Unterschied zur Kontrollgruppe auf-
wies (Chi-Quadrat-Test mit Yates-Korrektur, df=1, ¥>=1,08, p>0,05). Verhiillte und selbstbe-
stdubte Bliiten von Sonneratia caseolaris (S) hatten einen relativen Fruchtansatz von 46,6 %;
dies zeigte, dass Sonneratia caseolaris in Kampong Kuantan selbstkompatibel war. Der relati-
ve Fruchtansatz in Gruppe S war dennoch signifikant geringer als der Fruchtansatz der Gruppe
K (Chi-Quadrat-Test mit Yates-Korrektur, df=1, ¢>=3,95, p<0,05). Die Gruppe AS bildete nur
sehr wenige Friichte aus (8,8 %); der Unterschied zum Fruchtansatz der Gruppe K war hochst
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signifikant (Chi-Quadrat-Test mit Yates-Korrektur, df=1, ¢?>=59,06, p<0,00001). Die Pflanzen
konnten also unter experimentellen Bedingungen auch unter Ausschluss von Bestdubern auto-
gam Friichte ausbilden; deren Zahl blieb jedoch sehr gering.

100 1 Abb. 8: Fruchtansatz in den einzelnen
Bestdubungsgruppen. Dargestellt ist die
%0 * prozentuale Ausbildung von ausgereiften

Friichten; Bezugsgrofe sind die in die
n.s. Bestdubungsgruppen  eingeschlossenen

E Bliiten (100 %). K: Kontrollgruppe (un-
5 60 1 verhiillt, nicht emaskuliert), n=253 Blii-
2 ten, F: Fremdbestdubt (emaskuliert,
g verhiillt, fremdbestdubt), n=118 Bliiten;
s 40 S:  Selbstbestiubt (verhiillt, selbstbe-
[T

stdubt), n=103 Bliiten; AS: spontane
Autogamie (verhiillt, unbehandelt), n=80
Bliiten. n.s.: nicht signifikant, *: p<0,05,
**%: p<0,001.
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3.3.2. Fruchtmafie und Samenzahlen

127 Friichte, die aus den Bestdubungsexperimenten hervorgegangen waren, konnten einge-
sammelt, vermessen und gewogen werden. Aus ihnen wurden insgesamt 259073 Samen ge-
wonnen, die pro Frucht getrocknet, gezihlt und gewogen wurden (Ubersicht iiber die Friichte
aus den Bestdubungsgruppen in Tab. 1). Die durchschnittliche Dauer der Fruchtreife vom Tag
des Bestaubungsexperiments bis zum Abfallen der Frucht betrug 51,4 £2,9 d (n=127). Die
Reifungsdauer der Friichte aus den verschiedenen Gruppen unterschieden sich nicht signifikant
(One-Way ANOVA, F;1,3=1,619, p>0,05).

Tab. 1: Ubersicht iiber die Friichte aus den Bestiubungsexperimenten. K: Kontrollgruppe (unverhiillt, nicht
emaskuliert), F: Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestédubt), S: Selbstbestdubt (verhiillt, selbstbestiubt),
AS: spontane Autogamie (verhiillt, unbehandelt). SD: Standardabweichung

Gruppe Parameter n Mittelwert SD Minimum Maximum
Masse [g] 50 78,8 27,2 344 156,0
K Volumen [cm’] 44 100,4 36,7 40,5 225,1
Samenzahl pro Frucht | 49 1374,4 711,0 328 3165
Samenmasse [g] 49 0,005 0,003 0,002 0,015
Masse [g] 33 113,3 66,2 19,8 325,1
F Volumen [cm’] 32 155,0 89,9 27,3 419,6
Samenzahl pro Frucht | 35 1844,7 722,8 475 3208
Samenmasse [g] 35 0,005 0,002 0,002 0,011
Masse [g] 31 79,0 43,1 20,8 2420
S Volumen [cm’] 31 105,3 55,3 29,6 299,8
Samenzahl pro Frucht | 34 910,8 463,8 187 2123
Samenmasse [g] 34 0,006 0,003 0,002 0,015
Masse [g] 6 53,8 12,8 36,9 73,2
AS Volumen [cm3] 6 71,9 14,8 51,2 93,8
Samenzahl pro Frucht 6 5543 211,8 264 872
Samenmasse [g] 6 0,006 0,001 0,005 0,008
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Fruchtvolumina [cm3] Fruchtmasse [g]
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Abb. 9: Fruchtmassen in den einzelnen
Bestédubungsgruppen. In die Darstellung
wurden nur Friichte einbezogen, deren
Reifegrad eine fehlerfreie Bestimmung
der Masse ermoglichte. K: Kontrollgrup-
pe (unverhiillt, nicht emaskuliert), F:
Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt,
fremdbestaubt), S: Selbstbestdubt (ver-
hiillt, selbstbestidubt), AS: spontane Au-
togamie (verhiillt, unbehandelt). Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil. n.s.: nicht signifikant,
*:p<0,05, **: p<0,01. Angaben zur
Anzahl der Friichte in den einzelnen
Gruppen in Tab. 1.

Abb. 10: Fruchtvolumina in den einzel-
nen Bestdubungsgruppen. Zur Berech-
nung des Fruchtvolumens wurde néhe-
rungsweise angenommen, dass es sich
bei der Fruchtform um einen Zylinder
handelt (V=n r’ h). In die Darstellung
wurden nur Friichte einbezogen, deren
Reifegrad eine fehlerfreie Grofenmes-
sung ermoglichte. K: Kontrollgruppe
(unverhiillt, nicht emaskuliert), F:
Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt,
fremdbestdubt), S: Selbstbestdubt (ver-
hiillt, selbstbestidubt), AS: spontane Au-
togamie (verhiillt, unbehandelt). Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil. n.s.: nicht signifikant,
*:p<0,05, **: p<0,01. Angaben zur
Anzahl der Friichte in den einzelnen
Gruppen in Tab. 1.

Abb. 11: Samenanzahl der Friichte in
den einzelnen Bestdubungsgruppen. In
die Darstellung wurden alle vollstandi-
gen Friichte einbezogen. K: Kontroll-
gruppe (unverhiillt, nicht emaskuliert), F:
Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt,
fremdbestdubt), S: Selbstbestaubt (ver-
hiillt, selbstbestdubt), AS: spontane Au-
togamie (verhiillt, unbehandelt). Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil. n.s.: nicht signifikant,
*: p<0,05, **: p<0,01, ***: p<0,001.
Angaben zur Anzahl der Friichte in den
einzelnen Gruppen in Tab. 1.
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Die verschiedenen Bestdubungsgruppen unterschieden sich hinsichtlich der Fruchtmassen hoch
signifikant (One-Way ANOVA, F3,6=5,788, p=0,001; Abb. 9 und Tab. 2) und hinsichtlich der
Fruchtvolumina sowie Samenzahlen pro Frucht hochst signifikant (One-Way ANOVA,
F3.100=6,770, p=0,0003; Abb. 10 und Tab. 3 sowie One-Way ANOVA, F;5=15,349,
p<0,00001; Abb. 11 und Tab. 4). Wie schon bei dem relativen Fruchtansatz waren es die
Friichte aus der Gruppe F, die im Mittel die hochsten Messwerte erzielten. Sowohl beziiglich
der Masse, des Volumens als auch der Samenzahl pro Frucht bestanden signifikante Unter-
schiede der Friichte der Gruppe F zu den Friichten aller anderen Gruppen, also auch zu jenen
der Kontrollgruppe.

Die Kontrollgruppe wies weder beziiglich der Masse noch des Volumens der Friichte signifi-
kante Unterschiede zu den Gruppen S und AS auf. Allerdings bestanden beziiglich der Samen-
anzahlen sowohl zwischen der Kontrollgruppe und den Gruppen S und AS als auch zwischen
K und F zum Teil hoch signifikante Unterschiede (Abb. 11 und Tab. 4). Sehr deutlich waren
die Unterschiede der Fruchtmassen, der Fruchtvolumina und der Samenanzahl pro Frucht zwi-
schen der Gruppe F und den Gruppen S und AS: Die Friichte der Gruppen S und AS waren
deutlich leichter und kleiner und enthielten zudem viel weniger Samen als die Friichte der
Gruppe F. Die Samenmassen der Bestdaubungsgruppen (Abb. 12) unterschieden sich nicht sig-
nifikant voneinander (One-Way ANOVA, F; 1,0=1,216, p>0,05; s. Tab. 5).

Tab. 2: Vergleich der Fruchtmassen [g] aus den verschiedenen Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe (unver-
hiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestidubt), S: Selbstbestdubt (verhiillt,
selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie (verhiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonfer-
roni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -34,5372 10,0455 <0,01 -61,5020 -7,5724
Kwvs. S -0,2353 10,2389 >0,05 -27,7191 27,2484
K vs. AS 25,0015 19,3512 >0,05 -26,9423 76,9453
Fvs. S 34,3019 11,2028 <0,05 4,2305 64,3732
Fvs. AS 59,5387 19,8781 <0,05 6,1806 112,8969
S vs. AS 25,2368 19,9765 >0,05 -28,3853 78,8591
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Tab. 3: Vergleich der Fruchtvolumina [cm’] aus den verschiedenen Bestaubungsgruppen. K: Kontrollgruppe (un-
verhiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestdubt), S: Selbstbestiubt (verhiillt,
selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie (verhiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonfer-

roni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -54,6637 14,0956 <0,01 -92,5423 -16,7850
Kvs. S -4,8955 14,2267 >0,05 -43,1263 33,3352
K vs. AS 28,5166 26,4036 >0,05 -42.,4367 99,4699
Fvs. S 49,7681 15,2895 <0,01 8,6812 90,8551
F vs. AS 83,1802 26,9911 <0,05 10,6481 155,7124
Svs. AS 33,4121 27,0598 >0,05 -39,3045 106,1288

Tab. 4: Vergleich der Samenanzahl pro Frucht aus den verschiedenen Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe
(unverhiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestiubt), S: Selbstbestdaubt (ver-
hiillt, selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie (verhiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit

Bonferroni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF P 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -470,2286 141,9292 <0,01 -850,9819 -89,4753

Kvs. S 463,6050 143,1415 <0,01 79,5994 847,6107

K vs. AS 820,0952 277,3779 <0,05 75,9738 1564,2166
Fvs. S 933,8336 154,4241 <0,00001 519,5601 1348,1071
Fvs. AS 1290,3238 283,3651 <0,0001 530,1404 2050,5072
S vs. AS 356,4902 283,9743 >0,05 -405,3274 | 1118,3078

Tab. 5: Vergleich der Samenmassen [g] aus den verschiedenen Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe (unver-
hiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbestdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestdubt), S: Selbstbestdubt (verhiillt,
selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie (verhiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonfer-
roni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -0,0002 0,0005 >0,05 -0,0016 0,0012
Kwvs. S -0,0009 0,0005 >0,05 -0,0023 0,0005
K vs. AS -0,0010 0,0010 >0,05 -0,0037 0,0017
Fvs. S 0,0002 0,0005 >0,05 -0,0012 0,0016
F vs. AS -0,0007 0,0006 >0,05 -0,0022 0,0008
Svs. AS -0,0001 0,0010 >0,05 -0,0029 0,0026

3.4. Bestimmung des idealen Keimungsmilieus

Zur Bestimmung des fiir die Auskeimung der Samen von Sonneratia caseolaris idealen Salz-
gehaltes wurden in Kampong Kuantan 28 Friichte eingesammelt, die unter natiirlichen Bestéu-
bungsbedingungen entstanden waren. Die mittlere Dauer der Versuchsreihen betrug 867 £20 h
(n=28) bzw. 36,1 d. Der Keimungsverlauf in den 13 Versuchsreihen wies beziiglich der Zeit-
punkte des Erscheinens der Keimwurzel (,,Keimungsrate*, Abb. 13) und des Freiwerdens der
Keimblitter (Abb. 14) in den einzelnen Gruppen deutliche Unterschiede auf: Die hochste Kei-
mungsrate (Ausbildung einer Keimwurzel) lag bei einem Salzgehalt von 0,1 %. Der Vergleich
der Keimungsraten der Gruppe 0,1 % mit allen anderen Gruppen ergab signifikante Unter-
schiede zu allen Gruppen mit Salzkonzentrationen tiiber 2,0 % (One-Way ANOVA,
Fi,17=13,614, p<0,00001; Tab. 6). Noch deutlicher waren die Unterschiede zwischen der
Gruppe 0,1 % und allen anderen Gruppen hinsichtlich des Freiwerdens beider Keimblatter
(One-Way ANOVA, F;,,7=26,029, p<0,00001; Tab. 7). Hierbei ergaben sich bereits ab einem
Salzgehalt tiber 0,5 % signifikante Unterschiede zu der Gruppe 0,1 %. Ab einem Salzgehalt
von 2,5 % wurden keine Keimblatter mehr frei, ab 4,0 % Salzkonzentration fand iiberhaupt
keine Keimung mehr statt.
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Abb. 13: Keimungsraten der Samen von
Sonneratia caseolaris. Als gekeimt wur-
de ein Same gewertet, wenn er die
Keimwurzel ausgebildet hatte. N=2727
Samen aus 28 Friichten. Angegeben sind
die Ergebnisse in Prozent aller pro Salz-
konzentration angesetzten Samen.

Abb. 14: Anteil der Samen von Sonnera-
tia caseolaris, bei denen beide Keimblit-
ter frei geworden sind. N=2727 Samen
aus 28 Friichten. Angegeben sind die
Ergebnisse in Prozent aller pro Salzkon-
zentration angesetzten Samen.

Aus der Darstellung des zeitlichen Keimungsverlaufes (Abb. 15) geht hervor, dass die Samen
mit zunehmendem Salzgehalt des Wassers nicht nur eine deutlich schlechtere Keimungsrate
hatten, sondern dass sie auch wesentlich linger zur Auskeimung brauchten. Wéhrend in der
Gruppe 0,1 % 80 % der bis Versuchsende gekeimten Samen nach 69 h (2,9 d) Keimwurzeln
ausgebildet hatten, dauerte dies bei 3,0 % Salzgehalt mit 767 h (32,0 d) mehr als 10 Mal so
lange. Dieser grofle Unterschied verringerte sich bis zum Versuchsende, war aber immer noch
deutlich (0,1 %: 482 h, 3,0 %: 900 h). 95 % der bis Versuchsende gekeimten Samen der Ver-
suchsreihe 0,1 % brachten die Keimwurzel in weniger als 10 d hervor (222 h, 9,25 d), wiahrend
zu diesem Zeitpunkt in der Versuchsreihe 3,0 % noch kein einziger Samen gekeimt war.
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Tab. 6: Vergleich der Keimungsraten (sichtbare Keimwurzel) der Samen von Sonneratia caseolaris in Wasser mit
verschiedenen Salzkonzentrationen [%]. Dargestellt sind die Ergebnisse des Vergleichs der Versuchsreihe 0,1 %
mit allen anderen Versuchsreihen. Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonferroni-Korrektur. SF: Standard-

fehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
0,1 vs. 0,0 -6,9700 10,9583 >0,05 -52,673 38,733
0,1 vs. 0,25 -0,5864 12,2517 >0,05 -51,684 50,511
0,1 vs. 0,5 7,5140 12,2517 >0,05 -43,583 58,611
0,1 vs. 1,0 14,5833 12,2517 >0,05 -36,514 65,681
0,1vs.1,5 5,6741 12,2517 >0,05 -45,423 56,771
0,1 vs.2,0 83,8407 12,2517 >0,05 -42.257 59,938
0,1 vs. 2,5 40,6741 10,2505 >0,05 -2,077 83,425
0,1 vs. 3,0 58,8407 12,2517 >0,05 7,743 109,938
0,1 vs. 3,5 68,8407 12,2517 <0,01 17,743 119,938
0,1 vs. 4,0 74,8407 12,2517 <0,001 23,743 125,938
0,1 vs. 5,0 74,8407 12,2517 <0,001 23,743 125,938
0,1 vs. 10,0 74,8407 12,2517 <0,001 23,743 125,938

Tab. 7: Vergleich des Anteils der frei gewordenen Keimblétter der Samen von Sonneratia caseolaris in verschie-

denen Salzkonzentrationen [%]. Dargestellt sind die Ergebnisse des Vergleichs der Versuchsreihe 0,1 % mit allen

anderen Versuchsreihen. Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonferroni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF P 95 % Konfidenzintervall
0,1 vs. 0,0 -4,1253 8,0479 >0,05 -37,690 29,440
0,1 vs. 0,25 2,1441 8,9979 >0,05 -35,382 39,671
0,1vs.0,5 15,7240 8,9979 >0,05 -21,803 53,251
0,1vs. 1,0 44,2983 8,9979 =0,01 6,772 81,825
0,1vs. 1,5 59,8263 8,9979 <0,001 22,300 97,353
0,1vs.2,0 66,1597 8,9979 <0,0001 28,633 103,686
0,1vs.2,5 72,1597 7,5281 <0,00001 40,763 103,557
0,1 vs. 3,0 72,1597 8,9979 =0,00003 34,633 109,686
0,1vs.3,5 72,1597 8,9979 =0,00003 34,633 109,686
0,1 vs. 4,0 72,1597 8,9979 =0,00003 34,633 109,686
0,1vs.5,0 72,1597 8,9979 =0,00003 34,633 109,686
0,1 vs. 10,0 72,1597 8,9979 =0,00003 34,633 109,686
Abb. 15: Keimungsge-
schwindigkeit und Kei-
100 1 mungsdauer der Samen von
Sonneratia  caseolaris in
— verschiedenen Salzkonzent-
2 801 rationen [%]. N=2727 Sa-
2 men aus 28 Friichten. Dar-
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o 60 . .
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€ 40- gekeimt wurde ein Same
e gewertet, wenn er die Keim-
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3.5. Samenqualitit: Keimungsraten

Die Samen aus den Friichten der verschiedenen Bestdubungsgruppen (n=60 Samen je Frucht,
n=112 Friichte; Gesamt: n=6720 Samen) wurden in mit zur Hélfte mit Wasser des Salzgehaltes
0,1 % befiillten Petrischalen zur Keimung angesetzt. Die Zahl der Versuchsreihen entsprach
der Anzahl der Friichte und verteilte sich wie folgt auf die 4 Bestdubungsgruppen: K: 48, F:
29, S: 29 und AS 6 Versuchsreihen a 6 Petrischalen. Die Dauer der Keimungsexperimente
betrug im Mittel 1161 +38 h (n=112) oder 48,4 d.

Wie schon zuvor bei den Parametern Fruchtmasse, Fruchtvolumen und Samenzahl unterschie-
den sich auch die Keimungsraten der Samen aus den verschiedenen Bestdubungsgruppen
(Abb. 16 und 17) deutlich. Die Unterschiede der Gruppen beziiglich der Keimféhigkeit (Aus-
bildung einer Keimwurzel, Farbtafel 2) sowie der Ausbildung freier Keimblétter waren hochst
signifikant (One-Way ANOVA, F;0s=8,010, p<0,0001; Tab. 8 sowie One-Way ANOVA,
F3.10s=8,825, p<0,0001; Tab. 9). Besonders deutlich waren diese Unterschiede erneut zwischen
der Gruppe F und den Gruppen S und AS.

Tab. 8: Vergleich der Keimungsraten (gemessen an sichtbaren Keimwurzeln) der Samen von Sonneratia caseola-
ris aus den verschiedenen Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe (unverhiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbe-
stdubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbestéubt), S: Selbstbestiubt (verhiillt, selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie
(verhiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonferroni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -10,1830 3,7258 <0,05 -20,1968 -0,1691
Kvs. S 8,4320 3,7258 >0,05 -1,5819 18,4459
Kvs. AS 12,6944 6,8595 >0,05 -5,7420 31,1309
Fvs. S 18,6149 4,1601 <0,05 7,4336 29,7962
F vs. AS 22,8774 7,1048 <0,01 3,7817 41,9731
Svs. AS 4,2625 7,1048 >0,05 -14,8333 23,3582

Tab. 9: Vergleich der Keimungsraten (gemessen an freien Keimbléttern) der Samen von Sonneratia caseolaris aus
den verschiedenen Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe (unverhiillt, nicht emaskuliert), F: Fremdbestdubt
(emaskuliert, verhiillt, fremdbestéubt), S: Selbstbestdubt (verhiillt, selbstbestdubt), AS: spontane Autogamie (ver-
hiillt, unbehandelt). Ergebnisse einer One-Way ANOVA mit Bonferroni-Korrektur. SF: Standardfehler

Parameter Wert SF p 95 % Konfidenzintervall
Kvs. F -10,6351 4,0753 >0,05 -21,5885 0,3183
Kvs. S 11,6408 4,0753 <0,05 0,6874 22,5942
K vs. AS 11,7500 7,5031 >0,05 -8,4162 31,9162
Fvs. S 22,2759 4,5505 <0,0001 10,0455 34,5062
Fvs. AS 22,3851 7,7714 <0,05 1,4977 43,2724
Svs. AS 0,1092 7,7714 >0,05 -20,7781 20,9965

Bis zu dem Zeitpunkt, an welchem 50 % aller bis Versuchsende gekeimten Samen eine Keim-
wurzel ausgebildet hatten, zeigten sich keine deutlichen Unterschiede im Keimungsverlauf der
Versuchsgruppen (im Mittel: K: 52 h, F: 66 h, S: 68 h, AS: 65 h; Abb. 18). Mit ansteigender
relativer Keimungsrate traten jedoch deutliche Unterschiede auf. So dauerte es bei der Gruppe
AS mit 955 h (39,8 d) rund doppelt so lange bis zum Erreichen von 100 % relativer Keimung
wie bei der Gruppe F, in welcher diese Keimungsrate bereits nach 487 h (20,3 d) erreicht wur-
de.
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Abb. 16: Keimungsrate der Samen von
Sonneratia caseolaris aus den Friichten
der einzelnen Bestdubungsgruppen. Als
gekeimt wurde ein Same gewertet, wenn
er die Keimwurzel ausgebildet hatte. K:
Kontrollgruppe (unverhiillt, nicht emas-
kuliert), n=2880 Samen; F: Fremdbe-
staubt (emaskuliert, verhiillt, fremdbe-
stdubt), n=1740 Samen; S: Selbstbestdubt
(verhiillt, selbstbestdubt), n=1740 Sa-
men; AS: spontane Autogamie (verhiillt,
unbehandelt); n=360 Samen. Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil. n.s.: nicht signifikant,
*: p<0,05, **: p<0,01, ***: p<0,001.

Abb. 17: Anteil der Samen von Sonnera-
tia caseolaris, bei denen beide Keimblat-
ter frei geworden sind. Die Samen
stammten aus den Friichten der einzelnen
Bestdubungsgruppen. K: Kontrollgruppe
(unverhiillt, nicht emaskuliert); n=2880
Samen; F: Fremdbestidubt (emaskuliert,
verhiillt, fremdbestdaubt), n=1740 Samen,;
S: Selbstbestdubt (verhiillt, selbstbe-
staubt), n=1740 Samen; AS: spontane
Autogamie  (verhiillt, unbehandelt);
n=360 Samen. Box-Whisker-Plots: Dar-
stellung des Messwertbereiches zwischen
dem 5. und 95. Perzentil. n.s.: nicht
signifikant, *: p<0,05, ***: p<0,001.

Abb. 18: Keimungsge-
schwindigkeit und -dauer
der Samen von Sonneratia
caseolaris aus den Friichten
der verschiedenen Bestiu-
bungsgruppen. Als gekeimt
wurde ein Same gewertet,
wenn er die Keimwurzel
ausgebildet hatte. Prozentu-

al-additive Darstellung;
Bezugsbasis ist die in den
jeweiligen  Versuchsreihen
gekeimte Samenzahl

(100%). Angaben in Legen-
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3.6. Intraspezifischer Pollentransfer im natiirlichen Habitat

Um den experimentellen Nachweis iiber die Pollenverfrachtungsdistanzen an Sonneratia case-
olaris in Kampong Kuantan zu erbringen, wurden in den Nachmittagsstunden vor den Ver-
suchsnédchten (n=3) entlang des Flussabschnittes im Untersuchungsgebiet insgesamt 162 Blii-
ten mit nummeriertem Klebeband markiert (,,Empfangerbliiten*). Nach Einbruch der Nacht
und Offnung der Bliiten wurden in der ersten Nacht 2 Bliiten, in der zweiten und dritten Ver-
suchsnacht jeweils 4 Bliiten mit jeweils einem andersfarbigen, fluoreszenzmikroskopisch zu-
verlédssig unterscheidbaren, fluoreszierenden Pulver markiert (,,Ausgangsbliiten“, Farbtafel 2).
Hieraus ergaben sich insgesamt 536 mdgliche Paarungen einer Ausgangsbliite zu einer der
markierten Empfangerbliiten. Dabei betrug die maximale Entfernung einer Ausgangsbliite zu
einer der Empfangerbliiten 1144 m, der minimale Abstand betrug 0,5 m. In allen Versuchsrei-
hen konnte das fluoreszierende Pulver in einer mit der Distanz zur Ausgangsbliite abnehmen-
den Wahrscheinlichkeit nachgewiesen werden. Die maximale Entfernung des Fluoreszenz-
nachweises auf der Narbe einer markierten Sonneratia-Bliite zur Ausgangsbliite betrug 892 m.
Einen Uberblick iiber die entfernungsabhiingigen Fluoreszenznachweise auf den Bliitenstem-
peln gibt Abb. 19. Der Anteil der positiv auf Fluoreszenz getesteten Bliiten (unabhéngig von
der Entfernung, die Ausgangsbliiten ausgenommen) lag bei 39,2 % aller markierten Bliiten. Im
Mittel aller 10 Versuchsreihen konnte auf 89,6 % der Bliitennarben innerhalb eines Radius von
100 m um die jeweilige Ausgangsbliite Fluoreszenz nachgewiesen werden. Bei Bliiten, die
innerhalb eines Radius von 200 m um die jeweilige Ausgangsbliite lagen, betrug dieser Anteil
80,2 %, innerhalb eines Radius von 300 m 69,3 % und selbst innerhalb eines Radius von
500 m hafteten noch bei 58,8 % aller Bliiten fluoreszierende Pulverpartikel an den Narben.

100 - Abb. 19: Fluoreszenz auf den Stempeln
I I I - der Empfangerbliiten von Sonneratia

caseolaris in Abhéngigkeit von der Ent-
fernung zu der mit fluoreszierendem
| Pulver markierten Ausgangsbliite. N=10

I Versuchsreihen zur Verfrachtung eines
fluoreszierenden Pollensubstitutes aus
Bliiten von Sonneratia caseolaris; n=536
mogliche Paarungen einer Ausgangsbliite
mit einer Empféngerbliite. Aufgetragen
ist der prozentuale Anteil der Narben mit
Fluoreszenz an allen markierten Bliiten
(n=162). Die Abbildung fasst die pro
Versuchsreihe gemittelte nachgewiesene
Fluoreszenz (unabhédngig von deren
Intensitdt) fiir jeden 100 m-Abschnitt
zusammen. Die Ausgangsbliiten wurden
nicht in die Darstellung einbezogen.
Box-Whisker-Plots:  Darstellung aller
Extremwerte.
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Der Anteil der vom fluoreszierenden Pulver bedeckten Fliche an der gesamten Oberfldche der
Narbe einer Empfangerbliite (,,Intensitdt”, in 4 kategorisierten Bedeckungsgraden) nahm mit
zunehmender Entfernung zur Ausgangsbliite ab (Abb. 20). Die 4 Gruppen unterschieden sich
hochst signifikant voneinander (Kruskal-Wallis H-Test, df=1, ¥>=50,42, p<0,00001). Die ma-
ximale Distanz einer Bliite, deren Narbe zu mehr als 25 % mit einem der verwendeten fluores-
zierenden Pulver bedeckt war, betrug 488 m zur Ausgangsbliite (Abb. 20).
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Abb. 20: Kategorisierte Bedeckungsgra-
de: Abstinde zu der mit fluoreszieren-
dem Pulver markierten Ausgangsbliite,
abhéngig vom Bedeckungsgrad der Nar-
benoberfliche mit fluoreszierendem
Pulver. Nur Bliiten mit dem Nachweis
° von Fluoreszenz auf der Narbenoberfld-
° che. Aufgrund der zeitgleichen Verwen-
600 - dung mehrerer fluoreszierender Pulver-
farben waren Mehrfachnachweise mog-
° lich (n=216 Fluoreszenznachweise auf
400 - T n=162 markierten Bliiten). Bedeckungs-
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4. Diskussion

4.1. Diversitiit und funktionale Bedeutung der Bliitenbesucher

Die Bliiten von Sonneratia caseolaris wurden im Untersuchungsgebiet von einem breiten
Spektrum an Bliitenbesuchern besucht. Dieses Spektrum blieb jedoch auf nachtaktive Arten
beschrinkt, da sich die Bliiten erst nach dem Beginn der Nacht 6ffneten und vor dem Morgen-
grauen bereits wieder verbliiht waren. Dabei unterschieden sich die Bliitenbesucher nicht nur
beziiglich ihrer Besuchsfrequenz, sondern auch und vor allem durch ihr Bliitenbesuchsverhal-
ten. Obwohl die Besuchsfrequenz einer bliitenbesuchenden Art ein guter Richtwert fiir die Be-
staubungseffizienz dieser Art sein kann (Bronstein 1995, Cunningham 1995 & 1996), ist fiir
den Reproduktionserfolg der Pflanze hiufig das Verhalten der Besucher an den Bliiten wesent-
lich entscheidender als deren Besuchsfrequenz alleine (Herrera 2000, Mayfield et al. 2001).

Mit den nektarivoren Flughunden und den Schwirmern hatten nur zwei der Bliitenbesucherta-
xa regelméfigen Berlihrungskontakt sowohl mit den Staubbeuteln als auch mit den Narben der
Bliiten. Bei den beobachteten Landungen von Flughunden an Sonneratia-Bliiten kam es aus-
nahmslos zu Beriihrungen der reproduktiven Bliitenorgane, da die Tiere mit den Fliigeln und
den Beinen fast die gesamte Bliite umfassten, so dass ein Grofteil der Antheren sowie der
Stempel zwischen Flughundkorper und Bliite eingeschlossen waren.

Dass die Schwérmer wéhrend der Beobachtungen nur in 29 % der Besuche Beriihrungskontak-
te mit der Narbe hatten, dirfte im Wesentlichen auf zwei Verhaltensmerkmale dieser Tier-
gruppe zuriickzufiihren sein: (1) schwirrten Schwirmer bei der Nektarentnahme unmittelbar
vor der Bliite und landeten im Gegensatz zu anderen Bliitenbesuchern nicht auf ihnen und (2)
ndherten sich Schwérmer in der Mehrzahl der beobachteten Fillen der Bliite von schrig unten
vorne, kamen also beim Anflug an die Bliite nicht mit dem leicht nach oben gebogenen, weit
hervorstehenden Griffel in Kontakt. Verglichen mit den Ergebnissen des ,,all animal scan
samplings* ergaben die Videoaufzeichnungen wesentlich hiufigere Besuche von Schwirmern
an Sonneratia caseolaris-Bliiten. Diese Aufzeichnungen lieen allerdings nicht mit der fiir eine
prazise Auswertung erforderlichen Auflésung erkennen, ob beim Bliitenbesuch der Tiere auch
Beriihrungen von Staubbeuteln und Narbe stattfanden. Daher kann die Anzahl der Bliitenbesu-
che nicht mit der Zahl tatsichlich erfolgter Kontakte der Tiere mit den Narben und/oder Staub-
beuteln der Bliiten gleichgesetzt werden. Allerdings erwarte ich, dass es bei den Bliitenbesu-
chen durch Schwarmer wihrend der Videoaufzeichnungen in einer vergleichbaren Gréfenord-
nung zu Beriihrungen der Narbe kam wie beim ,,all animal scan sampling* (also in nur etwa
29 % der Falle). Von im Mittel 14,3 Schwirmerbesuchen pro Nacht an den gefilmten Bliiten
wiren auf der Grundlage dieser Annahme durchschnittlich 4,1 Beriihrungen einer Narbe pro
Nacht erfolgt. Dem stehen 30,5 Landungen (und damit Berithrungen von Staubbeuteln und
Narbe) von Flughunden pro Nacht und Bliite gegeniiber. Dass die Schwirmer tatsdchlich re-
gelmaBig die Narben von Sonneratia-Bliiten beriihrten, konnte an den im Rahmen des Fluores-
zenzexperimentes mikroskopisch untersuchten Bliitennarben festgestellt werden. Auf 47 % der
162 untersuchten Narbenoberflichen wurden Schuppen von Lepidoptera nachgewiesen. Da die
Narbenoberfldchen der Sonneratia-Bliiten sehr klebrig waren und Falter ganz allgemein bei
Beriihrung sehr leicht ihre Schuppen verlieren, blieben diese offensichtlich beim Kontakt der
Tiere mit der Narbe dort kleben. Dass diese Schuppen von den Schwiarmern stammten ist inso-
fern wahrscheinlich, da wihrend der Beobachtungen kein Nachweis einer Narbenberiihrung
eines anderen Falters erbracht wurde. Sollten bei jeder Narbenberiihrung eines Schwérmers
Schuppen an der Narbe der besuchten Bliite kleben geblieben sein, wiirde dies bedeuten, dass
nur 47 % der Bliitennarben von mindestens einem Schwérmer beriihrt worden waren. Folglich
wire das Bestdubungspotential der Schwirmer flir Sonneratia caseolaris noch geringer, als in
Anbetracht der Ergebnisse des ,,all animal scan samplings* und der Videoaufzeichnungen an-
genommen wurde.
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Entsprechend der Klassifizierung der Bliitenbesuchertypen nach Inouye (1980) waren — mit
Ausnahme der Flughunde und Schwirmer — alle wihrend der Beobachtungen und Beprobun-
gen erfassten Bliitenbesucher Nektardiebe oder ,,Zufallsgiste®, die nicht zum Reproduktionser-
folg der Pflanze beitrugen (Tab. 10). Zu letzteren diirften die Kéifer, Hemipteren und Spinnen
zdhlen, die in den eingesammelten Proben vertreten waren, jedoch nie wihrend des ,,all animal
scan samplings* nachgewiesen werden konnten. Es ist gut moglich, dass diese Tiere zum Zeit-
punkt der Probennahme gar nicht an oder in der Bliite sallen, sondern am die Bliite tragenden
Zweig oder an den bliitennahen Bléttern. Aufgrund der Art der Probenahme (Plastikbeutel
wurde iiber die gesamte Bliite gestiilpt, um ein Entweichen flinker Bliitenbesucher zu vermei-
den) kann nicht ausgeschlossen werden, dass diese Taxa auf diesem Weg in die Probe gelang-
ten. Vor allem bei den phloemsaftsaugenden Hemiptera diirfte dies der wahrscheinlichste Weg
gewesen sein. Die regelmiBig auf den Bliiten von Sonneratia caseolaris beobachteten Plani-
pennia schienen auf der Jagd nach den Nematocera zu sein ohne Pollen oder Nektar aufzu-
nehmen; folglich trugen sie ebenfalls nicht zur Bestdubung der Bliiten bei.

Tab. 10: Klassifizierung der an Sonneratia caseolaris nachgewiesenen Blitenbesucher nach Inouye (1980).
+: Besucher beriihrte Staubbeutel bzw. Narbe; -: Besucher beriihrte nicht Staubbeutel bzw. Narbe; (): mit Ein-
schrankungen. Erweitert durch die Kategorie Zufallsgiste, die sich an der Bliite authielten, ohne nach Nektar,
Pollen oder anderen Bliitenbestandteilen zu suchen.

Kontakt mit . .

Besucher Staubbeuteln Narbe Klassifikation
Chiroptera + + Bestduber
Lepidoptera ohne SPhipgidae () - Di?be

Sphingidae + ) (Bestduber)
Diptera (+) - Diebe
Hymenoptera (6] - Diebe
Planipennia + - Zufallsgéste
Coleoptera - - Zufallsgéste
Hemiptera - - Zufallsgéste
Araneida - - Zufallsgéste

4.2. Ist Sonneratia caseolaris chiropterophil?

Fiir die Chiropterophile von Sonneratia caseolaris sprechen neben den fiir Fledertierblumen
charakteristischen Merkmalen ,,Geruch® und ,,stabiler Bau* (Dobat & Peikert-Holle 1985)
auch die GroBe der Bliiten und die relative raumliche Anordnung von Staubbeuteln und Narbe
zueinander. Daher muss ein effizienter Pollenvektor, um beim Besuch von Sonneratia caseola-
ris-Bliiten sowohl die Staubbeutel als auch die Narbe zu beriihren, eine gewisse Korpergrofie
besitzen, sofern er keine Verhaltensweisen zeigt, die ihm dies auch ohne die entsprechende
Grofe ermdglichen. Diese Anforderungen wurden nur von den Flughunden und den Schwir-
mern erfiillt. Weiterhin lagen die Volumina und Zuckergehalte des von Sonneratia caseolaris
gebildeten Nektars innerhalb eines Bereiches, den viele Autoren von anderen chiropterophilen
Pflanzen beschrieben haben (Heithaus et al. 1974, Gould 1978, Faegri & Pijl 1979, Voss et al.
1980, Baker & Baker 1990).

Bereits Start berichtete 1974 von der nur wenige Nachtstunden dauernden Lebensspanne einer
Bliite von Sonneratia caseolaris. Der kurze, nachtliche Blihverlauf von Sonneratia caseolaris
in Kampong Kuantan entsprach dieser Beschreibung. Pandit & Choudhury (2001) jedoch be-
schrieben einen génzlich anderen Blithverlauf der Sonneratia caseolaris-Bestinde an der Ost-
kiiste Indiens. Sie fanden eine Blithdauer von 20 h (beginnend mit der Anthese bis zum einset-
zenden Antherenfall), die sich auch iiber die Tagesstunden erstreckte. Aufgrund des fehlenden
Vorkommens obligat nektarivorer Flughunde (Corbet & Hill 1992) konnte Sonneratia caseola-
ris dort auch nicht auf dieselbe Weise wie in Malaysia bestdubt werden — Hauptbesuchergrup-
pe waren vielmehr Nektarvogel (Nectariniidae). Pandit & Choudhury (2001) fiihrten diese
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Abweichungen der Blithdauer und des Bestdauberspektrums auf lokale Anpassungen zuriick. In
Kampong Kuantan schloss jedoch die néchtliche Blithphase von Sonneratia caseolaris nekta-
rivore Vogel als potentielle Bestaubergruppe aus. Da die Schwirmer in erster Linie als Gele-
genheitsbestiduber dieser Pflanzenart fungierten, kamen als Hauptbestdubergruppe nur die nek-
tarivoren Flughunde in Betracht. In Malaysia muss Sonneratia caseolaris somit als chiropte-
rophile Pflanze angesehen werden.

4.3. Besuchsrate der Bliitenbesucher — Einfluss der Erfassungsmethode

Die drei in dieser Studie angewandten Methoden zur Erfassung des Besucher- und Bestéu-
berspektrums an Bliiten von Sonneratia caseolaris hatten unterschiedliche Erfassungsschérfen.
Wihrend beim ,,all animal scan sampling® die in der Bliite sitzenden Tiere nicht erfasst und
groflere Bliitenbesucher unter Umstinden durch die Scheuchwirkung des geringen Beobach-
tungsabstandes vom Bliitenbesuch abgehalten wurden, konnten mit der Beprobung der Bliiten
zwar die in der Bliite sitzenden Besucher erfasst werden, groflere und flinkere Tiere (v.a. Bie-
nen und Falter) entkamen jedoch wiederholt bei der Probennahme. Die Videoaufzeichnung als
dritte Methode schlieBlich erlaubte die zuverldssige Erfassung gréferer Bliitenbesucher, bot
aber aufgrund des relativ groen Abstands zur jeweils gefilmten Bliite und trotz der zusitzli-
chen Beleuchtung der Bliite mit IR-Scheinwerfern nicht geniigend Auflosung, um auch kleine
Bliitenbesucher erfassen zu konnen.

Entgegen meinen Erwartungen konnte die zweite, regelméfig in Kampong Kuantan vorkom-
mende Flughundart Eonycteris spelaea nicht wiahrend der Beobachtungen des Besucherspekt-
rums der Bliiten von Sonneratia caseolaris erfasst werden. Wahrend der Videoaufzeichnungen
wurde diese Art registriert, allerdings wurde keine Landung an einer der gefilmten Bliiten
nachgewiesen (Kap. 3). Dies war deshalb {iberraschend, weil diese Flughundart bei anderen
Arbeiten regelmdfig beim Bliitenbesuch an Sonneratia caseolaris beobachtet werden konnte
und im Fell gefangener Tiere gro3e Pollenmengen dieser Pflanze nachgewiesen wurden (97 %
der Fellabstreifungen von Eonycteris spelaea enthielten Sonneratia-Pollen, s. Kap. 3). Dariiber
hinaus berichtete Start (1974) von regelmifigen Bliitenbesuchen dieser Flughundart an den
Sonneratia caseolaris-Bestinden an der Westkiiste der malaysischen Halbinsel. Weshalb ge-
lang nun weder wahrend des ,,all animal scan samplings® noch wihrend der Videoaufzeich-
nungen ein Nachweis von Eonycteris spelaea beim Bliitenbesuch an Sonneratia caseolaris?
Dafiir gibt es 3 mogliche Erkldrungen: (1) Wahrend des ,,all animal scan samplings* wurde
eine schwache Stirnlampe zur Erfassung und Beobachtung des Besucherspektrums benutzt.
Jedoch besal3 bereits sehr schwaches Licht eine starke Scheuchwirkung auf Eonycteris spelaea
(eigene Beob.). Der geringe Beobachtungsabstand zu den Bliiten von nur etwa 3 m diirfte folg-
lich viele Individuen dieser Art vom Bliitenbesuch abgehalten haben. (2) Alle wihrend des ,,all
animal scan samplings* und der Videoaufzeichnung beobachteten Bliiten befanden sich me-
thodenbedingt in nur hochstens 2 Metern Hohe iiber der Wasseroberflache oder dem Boden.
Hochstwahrscheinlich mied Eonycteris spelaea aber diese tief hingenden Bliiten, was mit sei-
nen physikalischen Flugeigenschaften zusammenhangen konnte (schneller, aber wenig wendi-
ger Flieger aufgrund langer, sehr schmaler Fliigel, Kap. 3). (3) Eonycteris spelaea trat im
Nachtverlauf ,,gepulst™ auf (Flughundart, die in Malaysia vornehmlich in Gruppen auf Nah-
rungssuche geht, Start 1974). Auch im Untersuchungsgebiet konnte diese Art nicht in jeder
Fangnacht nachgewiesen werden (Kap. 3). Eventuell war Eonycteris spelaea somit wihrend
der ,,all animal scan samplings* gar nicht im Untersuchungsgebiet bzw. in den Flussabschnit-
ten, in welchen die Scans durchgefiihrt wurden, anwesend.

Auch auf Macroglossus minimus schien direktes Licht eine gewissen Scheuchwirkung zu ha-
ben, was wihrend der Beobachtungen des Besucherspektrums mehrfach beobachtet wurde;
diese war aber bei weitem nicht so stark ausgeprigt wie bei Eonycteris spelaea. Verbunden mit
dem geringen Beobachtungsabstand beim ,,all animal scan sampling® konnte das aber die Ur-
sachen der abgebrochenen Landungen an den beobachteten Sonneratia-Bliiten gewesen sein.
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4.4. Bestimmung des idealen Keimungsmilieus

Obwohl der Salzgehalt des Indischen Ozeans im Durchschnitt 3,4 % betrdgt und sich Mangro-
ven im Extremfall an einen Salzgehalt von bis zu 9 % anpassen konnen (Tomlinson 1986), lag
die beste Keimungsfahigkeit der Samen von Sonneratia caseolaris bei einem relativ geringen
Salzgehalt von nur 0,1 %. Dies entsprach jedoch aus zwei Griinden den Erwartungen: (1) Das
natiirliche Vorkommen von Sonneratia casolaris ist auf die Mangrovengebiete in Flussunter-
ldufen und Astuaren beschrinkt, also auf Bereiche, in denen die Salzkonzentrationen nur in
seltenen Fillen Werte erreichen, wie sie an der Kiiste vorherrschen. (2) Hohe Salzgehalte be-
lasten eine Pflanze {iber die starke osmotische Wasserbindung. Das Wasser wird mit zuneh-
mender Salzkonzentration immer schlechter fiir eine Pflanze verfiigbar, wodurch Ione-
nungleichgewichte im Protoplasma entstehen, welche negative Auswirkungen auf Enzyme und
Membraneigenschaften haben kénnen (Larcher 1994). Keimlinge sind dabei salzempfindlicher
als erwachsene Pflanzen, weshalb selbst Halophyten die besten Keimungsraten im salzarmen
Milieu haben (Larcher 1994).

4.5. Das Reproduktionssystem von Sonneratia caseolaris

Die Bestaubungsexperimente mit der Quantifizierung der Fruchtansatzraten sowie der Samen-
anzahl und Samenqualitdt zeigten sehr deutlich, dass es sich bei Sonneratia caseolaris in
Kampong Kuantan um eine Pflanzenart handelte, die auf die Bestdubungstétigkeit von Bliiten-
besuchern angewiesen war. Ohne Pollenvektoren brachte sie nur sehr wenige Friichte hervor:
Die Fruchtansatzrate der Gruppe AS lag bei nur 8,8 %. Der Fruchtansatz in den Gruppen AS
und S zeigte, dass Sonneratia caseolaris in Kampong Kuantan selbstkompatibel war. Die
spontane Ubertragung von Pollen auf die Narbe in der Gruppe AS diirfte am ehesten withrend
der fast ,,explosionsartigen* Bliitenoffnung stattgefunden haben. Dem widerspricht allerdings,
dass ich an frisch gedffneten, noch unbesuchten Bliiten nie Pollenkdrner auf der Narbe entde-
cken konnte (unter Verwendung einer Lupe mit 10-facher Vergroferung). Vielmehr diirfte die
Polleniibertragung im Experiment dadurch zustande gekommen sein, dass trotz des sorgfilti-
gen Verhiillens die jeweilige Bliite die Innenseite der Verhiillung beriihrte (z.B. durch Bewe-
gung der Aste im Wind) und somit Pollenkdrner auf die Narbe iibertragen wurden. Weiterhin
ist denkbar, dass die Bliite durch die zusétzliche Masse der Verhiillung leicht nach unten kipp-
te. Hierdurch wire die Narbe eventuell mit von oben herabrieselndem Pollen beladen worden.
Ich vermute, dass spontane Autogamie unter natiirlichen Bedingungen sehr selten auftritt, zu-
mal die Mdglichkeiten hierzu durch die Bliitenarchitektur (langer, weit iiber die Staubbeutel
hinausragender Griffel) stark eingeschrinkt sind.

Trotz dieser Selbstkompatibilitit zeigte der Vergleich der beiden Gruppen F und S sehr deut-
lich, dass Sonneratia caseolaris bei Fremdbestdubung — gemessen an der Fruchtansatzrate, den
Fruchtgr6Ben und den Fruchtmassen sowie der Samenanzahl und der Keimungsfahigkeit der
Samen — einen signifikant hoheren Reproduktionserfolg erzielte als bei autogamer Bestaubung.

Nicht erwartet wurden die zum Teil hochsignifikanten Unterschiede zwischen den erhobenen
Frucht- und Samenparametern der Kontrollgruppe und der Gruppe F. Vielmehr hatte ich er-
wartet, dass es aufgrund der regen Bliitenbesuchstitigkeit der Flughunde keine statistischen
Unterschiede zwischen den Gruppen K und F geben sollte. Dieser Unterschied konnte zum
einen auf eine generelle Pollenlimitierung (Morgan & Wilson 2005, Knight et al. 2005) oder
eine verminderte Bestdubungseffizienz der Pollenvektoren unter natiirlichen Bedingungen zu-
riickzufiihren sein (Cunningham 1995 & 1996). Zum anderen konnte dies auch daran gelegen
haben, dass die Pollenvektoren beim Bliitenbesuch nicht nur Pollen anderer Pflanzenindividu-
en lbertragen hatten, sondern auch Pollen derselben Bliite oder Pollen benachbarter Bliiten
desselben Individuums (Geitonogamie, z.B. de Jong et al. 1993).

Obwohl Coupland et al. (2006) vermuteten, dass eine andere Sonneratia-Art (Sonneratia alba)
in Australien bestduberlimitiert ist, sprachen bei der von mir untersuchten Sonneratia caseola-
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ris die groBen Pollenmengen auf allen im Rahmen des Fluoreszenzexperimentes untersuchten
Narben gegen eine Bestéduber- oder Pollenlimitierung. Zudem widersprach die Verfrachtung
des fluoreszierenden Pulvers {iber gro3e Distanzen sowie die gro3e Anzahl der Empfangerblii-
ten mit nachgewiesener Fluoreszenz einer Bestduberlimitierung. Der Anteil des fluoreszieren-
den Pulvers auf der Narbenoberfliche kann nach Dafni (1992) als guter Ndherungswert fiir den
Anteil des auf eine Narbe gelangenden Fremdpollens und damit fiir den Anteil der Fremdbe-
stdubung herangezogen werden. 58,8 % aller in einem Radius von 500 m um eine mit fluores-
zierendem Pulver markierte Bliite liegenden Empfangerbliiten hatten dieses Pulver auf ihrer
Narben. Auf der Grundlage der Ergebnisse der Bliitenzdhlungen (Kap. 2, im Mittel 14,4 Bliiten
in einem Flussabschnitt von 100 m) bedeutete dies fiir die hochgerechnete Anzahl von 144
Bliiten in dem 1 km-Abschnitt (beiderseits der Ausgangsbliite je 500 m), dass rund 85 Bliiten
Pollen einer beliebigen anderen Bliite erhielten. Allerdings kann die Beeinflussung der Bestiu-
bungsleistung der Tiere durch Umweltfaktoren (z.B. Temperatur, Luftfeuchte, Niederschlag)
nicht ausgeschlossen werden. Obwohl Macroglossus minimus auch bei starken Regenfillen
aktiv auf Nahrungssuche ging (eigene Beob.), diirfte die Wahrscheinlichkeit, mit der die Flug-
hunde Pollenkdrner von regennassen Bliiten aufnehmen und erfolgreich auf andere Narben
iibertragen konnten, gegeniiber niederschlagsfreien Nachten deutlich verringert gewesen sein.
Dies konnte zumindest einen Teil der Unterschiede zwischen den experimentell fremdbestiub-
ten Bliiten (F) und selbstbestdubten Bliiten (K) erklaren.

Die Ubertragung von Pollen derselben Bliite oder Pollen benachbarter Bliiten desselben Pflan-
zenindividuums auf eine Narbe ist viel wahrscheinlicher: (1) Durch wiederholte Landungen
eines Flughundes an ein und derselben Bliite kann der noch von den letzten Besuchen dem Fell
anhaftende Pollen auf die Narbe iibertragen werden. Auflerdem kann nicht ausgeschlossen
werden, dass ein Flughund, vor allem der schwere Eonycteris spelaea, beim Bliitenbesuch den
Griffel so umbiegt, dass dieser auf die Staubbeutel gedriickt wird. Dies ist jedoch angesichts
des sehr kréftigen und relativ steifen Griffels der Bliite sehr unwahrscheinlich, zumal der Grif-
fel bei zu starker Biegung leicht abbrach (eigene Beob.). (2) Besucher konnen weitere Bliiten
desselben Pflanzenindividuums besuchen und dabei Pollen zwischen den Bliiten dieses Indivi-
duums iibertragen (Geitonogamie). Dies ist jedoch vor allem bei Pflanzenarten wahrscheinlich,
bei denen die Nektardichte pro Individuum so groB ist, dass die Bliitenbesucher ihren Energie-
bedarf mit dem Nektar einer Pflanze decken konnen (Stephenson & Bertin 1983). Das ,,Risi-
ko* erhohter Geitonogamie tritt deshalb vor allem bei Pflanzen auf, deren Bliitezeit innerhalb
eines kurzen Zeitraumes ablduft und die viele Bliiten gleichzeitig hervorbringen (Massenbliite,
,big bang®“-Bliihtypus, Gentry 1974). Sie wird zudem durch Pollenvektoren begiinstigt, die
innerhalb sehr kleinrdumiger Areale fouragieren (Dafni 1992, de Jong et al. 1993, Gribel et al
1999). Aufgrund der geringen Bliitendichte von Sonneratia caseolaris im Untersuchungsgebiet
(Kap. 2) mussten die Flughunde jedoch unter Umstinden bei ihrer Nahrungssuche an dieser
Pflanze weite Flugstrecken zuriickzulegen, wobei sie den Bliitenpollen iiber gro3e Entfernun-
gen transportieren konnten. Dadurch erhohte sich auch die Chance der Fremdbestdubung fiir
Sonneratia caseolaris (vgl. Handel 1983).

In 510 von 512 Pollenproben (99,9 %) aus Fellabstreifungen gefangener Macroglossus mini-
mus konnten grolere Mengen Sonneratia-Pollen nachgewiesen werden (Kap. 3), auch wenn
der Fangort der Tiere nicht in unmittelbarer Nidhe der Sonneratia-Bestinde lag. Die Pollenkor-
ner verblieben also relativ lange im Fell der Tiere, obwohl sich diese zwischendurch in ihren
Nachtquartieren hiufig beleckten (eigene Beob.). Sollten die Unterschiede zwischen den bei-
den Gruppen K und F beziiglich der Frucht- und Samenparameter ursidchlich auf einen hohen
Anteil autogamer oder geitonogamer Bestdubung in der Kontrollgruppe zuriickzufiihren sein,
diirfte die Selbstbestaubung am ehesten auf die wiederholten Besuche eines Flughunds ein und
derselben Bliite zuriickzufiihren sein (Macroglossus minimus kehrte im Nachtverlauf wieder-
holt zur Nahrungsaufnahme an die einmal besuchten Bliiten zuriick; Kap. 3) und nicht auf eine

generelle Pollenlimitierung oder eine geringe Bestdubungseffizienz des Pollenvektors ,,Flug-
hund®.
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Pandit & Choudhury (2001) berichteten fiir Sonneratia caseolaris von einem sehr geringen
Fruchtansatz unbeeinflusster Bliiten von nur 5,8 %. Dies entspricht nur etwa einem Zehntel der
von mir dokumentierten Fruchtansatzrate von 58,9 % in der Kontrollgruppe. Die genannten
Autoren begriindeten diese geringe Fruchtansatzrate mit den hohen Verlusten von Bliiten und
Friichten durch Affen und Ratten. Da sie aber keine Experimente zur Bestdubungseffizienz der
an den Sonneratia-Bliiten beobachteten Nektarvogel durchfiihrten oder nachpriiften, ob die
Narben iiberhaupt Pollen durch deren Bliitenbesuch empfingen, kann auch vermutet werden,
dass die Nektarvogel fiir Sonneratia caseolaris keine geeigneten Pollenvektoren darstellten.
Die Nektarvogel waren somit eventuell gar nicht dazu in der Lage, die fehlenden nektarivoren
Flughunde funktional beziiglich der Bestdubungsleistung zu ersetzen. In diesem Fall wére der
Fruchtansatz von Sonneratia caseolaris tatsichlich bestéduberlimitiert.

Wiéhrend der Kontrollen des Fruchtansatzes konnte nicht zwischen den von der Pflanze vorzei-
tig abgestofenen Friichten und solchen, die z.B. von Haubenlanguren (Presbytis cristata) oder
Hoérnchen (meistens Callosciurus notatus) gefressen worden waren, unterschieden werden.
Fehlten bei den Kontrollen Fruchtansitze, wurden diese deshalb — unanhingig von der mogli-
chen Ursache — als Fruchtverlust gewertet. Da sich aber Languren und Hornchen nach eigenen
Beobachtungen nur selten in den Sonneratia caseolaris-Bestinden authielten, diirfte der durch
diese Tiere verursachte Fruchtverlust gering sein. Es kam dennoch immer wieder vor, dass eine
Frucht, welche bereits mit einem Stoffbeuteln verhiillt worden war, abgerissen oder angefres-
sen wurde. Da der Fruchtansatz aber bereits zum Zeitpunkt des Anbringens des Stoffbeutels
gewertet worden war, fiel dies bei der Messung der Fruchtansatzrate nicht ins Gewicht. We-
sentlich groBere Fruchtverluste konnten durch Insektenfral3 und Parasitismus verursacht wor-
den sein, denn immerhin 12 % der eingesammelten Friichte aus der Kontrollgruppe wiesen
Fraf3spuren (Bohrlocher und Miniergidnge) von Insektenlarven auf.

4.6. Schlussfolgerung

Die Bliitenmerkmale Gestalt, Geruch, Zeitpunkt der Anthese und Bliihdauer wiesen auf eine
ausgeprigte Anpassung von Sonneratia caseolaris an niachtliche Bliitenbesucher hin. Die kur-
ze, auf die Nachtstunden beschrénkte Lebensspanne schloss alle tagaktiven Bestduber aus. Die
GroBe der Bliiten schloss weiterhin Bestdauber aus, die nicht die erforderliche Korpergrofe oder
Verhaltensweisen besallen, um sowohl Narben als auch Staubbeutel der von ihnen besuchten
Bliiten zu beriihren. Die Ergebnisse der in Kampong Kuantan durchgefiihrten Bestaubungsex-
perimente wiesen Sonneratia caseolaris als fakultativ autogame Pflanze aus, die aber bei
Fremdbestdubung einen signifikant hoheren Reproduktionserfolg hatte. Die experimentelle
Simulation der Verbreitungsdistanzen von Sonneratia-Bliitenpollen zeigte, dass die Pollen
iiber mehrere hundert Meter zu anderen Bliiten transportiert werden konnten. Von allen an den
Bliiten registrierten Besuchern waren dazu nur die nektarivoren Flughunde in der Lage. In Ma-
laysia entsprach Sonneratia caseolaris also dem Bliitentyp ,,Fledertierblume®, wobei das Be-
staubungssystem (aufgrund des Bestdubungsanteils durch Schwirmer) nur schwach speziali-
siert war. Alle anderen Bliitenbesucher waren entweder Diebe, die Nektar und Pollen fraflen
ohne die Bliite dabei zu bestduben, oder Zufallsgiste.

Die folgenden Verhaltensmerkmale nektarivorer Flughunde trugen zu deren Bestdubungseffi-
zienz bei: (1) Die hohe Besuchsfrequenz von Flughunden an den Bliiten von Sonneratia caseo-
laris, (2) die groBen Bewegungsrdume der Tiere, innerhalb derer sie den dem Fell anhaftenden
Pollen von Bliite zu Bliite transportieren konnten und so die Fremdbestaubung dieser Bliiten
gewdhrleisteten, welche sie (3) wéhrend der Landung und der Nektarentnahme nicht bescha-
digten. Dariiber hinaus waren die nektarivoren Flughunde wihrend des gesamten Jahres im
Untersuchungsgebiet vertreten und konnten dort in jeder Nacht beim Besuch der Bliiten der
asaisonal blithenden Sonneratia caseolaris nachgewiesen werden.
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Kapitel 2

Ressourcenproduktion der Nahrungspflanzenarten nektarivorer
Flughunde in Kampong Kuantan, West-Malaysia

1.  Einleitung und Fragestellung

Nahrung ist nur selten gleichméBig verteilt, sondern unterliegt oft betrdchtlichen raumlichen
wie zeitlichen Schwankungen (Krebs & Davies 1996, Sutherland 1996). Dabei ist die quantita-
tive Messung des Energiegehalts der Nahrungsressourcen oft sehr schwierig und der direkte
Vergleich der Energiegehalte verschiedener Nahrungsressourcen nur selten moglich (Krebs &
Davies 1996). Demgegeniiber ist die Nahrungsquelle Bliitennektar nicht nur leicht zugédnglich
und einfach zu messen, sondern die Messwerte fiir verschiedene Bliitenpflanzen kdnnen zum
Beispiel iliber den Energiegehalt des Nektars direkt miteinander verglichen werden (Tschapka
2004).

Obligat nektarivore Fledertiere miissen, um ihren hohen tiglichen Energiebedarf zu decken, in
jeder Nacht zum Teil mehrere hundert Bliiten besuchen (z.B. Helversen & Reyer 1984). Der
fiir ein Individuum an einer Bliite erzielbare Nettoenergiegewinn hiangt im Wesentlichen von
zwei Faktoren ab: Erstens von der Grof3e einer Nektarportion beziehungsweise ihrem Energie-
gehalt und zweitens von der rdumlichen Entfernung zwischen dieser und der nédchsten Bliite
(Pyke 1978, Fleming 1982, Baum & Grant 2001 bei Kolibris). Fiir ein besseres Verstindnis
des Nahrungssuchverhaltens nektarivorer Fledertiere ist deshalb die Kenntnis der rdumlichen
und zeitlichen Dimension der Nahrungsressourcenverfligbarkeit in einem Habitat Vorausset-
zung. Dazu zdhlen zum einen die Phédnologie, Dichte und Verteilung der in einer Nacht geoff-
neten Bliiten chiropterophiler Pflanzen, zum anderen die von den Bliiten produzierten Nektar-
energiemengen und der zeitlichen Verlauf der Nektarsekretion (Fleming 1982 & 1992, Corbet
2003).

Neben den Schwankungen des Nahrungsressourcenangebotes innerhalb des Nachtverlaufs
bedingt durch unterschiedliche Nektarsekretionsraten zu verschiedenen Nachtzeiten (tageszeit-
liche Dimension), wird die Nahrungsverfligbarkeit vorgegeben durch den Blithrhythmus einer
Pflanzenart (jahreszeitliche Dimension). Die Spanne der jahreszeitlichen Bliithaktivitit von
Nahrungspflanzenarten nektarivorer Fledertiere reicht dabei iiber das asaisonale und kontinu-
ierliche Bliitenangebot (,,steady state“-Bliihtyp, Gentry 1974) bis hin zu ausgesprochener Sai-
sonalitdt, wenn Nahrungspflanzen fiir wenige Tage bis Wochen zum Teil tausende Bliiten pro-
duzieren (,,big bang“-Typ, Gentry 1974). Findet ein nektarivores Fledertier eine blithende
Pflanze des ,,steady state“-Typs, kann dies in den Folgenéchten (so lange die Pflanze bliiht)
seinen Zeit- und Energieaufwand fiir die Suche neuer Bliiten erheblich senken (Helversen &
Winter 2003), da diese Tiere tiber ein sehr gutes raumliches Erinnerungsvermdgen verfiigen
(Winter & Stich 2005).

Exponierte und auffillige Bliiten konnen von nektarivoren Fledertieren schneller aufgefunden
und damit mit einem geringeren, fiir die Suche nach Nahrungsquellen verbundenen Energie-
aufwand ausgebeutet werden als Bliiten, die weniger auffillige sensorische Signale aussenden
und versteckt in der Vegetation sind (Helversen & Winter 2003). Schon in den ersten Studien
zur Chiropterophilie wurden die exponierte Position und der starke Geruch (,,sauer®, ,,faulig®,
»aasartig®) der Bliiten an einer Pflanze als wichtiges Kennzeichen chiropterophiler Pflanzenar-
ten beschrieben (Porsch 1931, Pijl 1936, Vogel 1968, 1969 a & b).

Uber die zu einem bestimmten Nachtzeitpunkt in einer Bliite vorhandene Nektarenergiemenge,
den ,,standing crop®, entscheidet nicht nur das Nektarsekretionsmuster dieser Bliite, sondern
auch die Besuchsfrequenz der Bliitenbesucher und die von ihnen entnommenen Nektarmengen
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(Dafni 1992). Der ,,standing crop* ist damit Ausdruck der zuriickliegenden Aktivitit aller Blii-
tenbesucher an dieser Bliite (z.B. Dafni 1992, Corbet 2003). Diese wiederum héngt nicht zu-
letzt von der Anzahl der ge6ffneten Bliiten und deren Anordnung im Raum ab, womit sich
sowohl die zeitlichen als auch die rdumlichen Faktoren wiederum auf den ,,standing crop*
auswirken. Der ,,standing crop* einer Bliite ist der messbarer Ausdruck des Erfolgs oder Miss-
erfolgs der Nahrungsaufnahme eines Bliitenbesuchers und seines Nettoenergiegewinns an die-
ser Bliite (Dafni 1992, Corbet 2003, McDade & Weeks 2004).

Uber die Erfassung der Bliitendichte chiropterophiler Pflanzenarten in einem Habitat und der
Messung der durchschnittlich von einer Bliite jeder dieser Arten produzierten Nektarenergie-
menge kann die Nektarenergiedichte dieses Habitats berechnet werden. Wéhrend der Tages-
energiebedarf sowohl fiir neuweltliche Glossophaginen (z.B. Helversen & Reyer 1984, Helver-
sen 1986, Winter 1998) als auch fiir nektarivore Flughunde der Alten Welt (z.B. Bartels et al.
1998, Geiser & Coburn 1999) gemessen worden ist, wurden diese Daten bislang nur selten zur
Berechnung der nahrungsenergetischen Tragfahigkeit eines Lebensraumes (,,carrying capaci-
ty*, z.B. Sutherland 1996) verwendet (Law 1994, Petit & Pors 1996, Tschapka 2004).

Fiir die vorliegende Arbeit ergaben sich folgende Fragen:

e Welche chiropterophilen Pflanzenarten wachsen in dem Flussmangrovendkosystem
des Sungai Selangor bei dem Ort Kampong Kuantan in West-Malaysia?

e Wie verlduft die Phidnologie der chiropterophilen Pflanzenarten im Untersuchungsge-
biet? Wie viele Bliiten der einzelnen Pflanzenarten 6ffnen sich pro Nacht im Untersu-
chungsgebiet?

e Welche Nektarvolumina und Nektarzuckermengen sezerniert eine Bliite im Nachtver-
lauf?

e Wie groB} ist die gesamte Energiemenge, die von allen gedffneten Bliiten der chiropte-
rophilen Pflanzen pro Nacht im Untersuchungsgebiet produziert wird?

e Wie viel Nektar kann ein Bliitenbesucher zu einem bestimmten Nachtzeitpunkt bei ei-
nem Bliitenbesuch erhalten? Welcher Energiemenge (,,standing crop*) entspricht dies?

Anhand der pro Nacht von den chiropterophilen Pflanzen im Untersuchungsgebiet produzier-
ten Energiemenge sowie des Tagesenergiebedarfs der obligat nektarivoren Flughundart Mac-
roglossus minimus (Kapitel 4) wurde die theoretische Populationsgrofle dieser Flughundart auf
Grundlage der nahrungsenergetischen Tragfahigkeit des Untersuchungsgebiets berechnet.
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2.  Das Untersuchungsgebiet

2.1. Gebietsbeschreibung und Untersuchungszeitraum

Die Freilandarbeiten zur vorliegenden Arbeit wurden im Zeitraum von April 2000 bis Méarz
2001, im August 2001 sowie von Mirz 2002 bis Februar 2003 am Unterlauf des Flusses Sun-
gai Selangor an der Westkiiste West-Malaysias durchgefiihrt. Aulerdem wurde fiir die vorlie-
gende Studie in Teilen auf Daten zuriickgegriffen, die ich bereits 1998 erhoben hatte. Wo dies
der Fall ist, weise ich ausdriicklich darauf hin.

Das Untersuchungsgebiet lag in einer mangrovengesdumten Flussschlinge des Sungai Selangor
bei dem Ort Kampong Kuantan, etwa 9 km Luftlinie und 24 Flusskilometer von der Miindung
des Flusses entfernt auf den Koordinaten 3°22°N und 101°18’E. Der Sungai Selangor miindete
bei der Stadt Kuala Selangor in die Strale von Melacca und wurde von der offenen See her
stark gezeitenbeeinflusst. Der Tidenhub in Kampong Kuantan war so stark, dass er flussauf bis
hinter den Ort Batang Berjuntai wahrgenommen werden konnte, der immerhin etwa 22 km
Luftlinie von der Flussmiindung entfernt lag. Im Untersuchungsgebiet betrug der Tidenhub
regelméfig immer noch mehr als 2 m, der gro3te Unterschied zwischen dquinoctialer Spring-
und Nipptide lag bei etwas mehr als 4 m (Chang et al. 1996). Im Untersuchungsgebiet besal3
das Flussbett in etwa eine Breite von 40 bis 50 Metern.

Der starke, fortwéhrende Gezeitenstrom hat das Untersuchungsgebiet stark iiberprigt. Da in
diesem Abschnitt des Flusses noch keine konstruktiven Eindeichungsmaflnahmen vorgenom-
men wurden, wurden vor allem bei Springtiden groBe Teile des umliegenden Landes tiiber-
schwemmt. Dabei wurde jedoch kein reines Meerwasser in den Bereich des Untersuchungsge-
bietes eingeschwemmt, sondern nur Brackwasser unterschiedlicher Salinitdt. Der Salzgehalt
hing ab vom Tidenhub und damit von der Menge des in den Unterlauf zurlickgedriickten Was-
sers sowie dessen Durchmischung mit dem von flussauf nachstrémendem Siilwasser (Chang et
al. 1996).

Der eigentliche Bereich der Flussmangrove war, verglichen mit der Ausdehnung von Kiisten-
mangrovenzonosen, nur auf einen schmalen Giirtel beiderseits des Flusses beschrinkt. Typi-
scherweise gliederte sich die Flussmangrove im Untersuchungsgebiet folgendermafen: Direkt
am Flussufer wuchs meist in dichten Reinbestinden die Mangrovenpflanze Sonneratia caseo-
laris in Form eines Streifens von etwa 5 bis 15 Metern Breite und 2 bis 15 Metern Wuchshohe.
Landeinwiérts an die Sonneratia caseolaris Bestinde anschlieBend wuchsen ausgedehnte, sehr
dichte Bestdnde aus Nipahpalmen (Nypa fruticans) und Sagopalmen (Metroxylon sagu), die
gut ein Drittel der Fldche des Untersuchungsgebietes bedeckten. Kleinrdumig, vor allem an
rasch umstromten Prallhiingen, ersetzten Nipahpalmen die Bestinde von Sonneratia caseola-
ris.

Abgesehen von der Flussmangrove wuchs im Untersuchungsgebiet keine natiirliche Vegetation
mehr; die Flichen waren mehr oder weniger stark anthropogen iiberpriagt und bestanden ent-
weder aus aktuell kultivierten Flichen oder ehemals kultivierten Flachen mit Sekundérwaldbe-
stand unterschiedlicher Struktur und Sukzessionsstadien. Die kultivierten Fldchen wurden tra-
ditionell kleinrdumig fiir den Anbau von Obstbaumen wie den chiropterophilen Pflanzen Duri-
an (Durio zibethinus) und Banane (Musa spp.) sowie vieler weiterer nicht chiropterophiler
Arten in Mischkultur genutzt. In den Jahren wihrend der Freilandarbeiten zu dieser Studie
wurden diese traditionellen Mischkulturen aber mehr und mehr zu Monokulturen der Olpalme
(Elaeis guinensis) umgewandelt. Die Kulturflichen nahmen, zusammen mit dem im Untersu-
chungsgebiet gelegenen Ort Kampong Kuantan, etwa ein Drittel der Fliche des Untersu-
chungsgebietes ein. Die Héuser standen in der fiir West-Malaysia typischen lockeren Sied-
lungsform meist relativ weit voneinander entfernt. Auf den dazwischen liegenden Gérten wur-
den Obstbdume gepflegt, deren Artenzusammensetzung weitgehend jener des Kulturlandes
entsprach.
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Aufgrund der raschen und einschneidenden strukturellen Verdnderung des Untersuchungsge-
bietes durch intensive Bautétigkeiten und der fortschreitenden Rodung und Umwandlung der
artenreichen Sekundirwald- und Mischkulturflichen in Olpalm-Monokulturen erschloss ich zu
Beginn des Jahres 2002 eine weitere Flache (im Folgenden als Versuchsfliche bezeichnet)
auBerhalb des bestehenden Untersuchungsgebiets. Dies war eine dicht mit Kulturbananenstau-
den bewachsene Flache etwa 1,3 km westlich des Untersuchungsgebietes. Aufgrund der engen
rdumlichen Nachbarschaft beider Gebiete war es mir moglich, beide Fliachen fiir die Studie zu
nutzen.

Die Laborarbeiten wurden im etwa
9 km Luftlinie von Kampong Kuantan
entfernten Kuala Selangor Nature Park,
einem an der Miindung des Sungai Se-
langor gelegenen Mangrovenschutzge-
biet durchgefiihrt.
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Das Klima der malaysischen Halbinsel
ist dauerfeucht ohne ausgeprigte Kli-
maschwankungen (Nieuwolt 1969, Tjia
1988). Die jdhrliche Niederschlags-
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40 km SSE vom Untersuchungsgebiet
entfernt liegt, etwas mehr als 2000 mm,
und steigt im Inland, auch aufgrund
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§8L532539883%38 orographischer Faktoren, zum Teil er

heblich an. Der Jahresgang zeigt zwei

o . trockenere Perioden im Februar sowie
Apb. 1 Kllmfldl?lgramm von Klang, Mal.ays1a. Dargestc?llt von Juni bis August (Abb. 1). Der
sind die langjdhrigen Monatsmittel der Niederschlagsereig- Nord bri 1l in d
nisse und der Lufttemperatur. Die Balken zeigen die Nieder- ordostmonsun bringt vor allem in den
schldge, die Dreiecke die Temperatur. Quelle: Malaysian Monaten November und Dezember

Meteorological Services 2002. ergiebige Regenfille, liberwiegend aber

an der Ostkiiste West-Malaysias. Die
Lufttemperatur schwankt im Jahresverlauf nur geringfiigig, ist aber in den Monaten Mérz bis
Juni am hochsten (Malaysian Meteorological Service 2002).

2.2. Erstellung einer Karte des Untersuchungsgebietes

Mit einem GPS-Gerdt (GARMIN, GPS 12XL) und dem GIS-Programm TNT Atlas (Micro
Images) wurde eine grobe Gebietskarte des Untersuchungsgebiets erstellt. Neben der Einmes-
sung vom Menschen geschaffener Landmarken (z.B. Wege, Kreuzungen) und der Bestimmung
der Gebietsfliche wurde vom Boot aus auch der Flussverlauf vermessen. Die Koordinaten
wichtiger Fixpunkte fiir die Telemetrie (Kap. 3) wurden wiederholt eingelesen, um durch die
Mittelung der Ergebnisse die geriteeigene Messungenauigkeit einzuschranken und Folgefehler
bei der telemetrischen Peilungsberechnung zu minimieren.

Insgesamt wurden 335 GPS-Datenpunkte aufgezeichnet und verarbeitet. Das Untersuchungs-
gebiet hatte eine Flache von 110,8 ha. Der Flussabschnitt innerhalb des Untersuchungsgebietes
besal} eine Lange von 3360 m.
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3.  Material und Methoden
3.1. Charakterisierung der Nahrungspflanzen

3.1.1. Bestimmung und Nomenklatur

Die Bestimmung potentieller Nahrungspflanzen wurde vor Ort mit Hilfe von Corner (1940),
dem auch die wissenschaftliche Namensgebung folgt, und Keller (1996) durchgefiihrt. Soweit
vorhanden, wurden deutsche Trivialnamen Rehm & Espig (1996) entnommen.

Es wurde auch die fachkundige Hilfe der vor Ort ansédssigen Bevolkerung genutzt; die malaii-
schen Trivialnamen konnten mit Hilfe von Corner (1940) {ibersetzt werden.

3.1.2. Nektarsekretionsmessung

Um die von den Bliiten der drei chiropterophilen Pflanzenarten Sonneratia caseolaris, Musa x
paradisiaca sowie Durio zibethinus pro Nacht produzierten Nektarenergiemengen zu bestim-
men, wurden das von einer Bliite produzierte Nektarvolumen und die Zuckerkonzentration
dieses Nektars gemessen. Dazu wurden die im spiteren Nachtverlauf gemessenen Bliiten vor
der Anthese mit Stoffbeuteln verhiillt. Unmittelbar nach dem Erbliihen wurden stiindlich die
von den Bliiten sezernierten Nektarmengen gemessen (Faegri & Pijl 1979, Dafni 1992, Corbet
2003). Dazu wurde der Nektar entweder mit einer 1 ml — Spritze, deren Kaniilenspitze mit ei-
nem diinnen und flexiblen Plastikschlauch verldngert war, um Verletzungen der Bliite, insbe-
sondere aber der Nektarien zu verhindern, oder — bei sehr kleinen Nektarmengen — mit einer
50 pul fassenden Mikropipette aus dem Bliitengrund entnommen. Die Nektarvolumina wurden
auf 10 pl genau abgelesen. Die Bliiten blieben, bis auf die kurzen Nektarentnahmen, wéhrend
der gesamten Nacht verhiillt. Die Zuckerkonzentrationen wurden mit einem Refraktometer (Fa.
ANALYTEC, Messbereich 0-32 %) auf 0,1 % genau gemessen. Die Umrechnung der vom
Refraktometer angezeigten Zuckermassenanteile (% Masse/Masse) in Gramm Zucker pro Mil-
liliter erfolgte nach Dafni (1992) sowie Prys-Jones & Corbet (1991) mittels der Formel:

Z = Zuckergehalt
Z=dVC100" [g] d = Dichte der Losung
C =% Zucker

Bei dieser Berechnung musste die mit steigendem Zuckergehalt zunehmende Dichte der Zu-
ckerlosung berticksichtigt werden (nach Dafni (1992) sowie Prys-Jones & Corbet (1991)):

d =0,0037291 C + 0,0000178 C*+ 0,9988603

Die Konversion von Gramm Zucker pro Milliliter Nektar in kJ erfolgte {iber die Angaben zur
Nektarzuckerzusammensetzungen der Nahrungspflanzen (prozentuale Anteile von Glucose,
Fructose und Saccharose am Gesamtzuckergehalt) in Baker et al. (1998). Daraus ergaben sich
fiir Sonnerfztia caseolaris 15,97 kJ g, fir Musa spp. 15,86 kJ g"' und fiir Durio zibethinus
16,06 kJ g™

Wiéhrend die Infloreszenzen von Musa x paradisiaca und die Bliiten von Durio zibethinus
meist ohne zusétzliche Hilfsmittel erreicht werden konnten, waren die mehrstiindigen Messrei-
hen bei Sonneratia caseolaris auf sehr tief hingende, vom Ufer her erreichbare Bliiten be-
schriankt. Der Einsatz von Leitern oder gar Messungen vom Boot aus waren aufgrund des
Wuchsortes im tiefgriindigen Mangrovensediment und den im Gezeitenthythmus stark
schwankenden Wasserstianden iiber das erforderliche Zeitintervall von mindestens 12 h nicht
moglich. Aus diesem Grunde wurde der Nektarsekretionsgang von Sonneratia caseolaris nur
an Bliiten einer einzigen vom Land her erreichbaren Pflanze erhoben.
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3.1.3. Messungen des ,,standing crops*

Der ,,standing crop* wurde fiir Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca zu jeder Nacht-
stunde des Bliihverlaufes erfasst, in dem mit der oben beschriebenen Methode die Nektarvo-
lumina und Zuckerkonzentrationen gemessen und die entsprechenden Nektarenergiegehalte
berechnet wurden. Dabei wurde fiir jede Messung eine andere Bliite gewihlt, um die Unab-
hingigkeit der Messungen zu gewihrleisten. Im Gegensatz zu den Nektarsekretionsverlaufs-
messungen wurden die Bliiten vor der Messung nicht verhiillt, damit im Vorfeld der Messung
ein ungestorter Zugang des natiirlichen Besucherspektrums zur Bliite moglich war.

Im Gegensatz zu den Messungen der stiindlichen Nektarsekretion konnte fiir die Erfassung des
,standing crops* an Sonneratia caseolaris ein Boot eingesetzt werden. Auf diese Weise war es
moglich, die Messreihen an einer wesentlich groferen Bliitenzahl vorzunehmen. Dafiir wurden
anhand eines Gezeitenkalenders die entsprechenden Zeitpunkte der Hochstwasserstdnde ermit-
telt, um eine Erreichbarkeit der Bliiten zur jeweiligen Messstunde vom Boot aus zu gewihr-
leisten. Aufgrund der nach der Flut rasch wieder fallenden Wasserstinde waren Nektarent-
nahmen nur in einem sehr engen Zeitfenster moglich. Die Benutzung des Tidenkalenders war
auch fiir alle anderen Arbeiten an Sonneratia caseolaris, die vom Boot aus durchgefiihrt wur-
den, obligatorisch.

Wihrend die Infloreszenzen von Musa x paradisiaca von den Flughunden zumeist vollig un-
behindert angeflogen werden konnten, lagen einige Sonneratia-Bliiten zum Teil weit im Kro-
neninneren oder waren direkt durch Blatt- oder Astwerk verdeckt. Dies fiihrte dazu, dass Flug-
hunde nicht mehr ungehindert an diese Bliiten anfliegen und landen konnten. Aus diesem
Grunde wurden die gemessenen Bliiten entsprechend ihrer ,,Zugédnglichkeit* in vier Klassen
eingeteilt, wobei 1 einer sehr exponierten Bliitenposition mit vollig unbehindertem Anflug
entsprach, 2 einer eingeschrinkten Exponierung, 3 einer Bliite im Kroneninneren, welche die
Bliitenbesucher nicht mehr ungehindert anfliegen konnten und 4 einer direkt durch Laub- und
Astwerk verdeckten Bliite. Aulerdem wurde die Hohe jeder Bliite von Sonneratia caseolaris,
an welchen der ,,standing crop® gemessen wurde, notiert. Da die Messungen vom Boot aus
erfolgten, gab es dabei jedoch keine absolute Hohenreferenz (Hohe {iber Grund etc.). Deshalb
wurde als Bezugspunkt fiir die Hohenangabe die deutlich an den Asten der Pflanzen erkennba-
re Hochwasserlinie (Hochststand bei Springtide) herangezogen. Die Einteilung der Bliiten er-
folgte in 2 Hohenklassen, wobei die Hohenklasse 1 einer Bliitenhdhe von unter 1 m und die
Hohenklasse 2 einer Bliite in mindestens 1 m Hohe iiber der Hochwasserlinie entsprach. Blii-
ten unterhalb der Hochwasserlinie wurden nicht gemessen. Die Auswertung der Messungen
des ,,standing crops* geschah unter Beriicksichtigung der Zugénglichkeitsklasse und der Ho-
henklasse der Bliiten.

3.1.4. Phiinologie, Bliitenzahlen und -dichte

Um die Bliitendichte [n Bliiten ha™ d'] von Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca im
Untersuchungsgebiet zu bestimmen, wurden detaillierte Beobachtungen zum Bliihverlauf und
der Lebensdauer der Bliiten sowie regelmifBige Zahlungen der Bliitenzahlen dieser Pflanzenar-
ten durchgefiihrt. Aulerdem wurden Kartierungen des Bestandes von Durio zibethinus vorge-
nommen sowie dessen Blithverlauf und Anzahl an Bliiten dokumentiert. Die Angaben zu den
Zeitpunkten von Sonnenuntergang und Sonnenaufgang entstammen dem Programm Skymap
Pro 8.0 (Sky Map Software, England).

Sonneratia caseolaris

Die Bestandeskartierung blithaktiver Pflanzen von Somnneratia caseolaris erwies sich als
schwierig, da viele Pflanzen keinen sichtbaren Stamm ausbildeten, sondern sich dieser bereits
tief im Mangrovenschlamm in einzelne Hauptiste verzweigte. Hinzu kam die sehr dichte Be-
standesstruktur, bei der die Kronen der Bdume sehr weit ineinander ragten. In Folge dessen
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lieBen sich die einzelnen Individuen nicht prazise voneinander abgrenzen. Aus diesem Grund
beschriankte ich mich auf die Erfassung der in Bestandesabschnitten vorhandenen Bliiten, un-
abhingig von den Individuen, die diese Bliiten hervorgebracht hatten.

Der Sonneratia-Bestand in Kampong Kuantan war nicht gleichformig aufgebaut. In manchen
Bereichen war nur eine niedrig wachsende Baumreihe (ca. 5 m Hohe tiber der Hochwasserli-
nie) vorhanden, in anderen Abschnitten wuchsen die Bdume in drei Reihen mit bis zu 15 m
Hohe. Um dieser Bestandesheterogenitit gerecht zu werden, erfolgten die Zéhlungen vorhan-
dener Bliiten in 6 permanenten Transekten in verschiedenen Flussabschnitten. Die Transekte
waren mit Trassierband markiert und mit dem GPS vermessen worden. Die Erfassungen der
Bliitenzahlen an Sonneratia caseolaris wurden von April 2002 bis Februar 2003 durchgefiihrt.
Mindestens einmal im Monat erfolgten Zahlungen der in den Transekten vorhandenen Bliiten.
Die Zahlungen fanden ausschlieBlich nachts statt. Dies geschah deshalb, weil die sich erst nach
Einbruch der Dunkelheit 6ffnenden Bliitenknospen im dichten Blattgewirr nur sehr schwer zu
entdecken waren. Bereits gedffnete Bliiten lieBen sich aufgrund des grolen Durchmessers und
der zahlreichen, gelblich-weillen Antheren auch nachts leicht entdecken. Die Zahlungen fan-
den erst nach 20:30 Uhr statt, um zu gewahrleisten, dass sich die Bliiten bereits gedffnet hat-
ten. Zur Zidhlung wurden starke Scheinwerfer verwendet, mit denen die markierten Abschnitte
abgesucht wurden. Dabei fand die Suche nur an der dem Fluss zugewandten Seite des Bestan-
des statt. Die Zahlung dauerte in jedem Abschnitt so lange, bis fiir einen mindestens 5-
miniitigen Zeitraum keine weiteren Bliiten entdeckt werden konnten. Fiir jedes Transekt wurde
die Bliitenzahl fiir eine Transektlinge von 100 m berechnet, anschlieBend wurden die Mess-
werte der einzelnen Transekte zusammengefasst. Da bei dieser Erfassungsmethode das Innere
sowie die Riickseite des Bestandes aufgrund der erschwerten Zuganglichkeit der Flussmangro-
ve nicht durchsucht werden konnten, wurde die erfasste Bliitenzahl mit dem Faktor 2 multipli-
ziert. Dieser Faktor beruht auf der Annahme, dass sich auf der Riickseite und im Inneren der
Bestandesabschnitte dieselbe Anzahl Bliiten befand, die vom Fluss aus erfassbar war. Aus die-
sen Daten wurden die Bliitenzahlen des gesamten, im Untersuchungsgebiet liegenden Flussab-
schnittes sowie die mittlere flichenbezogene Bliitendichte [n Bliiten ha™' d™'] berechnet.

Musa x paradisiaca

Um die blithenden Exemplare von Musa x paradisiaca im Untersuchungsgebiet zu erfassen,
wurden von April 2000 bis Mdrz 2001 vom Wegenetz des Untersuchungsgebiets aus ein Mal
pro Monat alle, von den Wegen aus sichtbaren Infloreszenzen gezédhlt. Da das Untersuchungs-
gebiet aufgrund der teilweisen Bebauung nicht in allen Teilen unbeschriankt zugidnglich war
(Privatgrundstiicke), wurde die Anzahl der Infloreszenzen mit dem Faktor 2 multipliziert. Die
Hohe des Faktors beruhte auf Stichprobenzdhlungen, bei denen blithende Musa-Infloreszenzen
in unbeschrankt zuginglichen Teilgebieten zundchst von den Wegen, im Anschluss daran auf
der gesamten Fliche gezédhlt wurden. Der Vergleich beider Zahlungen ergab, dass von den
Wegen aus rund die Halfte aller blithenden Bananenstauden erfasst werden konnte. Jede Zéh-
lung wurde in der Stunde vor Sonnenuntergang durchgefiihrt, um die zuverldssige Erfassung
der sich bereits am spiten Nachmittag 6ffnenden Brakteen zu gewéhrleisten.

Wihrend die Lebensspanne der Bliiten von Sonneratia caseolaris nur eine Nacht wihrte, boten
die Infloreszenzen von Musa x paradisiaca tiber viele Nachte hinweg Nektar an. Um die Le-
bensdauer einer Infloreszenz und die Anzahl der iiber ihre gesamte Lebensdauer gebildeten
Brakteen zu bestimmen, wurden auf der Versuchsfliche Bananenstauden vor dem ersten Er-
blithen der Infloreszenz markiert und der weitere Blithverlauf regelmiBig dokumentiert. Leider
waren alle Versuchsreihen durch das Abhacken der Infloreszenzen vor ihrem Verbliithen zer-
stort worden. Dennoch konnte die Blithdauer der Infloreszenzen iiber einen ,,Umweg™ prézise
ermittelt werden: Die abgefallenen Brakteen hinterlieBen an der Infloreszenzachse charakteris-
tische Narben, die deutlich zu erkennen waren. Uber die Zihlung dieser Brakteennarben an
vollstindig abgebliihten Infloreszenzen konnte deren Bliihdauer bestimmt werden, da an den
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markierten Infloreszenzen der Blithverlauf bis zum Zeitpunkt des Abhackens genau erfasst
worden war (mittlere Anzahl der sich téglich 6ffnenden Brakteen bekannt).

Durio zibethinus

Von April 2000 bis Mérz 2001 wurden die im Gebiet wachsenden Durianbdume gezéhlt und
auf ihre Bliithaktivitdt hin tiberpriift. Da es sich bei Durio zibethinus um einen ausgeprigten
Saisonbliiher handelt, wurden die Bliitenzdhlungen wihrend der kurzen Bliitezeit in sehr engen
Abstdanden von nur wenigen Tagen vorgenommen. Da die komplette Zahlung der gedffneten
Bliiten eines Baumes aufgrund der Wuchshohe und der sehr gro3en Bliitenzahl nicht moglich
war, wurden an jedem Baum die Bliiten eines 2 m langen, bliitenbesetzten Astabschnittes ge-
zahlt. Das Ergebnis dieser Stichprobe wurde anschlieend iiber die Schitzung der Gesamtlinge
aller bliitenbesetzten Astabschnitte auf den ganzen Baum hochgerechnet.

3.2. Nektarenergiedichte im Untersuchungsgebiet

Um die Nektarenergiedichte des Untersuchungsgebietes zu messen, wurde aus der mittleren
Bliitendichte, den Messungen der von einer Bliite produzierten Nektarvolumina und Nektarzu-
ckermengen sowie den daraus berechneten Energiemengen die im nichtlichen Mittel von den
Nahrungspflanzen nektarivorer Flughunde produzierte Ressourcenmenge in [g Zucker ha™ d']
bzw. [kJ ha' d'] kalkuliert. Die Berechnung der Zuckermengen erfolgte unter Beriicksichti-
gung der Dichte des Nektars, die Konversion von g Zucker in kJ erfolgte mit den Angaben zu
den Nektarzuckerzusammensetzungen der einzelnen Pflanzen in Baker et al. (1998).

3.3. Populationsgrole von Macroglossus minimus auf der Grundlage der
nahrungsenergetischen Tragfahigkeit des Untersuchungsgebiets

Um die nahrungsenergetische Tragfahigkeit des Untersuchungsgebietes (,,carrying capacity,
z.B. Sutherland 1996) fiir Macroglossus minimus zu berechnen und damit seine theoretische
PopulationsgroBe im Untersuchungsgebiet zu bestimmen, wurde die von den chiropterophilen
Pflanzen produzierten Nektarenergiemengen durch den tiglichen Energiebedarf von Mac-
roglossus minimus (Kap. 4) dividiert. Dabei wurde aber nicht die mittlere Nahrungsmenge,
sondern ithr gemessenes Minimum zur Populationsgroflenberechnung herangezogen (Miihlen-
berg 1993). Als Grundlage der Kalkulation der minimalen Ressourcenmenge wurde die kleins-
te bei den Kartierungen erfasste Bliitenzahl verwendet. In die Berechnung gingen nur die bei-
den Arten des ,,steady state“-Bliihtyps ein, da jegliche zusitzliche Bliihaktivitit einer Pflanze
des ,,big bang“-Typs die Nektardichte erhhte.

Dabei wurden folgende idealisierte Annahmen getroffen: (1) Sdmtlicher, von den chiropte-
rophilen Pflanzen produzierter Nektar wurde ausschlieBlich von dem nektarivoren Flughund
Macroglossus minimus ausgebeutet, es gab also keine interspezifische Konkurrenz um Nah-
rungsressourcen. (2) Die Flughunde beuteten die vorhandenen Ressourcen vollstandig aus. (3)
Die Flughunde blieben innerhalb des Gebietes, sie wichen nicht in benachbarte Habitate aus,
um einer Nahrungsknappheit zu entgehen. (4) Flughunde aus benachbarten Habitaten drangen
nicht in das Untersuchungsgebiet ein, um dort zu fouragieren. (5) Die Flughunde verfiigten
iiber keine Verhaltensmechanismen, welche die Uberdauerung kurzfristiger Nahrungsverknap-
pung erlaubten (z.B. Torpor).

3.4. Statistische Auswertung

Die statistische Auswertung erfolgte mit den Programmen SPSS 13.0 (SPSS Inc., Chicago,
[llinois) und STATISTICA 5.0 (StatSoft, Tulsa OK). Die Angabe der Signifikanzniveaus er-
folgte mit hochstens 5 Dezimalstellen, dabei galt p<0,05 als signifikant, p<0,01 als hoch signi-
fikant und p<0,001 als hochst signifikant. Die Abbildungen wurden erstellt mit dem Programm
SigmaPlot 9.0 (Systat Software Inc., Point Richmond, CA).
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4. Ergebnisse

4.1. Charakterisierung der Nahrungspflanzen nektarivorer Flughunde

Die Analyse des dem Fell der im Untersuchungsgebiet gefangenen nektarivorer Flughunde
anhaftenden Pollens (Kap. 3) ermoglichte es, die folgenden 5 Nahrungspflanzen der Tiere
zweifelsfrei zu identifizieren: Sonneratia caseolaris, Musa spp., Eugenia spp., Durio zibethi-
nus sowie Ceiba pentandra. Diese werden im Folgenden charakterisiert.

Sonneratia caseolaris (L.) Engl.

Die Familie der Sonneratiaceae ist in Malaysia mit 4 Arten vertreten, von denen nur Sonnera-
tia caseolaris im Untersuchungsgebiet vorkam. Die Gattung Sonneratia spp. umfasst typische
Mangrovenpflanzen, wobei Sonneratia caseolaris auf Flussmangrovenbereiche beschrankt ist
(Start 1974, Tomlinson 1986). Die Vorkommen dieser Flussmangrovenzonosen sind haufig
nur sehr kleinriumig und isoliert, da sie auf die Astuare und gezeitenbeeinflussten Unterldufe
tropischer Fliisse beschriankt sind (Tomlinson 1986). Im Untersuchungsgebiet wuchs diese Art
bestandsbildend entlang des Flusses Sungai Selangor.

Sonneratia caseolaris wird bis 15 m hoch und hat eine lichte, unregelmifige und ausladende
Wuchsform mit vielen langen, herabhiingenden Asten (,,Trauerweidenform*). Sonneratia ca-
seolaris ist im Gegensatz zu den anderen Arten dieser Gattung eine ,,steady state“-Pflanze; sie
bliiht asaisonal und innerhalb einer Pflanzengruppe 6ffnen sich in jeder Nacht Bliiten (Start
1974, Start & Marshall 1976, Tomlinson 1986). Die Bliiten sind von radidrsymmetrischem Bau
und gehoren laut Dobat & Peikert-Holle (1985) zum Gestalttyp der Pinselblumen. Sie sitzen
zumeist einzeln am Ende langer, herabhéngender Zweige. Die Knospen sind zunéchst voll-
stindig von 6 bis 8 Kelchblittern umhiillt. Einige Stunden vor der Bliitendffnung beginnen
diese sich zu teilen und der Griffel streckt sich mehrere Zentimeter iiber die Knospenspitze
hinaus (Farbtafel 1). Zu diesem Zeitpunkt werden die Staubfidden sichtbar. Diese sind stark U-
formig gebogen, da sich die Staubbeutel noch im Inneren der Bliite befinden. Der Offnungs-
vorgang der Bliiten lduft innerhalb weniger Sekunden ab; hierbei strecken sich die Staubfiaden
und die Staubbeutel werden exponiert. Zeitgleich mit der Anthese beginnen die Bliiten stark
sduerlich nach verdorbener Milch oder Kése zu riechen (Artname!). Die Bliiten besitzen 6 bis 8
kurze (ca. 1 cm lange), leuchtend dunkelrot gefarbte Kronblitter (bei gedffneter Bliite kaum zu
sehen) und sehr zahlreiche, ca. 3 cm lange Staubfdden, die an der Basis leuchtend rot und zu
den Staubbeuteln hin schmutzig weil3 gefarbt sind. Die Staubbeutel selbst sind gelblich-weil.
Der Griffel ragt auch bei gedffneter Bliite deutlich iiber die Staubfdden hinaus (Gesamtldnge
ca. 4,5 cm, Farbtafel 1). Die Bliiten verblithen bereits nur wenige Stunden nach der Anthese
noch in derselben Nacht.

Musa spp. und Musa X paradisiaca L.

Die Kulturbanane (Musa x paradisiaca) war die einzige chiropterophile Musaceae, die bei den
Kartierungen im Untersuchungsgebiet erfasst werden konnte (Farbtafel 1). Diese ist nach Mar-
tin et al. (1987) und Rehm & Espig (1996) hochstwahrscheinlich aus der Hybridisierung der
Arten Musa acuminata Colla und Musa balbisiana Colla hervorgegangen. Unter dem Sam-
melnamen Musa x paradisiaca werden mehr als 300 registrierte Zuchtformen zusammenge-
fasst. Diese Pflanzen sind zumeist triploid, weshalb sie keine oder nur stark verkiimmerte Pol-
len oder Samenanlagen bilden (Robinson 1996, Fortescue & Turner 2004). Die Fruchtentwick-
lung verlauft parthenokarp, ein Bestdubungsvorgang ist hierzu nicht notig. Da die Kulturbana-
ne aber weiterhin Nektar produziert, dient sie den Flughunden als wichtige Nahrungsquelle.
Neben der Kulturform wuchsen in den Kampong Kuantan benachbarten Gebieten sehr wahr-
scheinlich auch weitere chiropterophile Musa-Arten.

51



Kapitel 2: Ressourcenproduktion der Nahrungspflanzen nektarivorer Flughundarten in Kampong Kuantan

Die Staude der Kulturbanane wird bis zu 9 m hoch und bringt nur eine terminale Infloreszen-
zachse hervor. An dieser, zumeist lotrecht herabhédngenden Infloreszenz sitzen in Quirlen an-
geordnete Tragblitter (Brakteen), unter denen sich jeweils 2 Querreihen dichtstehender Bliiten
befinden. Diese Bliiten sind vom Gestalttyp einer Rachenblume (Dobat & Peikert-Holle 1985).
Unter den ersten Brakteen der jungen Infloreszenz sitzen ausschlieBlich weibliche Bliiten, aus
denen parthenokarp Friichte entstehen. Nach einigen Tagen bildet der Bliitenstand bis zum
Ende seiner Lebensdauer nur noch ménnliche Bliiten aus. Die Brakteen heben sich schon am
Nachmittag langsam an und geben zu Beginn der Nacht die unter ihnen liegenden Bliiten frei.
Bliiten und Brakteen fallen zumeist in den darauf folgenden Morgenstunden, teilweise aber
auch erst am nédchsten Nachmittag von der Infloreszenzachse ab.

Durio zibethinus Murray

Die Bombacaceae Durio zibethinus (Durian) ist in der siidostasiatischen Region weit verbreitet
und wird dort seit vielen Jahrhunderten kultiviert. In den letzten Jahrzehnten sind mehrere
hundert Zuchtformen entstanden, die zumeist mittels Klonung vermehrt werden und deren
Friichte einen hohen Marktwert besitzen. Das urspriingliche Verbreitungsgebiet der Wildform
ist aufgrund der langen Kultivierungsgeschichte kaum mehr festzustellen (Corner 1940).

Der Baum selbst kann bis zu 40 m hoch werden und besitzt eine sehr ausladende Krone. Durio
zibethinus ist ramiflor, wird aber auch als cauliflor beschrieben. Bereits Pijl (1936) beschrieb
die Pflanze als chiropterophil (Farbtafel 1). Die sehr zahlreichen, in Clustern sitzenden Bliiten
sind vom Gestalttyp einer Pinselglockenblume (Dobat & Peikert-Holle 1985) und 6ffnen sich
nur fiir wenige Stunden, bevor sie verblithen. Die Bliiten sind selbstinkompatibel (George et al.
1992) und deswegen auf Fremdbestdubung angewiesen. Diese wird nach Beobachtungen von
Soepadmo & Eow (1977), Start (1974) und Gould (1978) vornehmlich durch obligat nektarivo-
re Flughunde, vor allem durch Eonycteris spelaea, erbracht. Mardan & Zainal (1986) ver-
zeichneten keinen Fruchtansatz an Durianbdumen, wenn der Besuch der Bliiten durch Flug-
hunde experimentell ausgeschlossen wurde. Gould (1977) konnte neben den obligat nektarivo-
ren Arten auch mehrfach den Flughund Pteropus vampyrus beim Bliitenbesuch in Durianbéu-
men beobachten. Dies wird durch die Aussagen lokaler Jager gestiitzt, die diese Flughundart
gezielt an blilhenden Durianbdumen schieBen. In West-Malaysia hat Durio zibethinus eine
Hauptbliitezeit von Februar bis April und eine zweite Bliitezeit von August bis September.
Nachdem im Jahr 1998 fast die gesamte Durianbliite im Untersuchungsgebiet aufgrund grof3er
Trockenheit ausgefallen war, bliihten in den Jahren 2000 bis 2003 jeweils einige wenige Béu-
me, eine Massenbliite blieb aber auch in diesen Jahren aus. Im Untersuchungsgebiet wuchsen
mehrere Dutzend Durianbdume im Kulturland und in den Gérten des Dorfes.

Eugenia spp. und Eugenia malaccensis L.

Eugenia spp. (Myrtaceae) ist in ganz West-Malaysia weit verbreitet und stellt dort die arten-
reichste Holzpflanzengattung dar (Corner 1940). Viele Arten werden ihrer Friichte wegen vom
Menschen genutzt oder gezielt kultiviert.

Die Bliitezeit der meisten Arten (wie z.B. Eugenia malaccensis) ist saisonal; manche Arten
bliihen aber auch asaisonal. Einige Eugenia-Arten blithen nur nachts, andere tagsiiber oder
iiber mehrere Tage hinweg. Die Bliiten entsprechen dem Gestalttyp der Pinselblumen (Dobat
& Peikert-Holle 1985). Das Bestdubungssyndrom der meisten Arten dieser Gattung ist ento-
mophil, manche werden auch von Vogeln bestidubt. Fiir einige Arten wurde auch der Besuch
nektarivorer Fledertiere nachgewiesen, unklar ist jedoch, ob sie obligat chiropterophil sind.
Obwohl im Untersuchungsgebiet nur wenige Eugenia spp. wuchsen, konnten im Fell gefange-
ner Flughunde (vor allem auf Macroglossus minimus) regelméfig Eugenia-Pollen nachgewie-
sen werden (Kap. 3). Da diese Gattung stenopalyn ist, sich die Arten anhand des gefundenen
Pollens also lichtmikroskopisch nicht unterscheiden lieBen, konnten die von den Flughunden
besuchten Arten nicht identifiziert werden. Nur bei einem einzigen Macroglossus minimus
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gelang wihrend der Telemetrie der Nachweis des Besuchs von Eugenia malaccensis-Bliiten
(Farbtafel 1). Dass neben den Bliiten dieser nur saisonal blithenden Art jedoch noch andere
Eugenia-Arten besucht wurden, zeigt die Prasenz von Eugenia-Pollen im Fell von Macroglos-
sus minimus im gesamten Jahresverlauf (Kap. 3). Jedoch konnten an anderen blithenden Euge-
nia-Arten nie Flughunde beobachtet oder gefangen werden.

Ceiba pentandra (L.) Gaertn.

Auch der Pollen von Ceiba pentandra (Bombacaceae), dem Kapokbaum, wurde im Fell gefan-
gener Eonycteris spelaea nachgewiesen (Kap. 3). Diese Pflanzenart stammt urspriinglich aus
dem tropischen Amerika, wird aber seit langem in Asien kultiviert und ist in Malaysia zu ei-
nem typischen ,,Dorfbaum* geworden (Corner 1940).

Der Baum erreicht Wuchshéhen von bis zu 50 m, wird aber in Malaysia normalerweise nur bis
zu 35 m hoch. Ceiba pentandra wirft die Blitter wihrend der trockeneren Jahreszeiten ab und
bliiht, bevor neue Blétter gebildet werden; die Bliitezeit in Malaysia ist etwa in den Monaten
Februar bis Mérz und Oktober bis November (Start 1974). Die Bliiten sind vom Gestalttyp
einer Glockenblume (Dobat & Peikert-Holle 1985) und 6ffnen sich erst nach Sonnenunter-
gang. Die Bliiten sind in dichten Clustern angeordnet und verblilhen noch in der Nacht der
Anthese. Die Chiropterophilie dieser Art wurde bereits von Pijl (1936) und Baker & Harris
(1959) beschrieben, Start (1974) beobachtete Eonycteris spelaea beim Besuch der Bliiten von
Ceiba pentandra. Allerdings wuchs im Untersuchungsgebiet und in den umliegenden Gegen-
den kein Kapokbaum. Da auch die Bewohner des Ortes keinen Standort dieser Pflanzenart
kannten, musste es sich bei den Nachweisen von Ceiba-Pollen im Fell von Fonycteris spelaea
(Kap. 3) um Pollenkdrner handeln, die von den Tieren in das Untersuchungsgebiet hineinge-
tragen wurden.

4.2. Ressourcenproduktion

4.2.1. Riumliches und zeitliches Bliitenangebot

Innerhalb der Gesamtflache des Untersuchungsgebietes von 110,8 ha war die Vegetation sehr
heterogen strukturiert. Etwa ein Drittel der Gesamtfliche nahmen die Mangrovengesellschaf-
ten einschlieBlich der ausgedehnten Nipah- und Sagopalmenbestéinde ein. Ein weiteres Drittel
der Fliche wurde von Sekundirwald unterschiedlicher Sukzessionsstadien bedeckt, in wel-
chem allerdings aufler wenigen, zumeist alten Durianbdumen keine chiropterophilen Pflanzen
gefunden werden konnten. Die Telemetrie von Macroglossus minimus (Kap. 3) zeigte, dass die
Tiere in diesen Gebieten nicht fouragierten. Mit Ausnahme von Sonneratia caseolaris, die
entlang des gesamten Flusslaufes im Untersuchungsgebiet wuchs, befanden sich die meisten
der wihrend der Kartierungen erfassten chiropterophilen Pflanzen auf einer Flache von 33,7 ha
(im Folgenden ,,Kerngebiet* genannt), die im Wesentlichen deckungsgleich mit der Siedlungs-
und Kulturflache war.

Musa x paradisiaca

Im Zeitraum von April 2000 bis Mérz 2001 konnten von den Wegen des Untersuchungsgebie-
tes aus bei den monatlichen Bliitenzdhlungen im Mittel 30,1 +7,1 (n=12 Zéhlungen) blithende
Pflanzen von Musa x paradisiaca erfasst werden (Abb. 2, Tab. 1). Da jede blithende Musa-
Staude nur eine Infloreszenz besall, war die Zahl der blithaktiven Bananenstauden identisch
mit der Anzahl vorhandener Infloreszenzen. An diesen Infloreszenzen 6ffneten sich in den
jeweiligen Tagen der Bestandeskartierungen im Mittel 1,2 +0,05 (n=361 Infloreszenzen) Brak-
teen pro Infloreszenz. Da zu den in der Stunde vor Sonnenuntergang erfolgenden Zihlungen
noch nicht alle Brakteen soweit gedffnet waren, dass eine verldssliche Erfassung der Bliiten-
zahl hétte stattfinden konnen, wurde diese aus den Messungen des ,,standing crops* von Musa
X paradisiaca herangezogen (12,8 +£2,9 Bliiten pro Braktee). Dies ergab durchschnittlich 469,3
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Bliiten pro Zahlung. Von den kartierten blithaktiven Infloreszenzen waren im Mittel 27,8 £6,5
(n=12 Zidhlungen) im Kerngebiet vorhanden. Auf der gesamten Restfliche konnten im Mittel
nur 2,3 1,2 (n=12 Zdhlungen) blithende Infloreszenzen pro Zéhlvorgang erfasst werden.

Tab: 1: Ergebnisse der Kartierungen (n=12) von blithenden Musa x paradisiaca-Stauden im Untersuchungsgebiet
im Zeitraum von April 2000 bis Mirz 2001. Dargestellt sind die Mittelwerte der Anzahl der monatlich erfassten
blithenden Pflanzen und deren gedffneten Brakteen sowie deren Minima und Maxima getrennt nach verschiedenen
Bezugsflachen. SD: Standardabweichung. Auflerdem enthilt die Tabelle die fiir das Gesamtgebiet extrapolierte
mittlere Anzahl blithender Stauden, Brakteen und Bliiten. Die Anzahl der Bliiten wurde aus den Daten der Mes-
sung des ,,standing crops® an Musa-Infloreszenzen berechnet (12,8 Bliiten pro Braktee). Der Berechnung der Dich-
te der Bliiten liegen folgende FlachengroBen zugrunde: Ganzes UG: 110,8 ha, Kerngebiet: 33,7 ha, Restfldche
(Ganzes UG minus Kerngebiet): 77,1 ha.

Erfasst Extrapoliert
Bliihende Pflanzen/gedffnete Brakteen Infloreszen- Einzel- Dichte
Bezugsfliche Mittel SD Min Max zen/ Brakteen |  bliiten [Einzelbl. ha d']
Ganzes UG 30,1/36,7 7,1/9,1 18/21 41/53 60,2/73,3 938,7 8,5
Kerngebiet 27,8/34,1 6,5/8,4 17/20 38/49 55,6/68,2 873,0 25,9
Restfliche 2,3/2,6 1,2/1,4 0/0 4/5 4,6/5,2 66,6 0,9

Multipliziert mit dem Faktor 2,0 fiir iibersehene bzw. aufgrund der Unzuginglichkeit mancher
Teilbereiche des Untersuchungsgebietes nicht zdhlbare Infloreszenzen waren im Mittel pro
Zahlung 60,2 Infloreszenzen bzw. 73,3 gedffnete Brakteen mit 938,7 Bliiten im gesamten Un-
tersuchungsgebiet vorhanden. Dabei war jedoch die Dichte der extrapolierten Anzahl der Blii-
ten im Kerngebiet etwa 30-fach groBer als auf der gesamten Restfliche (Tab. 1); der Anteil der
im Kerngebiet kartierten Bliitenstinde betrug 92,7 % aller im Gesamtgebiet gezdhlten blithen-
den Bananenstauden.

Abb . 2 verdeutlicht, dass Musa x paradisiaca beziiglich der Ausbildung von Bliitenstanden
keine erkennbare Saisonalitdt besal. Die Stauden produzierten fortwéhrend neue Ableger, die
beim Erreichen ihrer Bliihreife eine Infloreszenz hervorbrachten. Die Lebensdauer einer Inflo-
reszenz betrug im Mittel 81,2 +16,9 (n=9) Tage. Wihrend dieser Lebensspanne produzierte ein
Bliitenstand fortwéhrend neue Bliiten, stellte also eine ,,verldssliche* Nahrungsquelle fiir nek-
tarivore Flughunde dar. An jedem Bliitenstand 6ffneten sich innerhalb seiner Lebensspanne
durchschnittlich 4,9 £1,5 (n=9) weibliche Brakteen sowie 94,0 £19,4 (n=9) minnliche Brak-
teen; das Verhiltnis weiblicher zu ménnlicher Brakteen lag bei 5,2 £1,0 % (n=9). Die Gesamt-
zahl der pro Staude ausgebildeten Brakteen betrug somit im Mittel 98,9 £20,5 (n=9).

Eugenia malaccensis

Bei den Gebietsbegehungen wurden drei Fugenia malaccensis identifiziert, die alle im Kern-
gebiet wuchsen. Diese Pflanzen bliihten gleichzeitig von der zweiten Februarwoche bis zur
ersten Marzwoche 2001. Allerdings bildeten die Bdume nur wenige Bliiten aus: Der erste
Baum hatte nur an ca. 5 % der Zweige Bliitenknospen ausgebildet, der zweite Baum an ca.
10 % und der dritte Baum an ca. 25 %. Diese Knospen 6ffneten sich sukzessive, so dass wéh-
rend der 3 Wochen dauernden Bliitezeit fortwéhrend gedffnete Bliiten an den Bdumen zu fin-
den waren. Detaillierte Erfassungen des Bliithverlaufes wurden nicht durchgefiihrt, da die
Béume allesamt auf privaten, nicht zugénglichen Grundstiicken standen. Eine Stichprobenzéh-
lung am dritten Baum zum Zeitpunkt des Blithmaximums ergab etwa 250 gleichzeitig geoffne-
te Bliiten.
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Abb. 2: Im Zeitraum von April 2000 bis
Mirz 2001 monatlich erfasste Anzahl
blithender Stauden von Musa X paradisi-
aca. Kartierung aller der von den Wegen
des Untersuchungsgebiets aus sichtbaren
blithenden Stauden.

Abb. 3: Ergebnisse der Bliitenkartierun-
gen von Sonneratia caseolaris in 6 per-
manenten Transekten entlang des Flusses
im Untersuchungsgebiet im Zeitraum
von April 2002 bis Februar 2003. Darge-
stellt sind die Mittelwerte der Bliitenzah-
len von Sonneratia caseolaris je Zahlung
in einer Transektlinge von 100 m (nur
eine Flussuferseite).

Im Zeitraum von April 2002 bis Februar 2003 wurden pro Kartierung durchschnittlich
19,2 +£8,9 (n=15 Zahlungen) Bliiten pro 100 m Transektldnge gezédhlt (Abb. 3, Tab. 2).

Tab: 2: Ergebnisse der Bliitenkartierungen von Sonneratia caseolaris in 6 permanenten Transekten entlang des
Flusses im Untersuchungsgebiet. Zeitraum der Kartierungen (n=15): April 2002 bis Februar 2003. Dargestellt sind
der Mittelwert der Bliitenzahlen in einer Transektldnge von 100 m (nur eine Flussuferseite!) sowie die kleinste und
grofite Bliitenzahl. SD: Standardabweichung. AuBlerdem enthélt die Tabelle die fiir den gesamten Flussabschnitt
des Untersuchungsgebietes bzw. fiir das Gesamtgebiet extrapolierte mittlere Anzahl gedffneter Bliiten. Der Be-
rechnung der Bliitenzahl entlang des gesamten Flussabschnitts im Untersuchungsgebiet und der Dichte der Bliiten
wurden folgende Lingen bzw. Flichengrofen zugrunde gelegt: Flusslidnge: 3360 m, ganzes UG: 110,8 ha.

Bliitenzahlen in 6
permanenten
Transekten

Erfasst Extrapoliert
Gedffnete Bliiten pro 100 m Transekt Bliiten auf gesamter Dichte
Mittel SD Min Max Flussldnge im UG [Bliiten ha™ d']
19,2 8,9 10,1 39,3 2574,7 23,2
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Extrapoliert (multipliziert mit dem Faktor 2 fiir nicht gefundene, im Inneren bzw. auf der
Riickseite der Sonneratia-Bestédnde gedffnete Bliiten) ergab dies im Mittel pro Zahlung eine
Bliitenzahl von 38,4 Bliiten pro 100 m Uferlange (eine Flussuferseite). Hochgerechnet auf den
gesamten Flussabschnitt im Untersuchungsgebiet waren im néchtlichen Mittel 2575 Bliiten in
den Sonneratia caseolaris-Bestinden an beiden Ufern gedffnet.

Wie zuvor bei Musa x paradisiaca war auch bei Sonneratia caseolaris keine ausgeprigte Sai-
sonalitdt der Bliihphasen zu erkennen. Bei jeder der Z&dhlungen wurden gedftnete Bliiten ge-
funden; allerdings fluktuierten die Bliitenzahlen mitunter sehr stark von Zahlung zu Zahlung.
So waren am 27.08.2002 nur 10,1 Bliiten pro 100 m Abschnitt vorhanden, etwa 2,5 Monate
spéter blithten am 6.11.2002 in den gleichen Abschnitten 39,3 Bliiten auf 100 m Transektldnge,
also fast viermal so viele. Selbst innerhalb eines Monates waren die Schwankungen der Blii-
tenzahlen betrachtlich: Am 6.11.2002 waren 39,3, nur 15 Tage spéter am 21.11.2002 nur 13,1
Bliiten auf 100 m Transektlinge gedffnet.

Durio zibethinus

Wiahrend Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca dem ,,steady state“-Bliihtyp entspra-
chen, handelte es sich bei Durio zibethinus um einen ausgesprochen saisonalen Massenbliiher
(,,big bang“-Typ). Im Untersuchungsgebiet wurden im Zeitraum von April 2000 bis Mirz 2001
insgesamt 26 bliihfahige Durianbdume unterschiedlicher Grofe und verschiedenen Alters er-
fasst, wobei mit 18 Individuen die Mehrheit der blithfahigen Pflanzen im Kerngebiet wuchs.
Da sehr junge Baume noch nicht im bliihfdhigen Alter waren und sehr alte Biume den Aussa-
gen der Dorfbewohner zufolge zum Teil seit vielen Jahren nicht mehr gebliiht hatten, wurden
diese Baume nicht mit erfasst. Da in den Untersuchungszeitraumen nur wenige Durianbdume
zur Bliite kamen, konnte die Blithaktivitdt nur von 3 Individuen erhoben werden. Die Erfas-
sung der Bliitenzahlen einer Pflanze im April 2000 begann erst nach deren Bliihbeginn. Hier-
bei handelte es sich um einen ca. 15 m hohen Baum mittleren Alters. Bereits vor dem Beginn
der Erfassungen hatten nach Auskunft der ortlichen Bevolkerung im Februar und Mérz einige
andere Béume gebliiht, die Bliitezeit war also bereits fast verstrichen. Im August und Septem-
ber 2000 wurde der Blithverlauf zweier weiterer Bédume dokumentiert: Ein etwa 35 m hoher
Baum mit weit ausladender Krone und eine junge Pflanze von etwa 10 m Hohe. In diesem
Zeitraum bliihten auch zahlreiche Durianbdume auBerhalb des Untersuchungsgebietes. Die 3
Individuen, deren Bliihverlauf iiberwacht wurde (Bliihverlauf in Abb. 4), wuchsen innerhalb
des Kerngebietes.

8000 1 Durio zibethinus Abb. 4: Blithverlauf und Bliitenzahlen
von  Durio zibethinus im Untersu-
chungsgebiet. Im Zeitraum von April
2000 bis Mirz 2001 erfasste Anzahl
gedffneter Bliiten von 3 verschiedenen
Bédumen. Extrapolierung der gesamten
Bliitenzahl eines Baumes durch Zahlung
4000 4 der geodffneten Bliiten in den Clustern
eines 2 m langen Astabschnittes. Punkte:
Baum mittleren Alters, ca. 15 m Hohe.
Dreiecke: Junger Baum, ca. 10 m Hohe.
2000 - Kreise: alter Baum, ca. 35 m Hoéhe. Die
Darstellung deckt nur den Zeitraum bis
zum Monat Oktober ab, da bis Mairz
2001 keine weitere Bliithaktivitit regist-

0 T T T —V v ) riert werden konnte.
Apr Mai Jun Jul Aug Sep Okt

6000 -

n Bliiten

Monat
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Der ausgesprochen saisonale Blithverlauf dieser Art ist in Abb. 4 gut zu erkennen. Bei den
beiden Individuen, die in den Monaten August und September 2000 iiberwacht wurden, fand
die komplette Bliite innerhalb eines Zeitraumes von 18 bzw. 19 Tagen statt (gemessen vom
Tag vor dem Aufgehen der ersten Bliite bis zum Tag, an welchem der Baum vollstdndig abge-
bliiht war). Auch der Baum, dessen Blithbeginn im April 2000 nicht erfasst werden konnte,
hatte innerhalb von 11 Tagen seine Blithphase vollstindig abgeschlossen. Innerhalb des jewei-
ligen Bliihzeitraumes bildeten die Pflanzen sehr viele Bliiten aus. Vor allem an dem alten, aus-
ladenden Durian 6ffneten sich wihrend der Blithphase jede Nacht zum Teil mehrere tausend
Bliiten (extrapoliertes Maximum: 7475 Bliiten). Bei dem Baum mittleren Alters lag dieses
Maximum bei 2744 Bliiten, bei dem jungen Durian bei 1185 Bliiten.

4.2.2. Nektarsekretion

Mit Ausnahme von Eugenia spp. betrug die Lebensdauer der Bliiten aller im Untersuchungs-
gebiet identifizierten, von nektarivoren Flughunden genutzten Pflanzenarten nur eine einzige
Nacht oder gar nur einen Teil einer Nacht. Die Bliiten von Eugenia malaccensis fielen erst am
dritten Tag nach ihrer Anthese ab (n=5). Der zeitliche Ablauf der Nektarsekretion von Musa x
paradisiaca, Sonneratia caseolaris und Durio zibethinus ist in Abb. 5 bis 7 dargestellt. Die
sezernierten Volumina und Zuckerkonzentrationen des Nektars sind in Tab. 3 zusammenge-
fasst. An Eugenia-Bliiten konnte aufgrund des Standortes der Baume auf Privatgrundstiicken
kein Nektarsekretionsgang aufgezeichnet werden. In die Darstellung der Nektarsekretionsgén-
ge von Kulturbanane und Sonneratia caseolaris flossen Daten aus 1998 ein.

Der fiir nichtliche Bliitenbesucher nutzbare Nektarproduktionszeitraum war bei Durio zibethi-
nus mit Abstand am kiirzesten. Die Bliiten begannen sich im Mittel bereits um 15:38 Uhr
+6,8 min (n=16), bzw. 3,75 +0,1 h vor Sonnenuntergang zu 6ffnen. Zu diesem Zeitpunkt ver-
stromten sie bereits ihren charakteristischen Geruch. Der Antherenfall als Zeichen des Verblii-
hens begann im Mittel um 23:24 Uhr +41,0 min (n=16) bzw. bereits 4,0 +0,7 h nach Sonnen-
untergang, die Lebensdauer einer Bliite betrug also im Mittel lediglich 7,8 £0,7 h (n=16). Die
kurze Lebensspanne spiegelte sich wider im Nektarsekretionsverlauf (Abb. 7). Zum Zeitpunkt
der Anthese hatte sich in jeder der Bliiten bereits eine grofle Nektarmenge akkumuliert. Die
stiindlich produzierten Nektarvolumina nahmen dann bis 18:00 Uhr zu (Mittel um 18:00 Uhr:
92,5 £26,2 ul, n=16); zu diesem Zeitpunkt hatte eine Bliite bereits iiber 50 % ihrer gesamten
nichtlichen Nektarmenge (535,6 £58,8 ul, n=16) sezerniert. Danach nahm die stiindliche Nek-
tarsekretion kontinuierlich ab, keine der untersuchten Bliiten produzierte nach 0:00 Uhr noch
Nektar. Die Zuckerkonzentration des sezernierten Nektars erreichte jedoch erst um 20:00 Uhr
mit 18,4 £0,28 % (n=16) ihr Maximum. Erst ab diesem Zeitpunkt setzten die Bliiten Pollen
frei, welcher zuvor noch fest mit den Antheren verbunden war.

Auch die Bliiten von Sonneratia caseolaris boten ihren Besuchern nicht wihrend der gesamten
Nacht Nektar an. Die Bliiten 6ffneten sich erst nach Einbruch der Nacht, der Zeitpunkt der
Anthese war im Mittel um 20:07 Uhr £14,3 min bzw. 1,0 £0,2 h nach Sonnenuntergang (n=23
Bliiten). Bereits vor der Anthese war es jedoch mdglich, mit einer Mikrokapillare vorsichtig
zwischen den noch U-formig gebogenen Antheren hindurch den Nektar vom Bliitengrund zu
entnehmen. Um 19:00 Uhr hatte jedoch noch keine der untersuchten Bliiten Nektar gebildet.
Danach stieg die Nektarproduktion stark an; das Bliiten Sekretionsmaximum lag in der Stunde
20:00 (gemessen bei der 21:00 Uhr-Messung) mit 177,8 £26,5 pl (n=23) Nektar. Danach nahm
die Sekretionsrate rasch ab; nach 3:00 Uhr wurde kein Nektar mehr produziert. Die Zucker-
konzentration des sezernierten Nektars erreichte bei der Messung um 22:00 Uhr mit 22,5
+1,0 % (n=23) das Maximum. Der Antherenfall als Zeichen des Verbliihens setzte im Mittel
um 4:31 Uhr £26,7 min bzw. 2,0 £0,5 h vor Sonnenaufgang (n=23) ein, die Lebensspanne ei-
ner Bliite betrug folglich 8,4 £0,5 h (n=23 Bliiten). Insgesamt produzierte eine Bliite von Son-
neratia caseolaris wihrend ihres néchtlichen Bliithverlaufs im Mittel 791,7 £80,7 pl (n=23)
Nektar.
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Die Bliitenstinde von Musa x paradisiaca produzierten entgegen den beiden zuvor beschrie-
benen Pflanzenarten {iber den gesamten Nachtverlauf hinweg Nektar. Sie boten Bliitenbesu-
chern also auch dann noch Nektar an, wenn die Bliiten von Sonneratia caseolaris und Durio
zibethinus bereits verblitht waren. Die Braktee einer Musa-Staude begann sich bereits am
Nachmittag leicht von der Infloreszenz abzuheben. Zu diesem Zeitpunkt konnte aber noch kei-
ne Messung der Nektarsekretion stattfinden, da der bei der Brakteenhebung entstandene Spalt
zu schmal war, um die Bliiten errcichen zu konnen. Manche Brakteen hatten sich erst nach
Sonnenuntergang so weit von der Infloreszenz abgehoben, dass eine Messung moglich war.
Deshalb wurde mit den Messungen der Nektarsekretion einheitlich erst ab 20:00 Uhr begon-
nen. Zu diesem Zeitpunkt hatte jede der Bliiten unter einer Braktee im Mittel bereits
121,6 £10,3 pl (n=93 Bliiten in 8 Infloreszenzen) Nektar produziert. Im weiteren Nachtverlauf
nahm die Nektarproduktion kontinuierlich ab, jedoch kam die Nektarproduktion erst nach dem
Ende der Nacht (nach 7:00 Uhr) zum Erliegen. Die Bliiten sowie die Braktee blieben oft noch
bis zum néchsten Abend an der Infloreszenz, bis sie von dieser abfielen. In dieser Zeit produ-
zierten aber keine der Bliiten weiteren Nektar. Die Zuckerkonzentration des sezernierten Nek-
tars erreichte bei der Messung um 23:00 Uhr mit 24,1 +0,9 % (n=93 Bliiten in 8 Infloreszen-
zen) das Maximum. Insgesamt produzierte eine Bliite von Musa x paradisiaca wéihrend ihres
néchtlichen Blithverlaufs im Mittel 508,5 +38,2 pul (n=93) Nektar. Eine Infloreszenz mit einer
gedffneten Braktee (durchschnittlich 12,8 Bliiten) sezernierte folglich im néchtlichen Mittel
6508,8 pl und wihrend ihrer gesamten Lebensdauer (im Mittel 98,9 +20,5 Brakteen, n=9)
durchschnittlich 643,7 ml Nektar.

Tab. 3: Gesamte Nektarmengen und Zuckerkonzentrationen von Sonneratia caseolaris, Musa X paradisiaca und
Durio zibethinus pro Bliite. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen (SD) des Nektars, der
wihrend der gesamten Lebensdauer der gemessenen Bliiten produziert wurde. Die Angabe der Zuckerkonzentrati-
on erfolgt als Massenanteil [% Masse/Masse], zur Ermittlung der durchschnittlichen Konzentration wurden Mit-
telwerte aus den stiindlichen Messwerten pro Bliite gebildet, unabhéngig von den sezernierten Volumina. (): An-
zahl gemessener Infloreszenzen.

Nektarmenge Zuckerkonzentration

Art n
Mittel[ul] SD Mittel[% | SD
Sonneratia caseolaris 23 791,7 80,7 19,2 0,7
Musa x paradisiaca 93(8) 508,5 38,2 21,2 1,5
Durio zibethinus 16 535,6 58,8 17,5 0,2

Die wihrend der Lebensdauer einer Bliite von Sonneratia caseolaris, Musa x paradisiaca und
Durio zibethinus produzierten gesamten Zuckermengen [g Zucker Bliite! d'] und Energie-
mengen [kJ Bliite" d"'] werden in Tab. 4 dargestellt.

Tab. 4: Zucker- und Energiemengen von Sonneratia caseolaris, Musa x paradisiaca und Durio zibethinus pro
Bliite. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen (SD) der Zucker- und Energiemenge, die wéh-
rend der gesamten Lebensdauer der gemessenen Bliiten produziert wurde. (): Anzahl gemessener Musa-
Infloreszenzen.

Zuckermenge Energiemenge
Art n
Mittel [g d'] SD Mittel [kJ d'] SD
Sonneratia caseolaris 23 0,18 0,02 2,82 0,30
Musa X paradisiaca 93(8) 0,12 0,02 1,93 0,24
Durio zibethinus 16 0,10 0,01 1,58 0,18
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Abb. 5: Nektarsekretionsverlauf von
Sonneratia caseolaris. Volumen [pul] und
Zuckerkonzentration [% Masse/Masse]
des stiindlich gemessenen sezernierten
Nektars. n=23 Bliiten.

Abb. 6: Nektarsekretionsverlauf von
Musa x paradisiaca. Volumen [pl] und
Zuckerkonzentration [% Masse/Masse]
des stiindlich gemessenen sezernierten
Nektars. n=93 Bliiten in 8 Infloreszen-
zen. Werte pro Infloreszenz gemittelt.

Abb. 7: Nektarsekretionsverlauf von
Durio zibethinus. Volumen [pl] und
Zuckerkonzentration [% Masse/Masse]
des stiindlich gemessenen sezernierten
Nektars. n=16 Bliiten.
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Farbtafel 1: Oben links: Voll aufgebliithte Sonneratia caseolaris-Bliite. Beachte die sehr zahlreichen Antheren.
Mitte links: Knospe von Sonneratia caseolaris wenige Stunden vor der Bliitendffnung. Die Kelchblatter sind bereits
leicht geteilt, die U-fomig gebogenen, leuchtend roten Antherenfilamente sind bereits sichtbar (die Staubbeutel
selbst sind noch im Bliiteninneren). Beachte den lang gestreckten, weit hervorstehenden Griffel. Unten links: Mehre-
re Bliitencluster von Durio zibethinus. Zwischen den voll ge6ffneten Bliiten sitzen noch zahlreiche Knospen. Oben
rechts: Knospen und Bliiten von Eugenia malaccensis. Unten links: Junge Infloreszenz von Musa x paradisiaca.
Beachte die zahlreichen Kratzspuren auf der Oberflache der noch geschlossenen Brakteen.
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Farbtafel 2: Oben links: Frisch gekeimte Samen
von Sonneratia caseolaris. Bei einigen der Keim-
linge sind bereits die freiwerdenden Keimblatter
sichtbar. Oben rechts: Zwei Friichte von Sonnera-
tia caseolaris. Mitte links: Eine mit blauem fluo-
reszierenden Pulver markierte Sonneratia caseola-
ris-Bliite (Ausgangsbliite) des Pollenverfrach-
tungsexperiments. Mitte rechts: Fluoreszenzmik-
roskopische Aufnahme einer Stempeloberfliche
von Sonneratia caseolaris; VergroBerung: ca.
200 x. Deutlich zu erkennen sind Pulverpartikel
der Farben Gelb, Griin, Rot und Blau. Beachte die
zahlreichen, blass-hellblauen, durchscheinenden
Pollenk6rner im rechten unteren Bildviertel (Pol-
len von Sonneratia caseolaris). Unten links: Pat-
rouillierendes Méannchen von Macroglossus mini-
mus. Patrouille vor einer Kulturbananeninflores-
zenz (2 geodffnete Brakteen). Beachte die gut
sichtbaren, groBen Hoden des Ménnchens!
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Farbtafel 3: Oben links: Eonycteris spelaea.
Oben rechts: Macroglossus minimus. Beachte das
Halsband mit dem blauen, nummerierten Ring im
Nacken des Tieres! Mitte links: Flugkifig im Kuala
Selangor Nature Park. Unten rechts: Vor einer
Kunstbliite patrouillierendes Méannchen von Mac-
roglossus minimus. Beachte die gut sichtbaren
Hoden sowie das Halsband mit dem Transponder
im Nacken! Unten links: Kunstbliite im Flugkifig.
A: Zuckerwasserreservoir, B: PVC-Zylinder mit
Magnetventil und Transponderelektronik, C: Duft-
reservoir, D: Bliitenkopf mit Lichtschranke und
Antenne des Transponderlesegerits, E: Landeplatt-
form (1,5 1-Plastikflasche mit Nylonstoff).
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4.2.3. Ressourcendichte

Tabelle 5 zeigt die Ergebnisse der Bliitenzahlungen und die tigliche Nahrungsressourcendichte
im Untersuchungsgebiet.

Tab. 5: Ressourcendichte der Flughundnahrungspflanzen Sonneratia caseolaris, Musa x paradisiaca und Durio
zibethinus im Untersuchungsgebiet. Angaben zu den ,,steady state“-Pflanzen Sonneratia caseolaris und Musa x
paradisiaca stellen die Mittelwerte der tiglichen Ressourcendichte dar, Angaben zu der ,,big bang“-Pflanze Durio
zibethinus entsprechen dem Maximalwert der Ressourcendichte im Untersuchungszeitraum am Tag der grofiten
erfassten Bliitenzahl (am 30.08.2000). Der Flichenbezug wurde iiber die Extrapolierung der Daten aus den Tran-
sekt- bzw. Flachenzéhlungen der Bliitendichte und der Nektarsekretion der Bliiten hergestellt. Es bedeuten: Ganzes
UG: Gesamtfliche des Untersuchungsgebietes (110,8 ha), Kern: Kerngebiet (33,7 ha), Rest: Restfliche (Ganzes
UG minus Kerngebiet; 77,1 ha).

Sonneratia Musa x paradisiaca Durio zibethinus
Ressourcendichte lari

caseotaris Ganzes UG Kern Rest Ganzes UG Kern Rest
tégl. Bliitendichte
[Bliten ha'! d'l] 23,2 8,5 25,9 0,9 67,5 221,6 0,0
tigl. Zuckerdichte
[¢ Zucker ha'! d'l] 4,1 1,0 3,1 0,1 6,6 21,8 0,0
Ei%lhf?zr_lg]‘edwhte 65,5 16,2 495 | 16 106,4 3494 | 0,0
tdgl. Nektardichte
[ml Nektar ha™ "' 18,4 4,3 13,0 0,4 36,1 118,7 0,0

2500 ~

Abb. 8: Stiindlicher Verlauf der Nektar-
2000 — energieproduktion [kJ] der beiden ,,stea-
dy state“-Pflanzenarten Sonneratia case-

E - olaris und Musa x paradisiaca im Unter-
@ 1500 suchungsgebiet. Ergebnisse der Messun-
4 gen der stiindlichen Nektarsekretion und
o der mittleren Bliitenzahl der beiden
£ 1000 1 Pflanzenarten im Untersuchungsgebiet.
2
500 -
0 : H ﬂ A mm =

19 20 21 22 23 00 01 02 03 04 05 06 O7
Uhrzeit

Sonneratia caseolaris produzierte im Mittel pro Nacht wesentlich groflere Nektarmengen als
die Kulturbanane (Tab. 5). Durio zibethinus sezernierte zwar wihrend der Bliitezeit grof3e
Nektarmengen auf kleinem Raum, dieses Ressourcenangebot war aber zeitlich sehr einge-
schriankt. Der grofle Durianbaum hatte am 30.08.2000 ein extrapoliertes Maximum von 7475
gleichzeitig gedffneten Bliiten (Abb. 4), die in dieser Nacht etwa 4 Liter Nektar produzierten,
der rund 730 g Zucker enthielt. Dies entsprach einer Energiemenge von rund 11800 kJ. Wéh-
rend des Hohepunkts der Bliitezeit dieses Durianbaums nahm die Energiedichte im gesamten
Untersuchungsgebiet fast um das 2,5-fache gegeniiber der Energiedichte auflerhalb der Bliite-
zeit von Durio zibethinus zu. Allerdings handelte es sich im Fall von Durio zibethinus um ein
saisonbedingtes Energiedichtemaximum, bei Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca
um Mittelwerte einer Nacht fiir Nacht stattfindenden Ressourcenproduktion. Die Bliiten von
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Sonneratia caseolaris produzierten in einer durchschnittlichen Nacht etwa 2 Liter Nektar bzw.
455 g Zucker, was einer Energiemenge von rund 7260 kJ entsprach. Bei der Kulturbanane lag
die Nektarproduktion bei etwa 0,5 Litern bzw. 115 g Zucker, entsprechend einer Energiemenge
von rund 1800 kJ. Zusammengenommen sezernierten die zwei chiropterophilen Pflanzen vom
,steady state“-Typ im téglichen extrapolierten Mittel rund 2500 ml Nektar und 570 g Zucker.
Dieses entsprach einer Energiemenge von 9060 kJ bzw. einer Energiedichte im Untersu-
chungsgebiet von 81,8 kJ ha'. Abbildung 8 zeigt den stiindlichen Verlauf der Nektarenergie-
produktion der extrapolierten mittleren tdglichen Bliitenzahl der beiden ,steady state®-
Pflanzenarten Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca im gesamten Untersuchungsge-
biet. Der Grofteil der Nektarenergie dieser Pflanzen wurde in der ersten Nachthélfte vor Mit-
ternacht sezerniert (87 % der gesamten nédchtlichen Nektarproduktion).

4.2.4. Verfiigbarer Nektar (,,standing crop*)

Die Abb. 9 und 10 zeigen die stiindlich gemessenen Nektarvolumina und Zuckerkonzentratio-
nen bzw. die Energiegehalte des in den Bliiten von Musa x paradisiaca vorhandenen Nektars,
Abb. 12 und 13 die Ergebnisse der Messungen an Bliiten von Sonneratia caseolaris und Abb.
17 und 18 die Ergebnisse der Messungen an Bliiten von Eugenia malaccensis.

250 - Musa x paradisiaca [ Nektar ~ mmmm Zucker

r 30
Abb. 9: ,Standing crop“ von Musa X

25 paradisiaca. Stiindliche Werte der Nek-
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04 ° der Bliten einer Infloreszenz wurden
5 o zuvor gemittelt. Unterhalb der Abszisse
® 031 . ist die Anzahl der gemessenen Inflores-
2 ’ zenzen und Bliiten angegeben: n gemes-
S R sene Infloreszenzen/n gemessene Bliiten.
02 1 Daten aus n=32 Néchten der Jahre 1998,
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014 Darstellung des Messwertbereiches zwi-
schen dem 5. und 95. Perzentil.
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Abb. 11: ,Standing crop” von Musa x
paradisiaca. Absolute Unterschiede der
Bliite mit dem kleinsten und der Bliite
mit dem grofiten Energiegehalt [k]] je
gemessener Infloreszenz.  Stiindlicher
Auftrag der Werte. Unterhalb der Ab-
szisse ist die Anzahl der gemessenen
Infloreszenzen und Bliiten angegeben: n
gemessene Infloreszenzen/n gemessene
Bliiten. Daten aus n=32 Nichten der
Jahre 1998, 2000 und 2001. Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil.

Abb. 12: ,Standing crop“ von Sonnera-
tia caseolaris. Stindliche Werte der
Nektarvolumina [pul] und Zuckerkonzent-
rationen [% Masse/Masse] pro Bliite.
Unterhalb der Abszisse ist die Anzahl
der gemessenen Bliiten angegeben. Da-
ten aus n=18 Néchten der Jahre 2000 und
2001. Box-Whisker-Plots: Darstellung
des Messwertbereiches zwischen dem 5.
und 95. Perzentil.

Abb. 13: ,Standing crop“ von Sonnera-
tia caseolaris. Stindliche Werte der
Energiegehalte [kJ] pro Bliite. Unterhalb
der Abszisse ist die Anzahl der gemesse-
nen Bliiten angegeben. Daten aus n=18
Nichten der Jahre 2000 und 2001. Box-
Whisker-Plots: Darstellung des Mess-
wertbereiches zwischen dem 5. und 95.
Perzentil.
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Abb. 14: ,Standing crop* von Sonnera-
tia caseolaris. Unterschiede zwischen
den Energiemengen [kJ] der Bliiten in
den 4 verschiedenen Zugingigkeitsklas-
sen (ZS). Es bedeutet: ZS 1: Sehr expo-
nierte Bliitenposition, vollig unbehinder-
ter Anflug mdglich; ZS 2: Bliitenposition
weniger exponiert, etwas zuriickversetzt
in der Vegetation, dennoch freier Anflug
moglich; ZS 3: Bliite in der Pflanze,
Bliitenbesucher kann nicht unbehindert
anfliegen; ZS 4: Bliite direkt durch Blét-
ter/Astwerk verdeckt, Anflug stark be-
hindert. Aufgrund der Seltenheit von
Bliiten aus den Klassen 3 und 4 wurden
die Bliiten fiir diese Auswertung unab-
héngig von der Messstunde zusammen-
gefasst. Unterhalb der Abszisse ist die
Anzahl der gemessenen Bliiten angege-
ben. Daten aus n=18 Néachten der Jahre
2000 und 2001. *: p<0,05, ***: p<0,001.
Ergebnisse des paarweisen Vergleichs
iber Mann-Whitney U-Tests (Tab. 6).
Box-Whisker-Plots:  Darstellung  des
Messwertbereiches zwischen dem 5. und
95. Perzentil.

Abb. 15: ,,Standing crop* von Sonnera-
tia caseolaris. Unterschiede zwischen
den Energiemengen [kJ] der Bliiten in
den 2 Hohenklassen. Auftrag unabhingig
von der Messstunde. Es bedeutet: Ho-
henklasse 1: Bliite unter 1 m Hohe, Ho-
henklasse 2: Bliite mindestens in 1 m
Hohe. Aufgrund des Fehlens eines festen
Hohenbezugspunktes (Messungen wur-
den vom Boot aus durchgefiihrt) wurde
die gut erkennbare Hochwassermarke an
den Asten als Bezugshéhe=0 m festge-
setzt. Es wurden keine Bliiten gemessen,
die sich unter dieser Hochwassermarke
befanden. Unterhalb der Abszisse ist die
Anzahl der gemessenen Bliiten angege-
ben. Daten aus n=18 Néchten der Jahre
2000 und 2001. *: p<0,05. Ergebnisse
des paarweisen Vergleichs iiber einen
Mann-Whitney U-Test. Box-Whisker-
Plots: Darstellung des Messwertberei-
ches zwischen dem 5. und 95. Perzentil.
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Abb. 16: ,,Standing crop“ von Sonnera-
tia caseolaris. Unterschiede zwischen
den Energiemengen [kJ] der Bliiten in
den 2 Hohenklassen und den 4 Zugéng-
lichkeitsklassen (ZS). Auftrag unabhén-

Sonneratia caseolaris gig von der Messstunde. Es bedeutet: ZS

2,5 - 1: Sehr exponierte Bliitenposition, vollig
Hchenklasse 1 Hohenklasse 2 unbehinderter Anflug méglich; ZS 2:
Bliitenposition weniger exponiert, etwas

2,0 - . * ° I zurlickversetzt in der Vegetation, den-
noch freier Anflug méglich; ZS 3: Bliite

in der Pflanze, Bliitenbesucher kann
nicht unbehindert anfliegen; ZS 4: Bliite
direkt durch Blitter/Astwerk verdeckt,
Anflug stark behindert. Hohenklasse 1:
1,0 1 Bliite unter 1 m Hohe, Hohenklasse 2:
Bliite mindestens in 1 m Hohe. Aufgrund
des Fehlens eines festen Hohenbezugs-
05 7 punktes (Messungen wurden vom Boot
aus durchgefiihrt) wurde die gut erkenn-
bare Hochwassermarke an den Asten als
0.0 1 Bezugshohe=0 m festgesetzt. Es wurden
1 2 3 4 1 2 3 4 keine Bliiten gemessen, die sich unter
zs dieser Hochwassermarke  befanden.
Unterhalb der Abszisse ist die Anzahl
der gemessenen Bliiten angegeben. Da-
ten aus n=18 Néchten der Jahre 2000 und
2001. Box-Whisker-Plots: Darstellung
des Messwertbereiches zwischen dem 5.
und 95. Perzentil.
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Aus den Abbildungen 10 und 13 geht hervor, dass die in einer Bliite der Kulturbanane vorhan-
dene Energiemenge deutlich geringer war, als die in einer Sonneratia-Bliite. Das verdeutlicht
auch der Vergleich der Mittelwerte der Energiemengen des ,,standing crops* aller gemessenen
Bliiten unabhingig von der Nachtstunde. Die mittlere Energiemenge betrug bei Musa x para-
disiaca 0,13 kJ pro Bliite, bei den Bliiten von Sonneratia caseolaris war diese mit 0,43 kJ pro
Bliite rund 3,5-mal groBer. Bei Eugenia malaccensis (Abb. 18) war sie am kleinsten: Im Mittel
konnte ein Bliitenbesucher beim Besuch einer Bliite nur Nektar des Energiegehaltes von
0,10 kJ ausbeuten. Deutlich geringer als bei Sonneratia caseolaris (Abb. 12) und Musa x pa-
radisiaca (Abb. 9) war die Zuckerkonzentration des gemessenen ,,standing crops* bei Eugenia
malaccensis (Abb. 17): diese betrug im Mittel nur 8,18 %, wobei das Minimum bei 3,7 %, das
Maximum bei nur 10,9 % lag.

Der ,,standing crop* von Durio zibethinus (Abb. 19 und 20) war bei der ersten Messung um
21:00 Uhr noch sehr hoch, nahm aber dann rasch ab. Um 03:00 Uhr war in keiner der Bliiten
ein messbares Nektarvolumen vorhanden; zu diesem Zeitpunkt hatten fast alle Bliiten bereits
neben den Antheren auch ihre Bliitenblitter abgeworfen. Die stichprobenartigen Messungen
des ,,standing crops® von Durianbliiten in den Stunden 21:00, 23:00, 01:00 und 03:00 Uhr
zeigten, dass der Energiegehalt des ,,standing crops® um 21:00 Uhr, also 5 Stunden nach Blii-
tendffnung (1,46 £0,22 kJ, n=6) fast identisch mit dem Energiegehalt des bis dahin kumuliert
sezernierten Nektars (1,42 +0,12 kJ, n=16) war (nicht signifikant, t-Test, t=-0,556, df=20,
p>0,05). Zu diesem Zeitpunkt war also praktisch kein Nektar aus diesen Bliiten entnommen
worden. Erst bei der Messung um 23:00 Uhr unterschieden sich die Mittelwerte der Energie-
mengen des ,,standing crops* (1,1 £0,42 kJ, n=6) hoch signifikant von den Energiemengen des
bis zu dieser Stunde kumuliert sezernierten Nektars (1,56 +0,17 kJ, n=16, t-Test, t=3,817,
df=20, p=0,001). Um 01:00 Uhr war der Unterschied zwischen dem Mittelwert der Energie-
mengen des ,,standing crops® (0,59 £0,44, n=6) und dem bis dahin kumuliert sezernierten Nek-
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tar (1,58 +0,18, n=16) hochst signifikant (t-Test, t=7,720, df=20, p<0,00001). Um 3:00 Uhr
war kein ,,standing crop® mehr messbar; der Unterschied zu den Energiemengen der Nektar-
sekretion (identisch mit dem Wert um 01:00 Uhr, da keine weitere Nektarproduktion) war
hochst signifikant (t-Test, t=21,656, df=20, p<0,00001).

_ Eugenia malaccensis 7 Nektar ~ mmmm Zucker

o0 | --.ﬁ

400 -

Abb. 17: ,Standing crop” von Eugenia
malaccensis fiir die Nachtstunden von
22:00 Uhr bis 01:00 Uhr. Werte der
Nektarvolumina [pl] und Zuckerkonzent-
rationen [% Masse/Masse] pro Bliite;
Messwerte aus n=2 Nichten. Unterhalb
der Abszisse ist die Anzahl der gemesse-
nen Bliiten angegeben. Messungen auf-
200 | grund des Mangels an zuginglichen

T T T Bliiten nur in 4 Stunden des Nachtverlau-

r 10

T T T T T
o N B O ©

300 4

[%] uonyesnuazuoyiayonz

Nektar [ul]

fes durchgefiihrt. Box-Whisker-Plots:
Darstellung des Messwertbereiches zwi-
schen dem 5. und 95. Perzentil.
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Zeit
n=10 10 1 11
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Abb. 18: ,,Standing crop* von Eugenia

malaccensis fir die Nachtstunden von
T 22:00 Uhr bis 01:00 Uhr. Stiindliche
Werte der Energiegehalte [kJ] pro Bliite;
Messwerte aus n=2 Nichten. Unterhalb
der Abszisse ist die Anzahl der gemesse-
0.3 1 nen Bliiten angegeben. Messungen auf-
grund des Mangels an zuginglichen
0,2 1 Bliiten nur in 4 Stunden des Nachtverlau-
fes durchgefiihrt. Box-Whisker-Plots:
0,1 Darstellung des Messwertbereiches zwi-
schen dem 5. und 95. Perzentil.
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Die Unterschiede der Nektarenergiemengen innerhalb einer Musa-Infloreszenz (Differenz zwi-
schen dem kleinsten und groBten Wert der Bliiten einer Infloreszenz) waren zum Teil erheblich
(Abb. 11). Die mittlere Energiemenge des ,,standing crops der oberen Bliiten der Infloreszen-
zen (unabhéngig von der Messstunde) war mit 0,11 +£0,09 kJ (n=107) hochst signifikant gerin-
ger als die der unteren Bliiten mit 0,14 +0,11 kJ (n=107) (Wilcoxon Vorzeichentest, Z=-5,196,
p<0,00001, n=107). Dabei stammten 83,2 % der kleinsten gemessenen Werte des ,,standing
crops® aus den oberen Reihen und 67,3 % der groBten Werte aus den unteren Reihen. Die
Messungen der Nektarsekretion von Musa x paradisiaca hingegen zeigten keine derartige Un-
terschiede im Sekretionsgang zwischen den beiden Bliitenreihen: oben: 1,93 +£0,26 kJ (n=8);
unten: 1,86 +0,22 kJ (n=8; t-Test fiir verbundene Stichproben, t=0,923, df=7, p>0,05). Der
Anteil der Bliiten mit einem ,,standing crop“=0 in den oberen und unteren Reihen der gemes-
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senen Infloreszenzen (n=107) betrug 28,5 £3,0 % der oberen Bliiten und nur 20,1 £2,4 % der
unteren Bliiten. Dieser Unterschied ist hochst signifikant (Wilcoxon Vorzeichentest, Z=-3,668,
p<0,001, n=107).

Tab. 6: Paarweiser Vergleich der Energiemengen [kJ] des Bei Sonneratia caseolaris gab es erheb-
,»standing crops“ von Sonneratia caseolaris in den 4 verschie- | liche Energiemengenunterschiede zwi-
denen Zugingigkeitsklassen (ZS). Ergebnisse des paarweisen | gchen den Bliiten der 4 verschiedenen
Vergleichs iiber Mann-Whitney U-Tests. Zugéinglichkeitsklassen: Die Energie—
Parameter v Z P mengen des ,,standing crops* nahmen
ZS1vs.ZS2 11656,0 -2,176 <0,05 mit abnehmender Zugénglichkeit deut-
ZS1vs.ZS3 5384,5 -4,023 <0,0001 lich zu (Abb. 14), wobei ein sehr mar-
ZS1vs.ZS 4 980,5 -5,273 <0,00001 kanter Sprung zwischen den Klassen 3
ZS2vs.ZS3 5943,0 -2,157 <0,05 und 4 bestand. Die Energiegehalte der
ZS2vs.ZS54 11,36,5 -4,332 =0,00001 vier Klassen unterschieden sich hochst
ZS3vs.ZS 4 786,0 -3,216 =0,001 signifikant ~ voneinander  (Kruskal-

Wallis  Test,  ¢*=38,34,  df=3,

p<0,00001). Der paarweise Vergleich der Energiemengen der 4 Zuginglichkeitsklassen {iber
Mann-Whitney U-Tests ergab bei jeder moglichen Paarung signifikante Unterschiede (Tab. 6).

Der Vergleich der Anteile vollstindig ausgebeuteter Bliiten von Sonneratia caseolaris (,,stan-
ding crop“=0) in den einzelnen Zugénglichkeitsklassen fiir alle Messstunden zusammengefasst
zeigte, dass in Klasse 1 33,3 % der Bliiten vollstindig ausgebeutet waren, in Klasse 2 24,1 %,
in Klasse 3 13,3 % und in Klasse 4 nur 10,3 %. Der Unterschied zwischen den Zugénglich-
keitsklassen 1 und 3 ist hoch signifikant (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, y°=10,19,
p<0,01), der Unterschied zwischen den Klassen 1 und 4 ist hochst signifikant (Chi-Quadrat
Test mit Yates-Korrektur, X2=14,34, p<0,001) und der Unterschied zwischen den Klassen 2
und 4 ist signifikant (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, y°=5,99, p<0,05). Die Unterschie-
de aller anderen Klassen sind nicht signifikant.

Die GroBe des ,,standing crops®™ bei Sonneratia caseolaris hing aulerdem von der Hohe der
Bliiten iiber der Hochwassermarke (Abb. 15) ab. Bliiten in mindestens 1 m Hohe {iber der
Hochwassermarke hatten signifikant geringere Nektarenergiemengen als Bliiten unter 1 m Ho-
he iiber der Hochwassermarke (Mann-Whitney U-Test, U=21911,0, Z=-2,365, p<0,05). Abbil-
dung 16 zeigt die Energiemengen des ,,standing crops* sowohl in Abhingigkeit von der Ho-
henklasse als auch der Zugénglichkeitsklasse. In beiden Hohenklassen waren die Energiemen-
gen in den exponierten Bliiten kleiner als in den weniger exponierten Bliiten. Die Energiege-
halte der zusammengefassten Bliiten der Zuginglichkeitsklassen 1 und 2 unterschieden sich in
den Hohenklassen 1 und 2 signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=11629,5, 7=-2,227, p<0,05).
Die Energiegehalte der zusammengefassten Bliiten der Zuginglichkeitsklassen 3 und 4 unter-
schieden sich in den Hohenklassen 1 und 2 nicht statistisch signifikant (Mann-Whitney U-Test,
U=1606,0, Z=-0,688, p>0,05).

Exponierte Bliiten, die sich hoch am Baum 6ffneten enthielten also signifikant weniger Energie
als solche exponierten Bliiten, die sich nahe der Hochwasserlinie 6ffneten; bei unzugénglichen
Bliiten war kein statistischer Unterschied zwischen den Energiemengen der beiden Hohenklas-
sen vorhanden.
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Abb. 20: ,Standing crop“ von Durio

zibethinus in den Nachtstunden 21:00,
23:00, 01:00 und 03:00 Uhr. Stiindliche
1,5 1 Werte der Energiegehalte [kJ] pro Bliite;
Messwerte aus n=1 Nacht. Unterhalb der
Abszisse ist die Anzahl der gemessenen
Bliiten angegeben. Box-Whisker-Plots:
Aufgrund der geringen Probengrofle nur
Darstellung des Messwertbereiches zwi-
schen dem 25. und 75. Perzentil.
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4.3. Nahrungsenergetische Tragfihigkeit des Untersuchungsgebiets: Theore-
tische Populationsgrofle von Macroglossus minimus

Die kleinste, fiir die beiden ,steady state“-Hauptnahrungspflanzenarten von Macroglossus
minimus nachgewiesene Anzahl Bliiten bzw. Infloreszenzen betrug bei Sonneratia caseolaris
10,1 Bliiten auf 100 m Uferlénge, bei der Kulturbanane 18 blithaktive Stauden mit 21 gedftne-
ten Brakteen. Die fiir das gesamte Untersuchungsgebiet extrapolierten minimalen Bliitenzahlen
sowie die daraus abgeleiteten minimalen Nektarvolumina, Zuckermengen und die entspre-
chenden Energiegehalte zeigt die Tabelle 7, Tabelle 8 zeigt diese Ergebnisse bezogen auf die
Flache des Untersuchungsgebiets.
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Tab. 7: Minimale gesamte Ressourcenmenge der ,,steady state“-Flughundnahrungspflanzen Sonneratia caseolaris
und Musa x paradisiaca im Untersuchungsgebiet. Extrapoliert auf der Grundlage der kleinsten, wiahrend der Tran-
sekt- bzw. Flichenzdhlungen der Bliitendichte erfassten Bliitenzahl und dem Nektarsekretionsverlauf beider Pflan-
zenarten. Die Bliitenzahl von Musa x paradisiaca wurde aus der durchschnittlichen Anzahl der Bliiten (12,8) pro

geoffneter Braktee berechnet.

Minimale Minimales Minimale Minimale
Art Bliitenzahl, Nektarvolumen Zuckermenge Energiemenge
ganzes UG [mzmin JI_] [gmin JI_] [k‘]min d]]
Sonneratia caseolaris 1359,2 1076,1 239.8 3829,1
Musa X paradisiaca 537,6 270,5 64,9 1029,7
Summe 1346,6 304,7 4858,7

Tab. 8: Minimale Ressourcendichte der ,steady state“-Flughundnahrungspflanzen Sonneratia caseolaris und
Musa x paradisiaca im Untersuchungsgebiet. Angaben zur minimalen téglichen Ressourcendichte. Der Flichenbe-
zug wurde auf der Grundlage der kleinsten, wiahrend der Transekt- bzw. Flachenzéhlungen der Bliitendichte erfass-
ten Bliitenzahl und dem Nektarsekretionsverlauf beider Pflanzenarten hergestellt. Gesamtfliche des Untersu-
chungsgebietes (UG): 110,8 ha. Die Bliitenzahl von Musa x paradisiaca wurde aus der durchschnittlichen Anzahl
der Bliiten (12,8) pro gedffneter Braktee berechnet. Abweichung der Summe von [ml,;, ha” d'] ist rundungsbe-
dingt!

Minimale Bliitendichte, Minimale Minimale Minimale
Art ganzes UG Nektardichte Zuckerdichte Energiedichte
[Mnin Bliiten ha '] | [mlyy, ha d] [8in ha'd'] [k in ha ]
Sonneratia caseolaris 12,3 9,7 2,2 34,6
Musa X paradisiaca 49 2,4 0,6 9,3
Summe 12,2 2.8 43,9

Die Messung der tiglichen Trinkmengen von Macroglossus minimus an computergesteuerten
Kunstbliiten (Kap. 4) ergab, jedes der Individuen im Mittel eine Energiemenge von 65,8
+13,9 kJ d!' (n=19 Individuen) aufnahm.

Bei vollstindiger Ausbeutung des gesamten, von den beiden ,steady state*-
Hauptnahrungspflanzen im Untersuchungsgebiet produzierten Bliitennektars durch Macroglos-
sus minimus benoétigte ein Individuum dieser Flughundart zur Deckung seines Tagesenergiebe-
darfs 23,3 Bliiten von Sonneratia caseolaris oder 34,1 Bliiten (bzw. 2,7 Infloreszenzen bei
12,8 Bliiten pro Infloreszenz) von Musa x paradisiaca.

Demnach reichte die berechnete minimale Energiemenge des Untersuchungsgebietes dazu aus,
den Tagesenergiebedarf von 74 Individuen der Flughundart Macroglossus minimus zu decken,
was einer Individuendichte von nur 0,7 Macroglossus minimus pro Hektar des Untersuchungs-
gebiets entsprach. Bei einer Gleichverteilung der Geschlechter waren das je 37 Ménnchen und
Weibchen. Wurde die Berechnung der Individuendichte nur auf das nahrungsenergiereiche
Kerngebiet (33,7 ha) beschrénkt, so ergab das immerhin eine Anzahl von 2,2 Tieren pro Hek-
tar, also rund jeweils ein Madnnchen und ein Weibchen pro Hektar.

Wurde die Populationsgrofle unter denselben idealisierten Annahmen fiir die mittlere, téglich
von den beiden Hauptnahrungspflanzen produzierte Nektarenergiemenge (9060 kJ d') berech-
net, so ergab dies eine Tragfihigkeit des Untersuchungsgebietes fiir 138 Macroglossus mini-
mus. Damit lag die Individuendichte des gesamten Untersuchungsgebietes im Mittel bei 1,2
Tieren pro Hektar, die des Kerngebietes bei 4,1 Tieren pro Hektar.
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5. Diskussion

5.1. Riumliche und zeitliche Ressourcenverfiigharkeit

Von den vier chiropterophilen Pflanzen des Untersuchungsgebietes produzierten die beiden
dem ,,steady state“-Bliihtyp angehdrenden Arten Sonneratia caseolaris und Musa x paradisia-
ca wihrend des gesamten Jahres Bliitennektar und waren somit asaisonal verfiigbare Nah-
rungsquellen fiir nektarivore Flughunde. Aufgrund der geringen Artenzahl der Nahrungspflan-
zen bot sich die Moglichkeit, deren Nektarsekretion nicht nur qualitativ zu erfassen, sondern
dartiber hinaus die von den beiden ,,steady state“-Pflanzen dargebotene Nektarmenge zu quan-
tifizieren und in Bezug zur Flache des Untersuchungsgebietes zu bringen.

5.1.1. Bliitenzahlen und Bliitendichte

Die Bliiten von beiden Pflanzenarten sind groB3 und auffillig, eine mdgliche Fehlerquelle bei
der Erfassung der zéhlbaren Bliiten war daher gering. Aufgrund der mit den Bliitenzdhlungen
verbundenen methodischen Probleme konnte jedoch die Bliitendichte nicht durch die vollstin-
dige Erfassung aller vorhandenen Bliiten bzw. Bliitenstéinde bestimmt werden: Bei Sonneratia
caseolaris schied dies aufgrund der enormen Bestandesgrofle entlang des gesamten Flussab-
schnittes im Untersuchungsgebiet, der zeitlichen Beschrinkung durch den Tidenhub sowie der
Bestandesstruktur aus, bei Musa x paradisiaca war die Zugénglichkeit mancher Flachen (Pri-
vatgrundstiicke) nicht gegeben. Deshalb mussten die stichprobenartig erfassten Bliitenzahlen
um einen bestimmten Faktor korrigiert werden, um eine hinreichend genaue Extrapolierung
der tatsdchlich vorhandenen Bliitenzahl zu ermdglichen. Ich entschied mich fiir einen ,,starren
Faktor 2 fiir die Extrapolation der Bliitenzahlen in der Annahme, dass bei jeder Zéhlung Bliiten
bzw. Infloreszenzen derselben Groenordnung iibersehen wurden.

Bei Musa x paradisiaca énnte diese Annahme vor allem deswegen fehlerhaft gewesen sein,
weil die Infloreszenzen nach dem Erreichen der ménnlichen Blithphase oftmals abgehackt
wurden, wodurch die Zahl der blithaktiven Pflanzen erheblichen Fluktuationen unterworfen
war. Aus diesem Grund konnte die tatsdchliche Schwankungsbreite der Bliitendichte von Musa
x paradisiaca grofer und die minimale Bliitendichte kleiner als die erfasste gewesen sein. Al-
lerdings gab es keinen einzigen Tag wihrend der mehrjdhrigen Feldarbeiten, an dem ich im
Untersuchungsgebiet nicht mehrere blithaktive Pflanzen gesehen hitte.

Bei Sonneratia caseolaris konnten die im Bestandesinneren sowie auf der Riickseite des Be-
standes vorhandenen Bliiten nicht gezdhlt werden. Nun konnte vermutet werden, dass die tat-
sdchliche Anzahl der dadurch nicht gezédhlten Bliiten noch grofler gewesen ist, da lediglich die
dem Fluss zugewandte Bestandesseite nach Bliiten abgesucht worden war. Jedoch bliithten zum
einen im Bestandesinneren nur verhéltnismiBig wenige Bliiten, zum anderen war die Riickseite
des Bestandes zumeist durch andere Pflanzen beschattet, was dazu fiihrte, dass Sonneratia
caseolaris dort einen wesentlich lockereren Wuchs aufwies und in Folge dessen auch weniger
Bliiten ausbildete.

Letzten Endes diirfte die tatsdchliche Bliitenzahl durch die Multiplikation der erfassten Bliiten-
zahl mit dem Faktor 2 eher unterschétzt als liberschétzt worden sein. Diese konservative Ext-
rapolierung der Bliitendichte war deswegen erwiinscht, weil die Bliitendichte als Grundlage fiir
die Berechnung der Tragfahigkeit des Untersuchungsgebietes fiir Macroglossus minimus die-
nen sollte. Da hierbei die Limitierung des Nahrungsangebotes entscheidend war (Miihlenberg
1993), sollte eine Uberschitzung der Bliitenzahl vermieden werden.

5.1.2. Nektarsekretion und ,,standing crop“

Aufgrund der Standorte auf Privatgrundstiicken konnte von Eugenia malaccensis kein Nektar-
sekretionsverlauf {iber die gesamte mehrtigige Lebensdauer der Bliiten aufgenommen werden.
Deshalb liegen zu dieser Pflanze keine Daten zur Zuckerkonzentration frisch sezernierten Nek-

72



Kapitel 2: Ressourcenproduktion der Nahrungspflanzen nektarivorer Flughundarten in Kampong Kuantan

tars vor, die den Vergleich mit den anderen chiropterophilen Pflanzen im Untersuchungsgebiet
gestatten wiirden. So konnte fiir die Beurteilung der Ressourcenqualitit und —quantitdt dieser
Pflanzen nur auf die wenigen Messungen des ,,standing crops“ zuriickgegriffen werden. Die
Zuckerkonzentration des Nektars von Fugenia malaccensis war viel geringer als die der drei
anderen chiropterophilen Pflanzenarten im Untersuchungsgebiet und als dies anderweitig von
chiropterophilen Pflanzen berichtet wurde (Gould 1978, Faegri & Pijl 1979, Dobat & Peikert-
Holle 1985, Baker & Baker 1990). Bei der Interpretation dieses Umstandes muss jedoch be-
achtet werden, dass die geringen Zuckerkonzentrationen des Nektars von Eugenia malaccensis
aus Messungen vermischten Nektars unbestimmten Alters stammten (,,standing crop®). Zudem
ist unbekannt, wie lange und in welchem Rhythmus die Bliiten innerhalb ihrer etwa 3-tigigen
Lebensdauer Nektar sezernierten, zumal das Alter der Bliiten bei der Messung nicht bestimmt
werden konnte. Festgehalten werden kann, dass sich die Bliiten sowohl beziiglich der Konzent-
ration des ,,standing crops®, als auch beziiglich der Lebensdauer der Bliiten deutlich von den
anderen chiropterophilen Pflanzenarten des Untersuchungsgebietes unterschieden. Angesichts
dessen ist fraglich, dass das Bestdubungssyndrom dieser Pflanze chiropterophil ist, zumal die
Bliiten von leuchtend purpurroter Farbe waren (kein Indiz fiir Chiropterophilie) und ich an
thnen tagsiiber regelmiBig Nektarvogel und verschiedene Falter beobachten konnte. Zwar wie-
sen unter anderem PiJ1 (1936) und Start (1974) auf Macroglossinen und Tschapka (2004) auf
Glossophaginen Fugenia-Pollen nach, bereits Pijl (1936) bezweifelte aber, dass Eugenia ma-
laccensis chiropterophil ist. Da auch er regelméfig Nektarvogel an den Bliiten beobachtet hat-
te, hielt er Ornithophilie oder Entomophilie fiir wahrscheinlicher. Dennoch konnte ich in Kam-
pong Kuantan auf gefangenen Macroglossus minimus regelméfig Pollen von Eugenia spp.
nachweisen, die Flughunde aber — im Gegensatz zu Start (1974) — mit einer Ausnahme nie
beim Besuch der Bliiten beobachten oder vor blilhenden Bdumen fangen (Kap. 3). Eventuell
wichen die Flughunde im Untersuchungsgebiet in solchen Zeiten auf blilhende Eugenia spp.
aus, in denen sie ihren téglichen Energiebedarf an den anderen Nahrungspflanzen nicht decken
konnten. Wahrscheinlich bevorzugten die Tiere die Bliiten anderer Pflanzenarten, da der Nek-
tar von Eugenia malaccensis nur verhéltnismafig wenig Zucker enthielt.

Auch an den sich bereits nachmittags 6ffnenden Bliiten von Durio zibethinus konnte ich Nek-
tarvogel beobachten. Da diese Bliiten aber vor 20:00 Uhr keinen Pollen freisetzten, war eine
Bestdubung durch die strikt tagaktiven Vogel faktisch ausgeschlossen. Weshalb sich die Bliiten
aber bereits am Nachmittag 6ffneten und zu diesem Zeitpunkt bereits reichlich Nektar vorhan-
den war, kann im Rahmen dieser Arbeit nicht beantwortet werden. Bereits Pijl (1936) beobach-
tete diesen scheinbaren Widerspruch, welcher der Pflanze durch den Bliitenbesuch durch Nek-
tarvogel Kosten verursacht, ohne dass sie im Gegenzug von diesen eine Bestdubungsleistung
erhdlt. Dabei produzierte Durio zibethinus im Untersuchungsgebiet wahrend der Blithphase
wesentlich groflere Nektarmengen, als durch Bliitenbesucher ausgebeutet wurden. Dies zeigte
sich daran, dass unter jedem der drei Bdume, deren Blithverhalten erfasst worden war, der Bo-
den durch den herabtropfenden Nektar klebrig wurde.

Entgegen den Erwartungen war um 21:00 Uhr noch kein oder nur wenig Nektar aus den ge-
messenen Durianbliiten entnommen worden. Allerdings zeigten die Ergebnisse der Netzfange
und Beobachtungen (Kap. 3), dass nur Eonycteris spelaea regelmifBig an Durianbliiten foura-
gierte, wiahrend Macroglossus minimus dort nur selten nachgewiesen wurde. Start (1974) be-
richtet von groBen Ansammlungen der in Gruppen (,,flocks®) auf Nahrungssuche gehenden
Eonycteris spelaea in blilhenden Durianbdumen. Das dem Untersuchungsgebiet ndchstgelege-
ne bekannte Vorkommen dieser Flughundart befand sich in einem 46 km (Lutftlinie) siidostlich
entfernt liegenden Hohlensystem (Start 1974); dieser Flughund war also im Gegensatz zu
Macroglossus minimus nicht im Untersuchungsgebiet resident. Deshalb bendétigten die Tiere
nach dem Verlassen des Tagesquartieres einige Zeit, um das Untersuchungsgebiet zu errei-
chen. Erst nach 21:30 Uhr wurden bei Netzfingen regelméBig Eonycteris spelaea gefangen.
Tatsachlich wichen die Messergebnisse des ,,standing crops® von der bis dahin kumuliert se-
zernierten Nektarmenge erst nach diesem Zeitpunkt ab. Obwohl also Durio zibethinus wéhrend
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der kurzen Bliihphase grofle Nektarenergiemengen produzierte, wurden diese von Macroglos-
Sus minimus nur wenig genutzt.

Ein groBer ,,standing crop bedeutet, dass die Bliitenbesucher die Bliiten nicht vollstédndig aus-
beuten. Dies kann daran liegen, dass mehr Nektarenergie vorhanden ist, als die Bliitenbesucher
benotigen (Dafni 1992). Da in jenen Néchten, in denen in Kampong Kuantan der ,,standing
crop“ gemessen wurde, keine zeitgleichen Erfassungen der Bliitenzahlen stattfanden, kann ich
jedoch nicht beurteilen, ob in diesen Néachten kleine oder groe Bliitendichten vorhanden wa-
ren. Da die Flughundpopulation aber durch Engpdsse der Nahrungsressourcendichte limitiert
wird, ist es wahrscheinlich, dass in den meisten Nidchten mehr Nahrungsenergie im Untersu-
chungsgebiet vorhanden war, als von den Flughunden genutzt werden konnte.

GrofB3e Unterschiede des ,,standing crops zwischen einzelnen Bliiten weisen auf eine differen-
tielle Aktivitit der Bliitenbesucher hin. Sie sind zumeist darauf zuriickzufiihren, dass nektari-
vore Fledertiere exponierte Bliiten bevorzugen (Dobat & Peikert-Holle 1985). Dabei werden
diejenigen Bliiten, die um solche bevorzugten Bliiten angeordnet sind, oft ebenfalls haufiger
besucht und folglich stirker ausgebeutet, als weiter entfernt liegende Bliiten. Dadurch entsteht
eine dynamische, heterogen gestaltete ,,Nektarlandschaft mit ,,hot spots* und ,,cold spots*
(Pleasants & Zimmerman 1979), die sich sehr schnell im Nachtverlauf verdndern kann.

Im Falle der teilweise betrdchtlichen Unterschiede des ,,standing crops® zwischen einzelnen
Bliiten bei Sonneratia caseolaris spielten die Zuginglichkeit und die Hohe der Bliiten eine
Rolle: Je niedriger und versteckter die Bliiten waren, desto groBer war der ,,standing crop®. Es
stellte sich die Frage, ob die besonders unzuginglichen Bliiten der Zuginglichkeitslasse 4 ii-
berhaupt von Flughunden besucht wurden. Wire dies nicht der Fall, diirften sich die Energie-
mengen des ,,standing crops der gemessenen Bliiten nicht signifikant von denen des bis dahin
im Mittel kumuliert sezernierten Nektars unterschieden haben. Sollten die Bliiten ausgebeutet
worden sein, miissten sich die Unterschiede mit Fortschreiten der Nacht (ldngerer Sekretions-
zeitraum!) immer deutlicher gezeigt haben. Ein stundenweiser Vergleich war aber aufgrund
der geringen Bliitenzahl in der Klasse 4 schwierig. Wurden jedoch nur die Daten derjenigen
Stunden der zweiten Nachthélfte miteinander verglichen, in denen eine grofere Anzahl Bliiten
aus Klasse 4 gemessen werden konnte (unabhédngig von der Hohe der Bliiten), ergaben sich
signifikante Unterschiede zwischen den Energiemengen des ,,standing crops und dem bis da-
hin sezernierten Nektar (Tab. 9). Die deutlich kleineren Energiemengen des ,,standing crops*
wiesen darauf hin, dass auch die versteckten Bliiten ausgebeutet wurden, was ich regelmafig
bei Macroglossus minimus, jedoch nie bei Eonycteris spelaea beobachten konnte. Dabei hatte
Macroglossus minimus allerdings zum Teil erhebliche Schwierigkeiten: Zusammenstoe mit
Blittern und Asten beim Bliitenanflug waren die Regel, manchmal mussten ein Tier auch kur-
ze Stiicke hangelnd und kletternd zuriicklegen.

Tab. 9: Vergleich der in drei Stunden der zweiten Nachthilfte gemessenen Nektarenergiemengen [kJ] des ,,stan-
ding crops* von Sonneratia caseolaris (nur Bliiten der Zuginglichkeitsklasse 4) mit den Nektarenergiemengen [kJ]
des bis zu dieser Stunden kumuliert sezernierten Nektars (Ergebnisse aus der Erfassung des Nektarsekretionsver-
laufs). Ergebnisse von Mann-Whitney U-Tests. SF: Standardfehler, Z: Z-Wert.

Uhrzeit | Messung n Mittel [kJ] SF Z p
k 2 2
01:00 Ne ta@enge 3 75 0,06 3,947 p<0,0001
Standing crop 7 1,04 0,34
Nekt; 23 2,80 0,06
02:00 caseTee : : 23,449 p<0,001
Standing crop 5 1,05 0,27
k 2 2,82 2
03:00 | Nektarmenge 3 8 0,6 22,769 p<0,01
Standing crop 3 1,29 0,36
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Es wire auch moglich, dass — vergleichbar mit Durio zibethinus — der in den versteckten Son-
neratia-Bliten angesammelte Nektar ab einer gewissen Menge herauslief; angesichts der
nachgewiesenen Besuche an Bliiten der Zugénglichkeitsklasse 4 diirfte dies allenfalls in weni-
gen Fillen fiir die Abnahme des ,,standing crops‘ verantwortlich gewesen sein.

Exponierte Bliiten von Sonneratia caseolaris wurden also wesentlich haufiger besucht und
starker ausgebeutet als weniger zugingliche Bliiten. Dies zeigte sich sehr deutlich in den teil-
weise hochst signifikanten Unterschieden der iiber alle Stunden zusammengefassten Messer-
gebnisse des ,,standing crops* in den Zugénglichkeitsklassen.

Obwohl fiir einen Flughund bei der Ausbeutung der versteckten Bliite der Klasse 4 das Risiko
eines unbelohnten Bliitenbesuches deutlich geringer als an Bliiten der anderen Zuganglich-
keitsklassen gewesen wire und die Energiemengen in den Bliiten der Klasse 4 sehr viel grofler
als in den anderen Klassen waren, wurden diese Bliiten offenbar nur selten besucht. Vermut-
lich war das Kosten-Nutzen-Verhiltnis der Ausbeutung der schwer zuginglichen Bliiten
schlechter als bei exponierten Bliiten (vgl. Helversen & Winter (2003). Die deutlich geringeren
Energiemengen des ,,standing crops* der Bliiten der Klasse 3 verglichen mit jenen der Klasse 4
zeigten andererseits, dass Bliitenbesucher trotz leichten Behinderungen beim Bliitenanflug
regelméBig Nektar aus diesen Bliiten entnahmen.

Die sehr mandvrierfadhigen Macroglossus minimus konnten immer wieder beim Besuch von
nahe der Wasseroberfliche hidngenden Bliiten beobachtet werden. Diese Beobachtung gelang
bei Eonycteris spelaea nie. Allerdings entsprach die gemessene Hohe einer Bliite von Sonnera-
tia caseolaris nur dann ihrer tatsdchlichen Hohe iiber dem Wasserspiegel, wenn dieser die
Hochwassermarke erreichte. Der Wasserspiegel konnte selbst bei Flut erheblich (teilweise
mehr als einen Meter) darunter liegen. Da die Sonneratia-Bliiten bei der Landung eines Flug-
hundes leicht nach unten kippten (vor allem beim schwereren Eonycteris spelaea), hingen die
Flughunde oft mit dem Riicken nach unten an den Bliiten. Der Abflug erfolgt dann zumeist so,
dass sich die Tiere von der Bliite riickwérts fallen lieBen. Aus diesem Grund mieden die Flug-
hunde wahrscheinlich tief hdngende Bliiten, da bei diesen eventuell die Gefahr bestand, in das
Wasser zu stiirzen. Die Anteile vollstindig ausgebeuteter Bliiten (,,standing crop*“=0) der bei-
den Hohenklassen (Hohenklasse 1: 22,4 %, Hohenklasse 2: 26,8 %) unabhéngig von der Mess-
stunde unterschieden sich nicht (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, x2=0,43, p>0,05). Da
der ,,standing crop* Ausdruck des Geschehens an der Bliite vor der Messung ist, ist es sehr
wahrscheinlich, dass die Bliiten in den Stunden vor der Messung aufgrund des steigenden
Wasserstandes (Messungen fanden immer in dem engen Zeitfenster vor und nach einer Flut
statt) immer seltener angeflogen wurden. Mit sinkendem Wasserstand konnten diese energie-
reichen Bliiten dann eventuell bevorzugt angeflogen worden sein, bis sich ihr ,,standing crop*
dem der hoher liegenden Bliiten angeglichen hitte. Messungen hierzu waren aber aufgrund des
dann wieder zu niedrigen Wasserspiegels nicht moglich.

Wihrend bei der Messung der Nektarsekretion von Musa x paradisiaca keine gro3en Unter-
schiede der Energiemengen innerhalb einzelner Infloreszenzen gefunden wurden, wiesen die
zum Teil erheblichen Unterschiede des ,,standing crops® der Bliiten innerhalb ein und dersel-
ben Infloreszenz darauf hin, dass die Bliitenbesucher nicht alle Bliiten gleichméBig ausbeute-
ten. Diese Unterschiede entstanden mdglicherweise, wenn die Bliitenbesucher zufillig iiber
einen ldngeren Zeitraum hinweg manche Bliiten der Infloreszenz nicht ausbeuteten. Solche
zufallsbedingten Unterschiede hétten allerdings im Nachtverlauf abnehmen sollen, da sich die
Ausbeutung der Bliiten (unter der Voraussetzung, dass die Flughunde keine Selektion der von
thnen an einem Bliitenstand besuchten Bliiten vornahmen) erwartungsgemédl3 durch die hohere
kumulierte Zahl der Besuche immer mehr einer Gleichverteilung hétte annéhern sollen. Tat-
sdchlich nahmen die Unterschiede im Nachtverlauf allenfalls geringfiigig ab, sodass sich die
kleinsten und gréften Energiemengen innerhalb einer Infloreszenz immer noch erheblich un-
terschieden. Diese Ergebnisse stiitzen die Vermutung, dass die Bliitenbesucher eine Préferenz
fiir die obere Bliitenreihe der Infloreszenzen von Musa X paradisiaca hatten.
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Folglich beuteten die Flughunde sowohl bei Sonneratia caseolaris als auch bei Musa x paradi-
siaca die Bliiten nicht gleichmdfig aus. Wéhrend dies bei Sonneratia caseolaris hochstwahr-
scheinlich auf die unterschiedliche Zuginglichkeit der Bliiten zuriickzufiihren ist, konnen die
Unterschiede der Energiemengen zwischen oberer und unterer Bliitenreihe innerhalb einer
Kulturbananeninfloreszenz nicht so einfach erklart werden. Welche Bedingungen miissen ge-
herrscht haben, dass die Flughunde nicht beide Bliitenreihen einer Bananeninfloreszenz in
gleichem Mafle ausbeuteten? Mogliche Erklarungsmoglichkeiten sind: (1) Eine unterschiedli-
che Ausbeuteeffizienz: Da die obere Bliitenreihe weiter von der Musa-Infloreszenz abstand als
die untere, sehr dicht an der Infloreszenz anliegende Reihe, waren die oberen Bliiten mogli-
cherweise von den Flughunden einfacher und vor allem schneller auszubeuten. Sollte es aus
energetischer Sicht tatsdchlich lohnenswert gewesen sein, im Mittel weniger Bliiten der unte-
ren Reihe auszubeuten, miisste die Behinderung beziehungsweise der Zeitverlust bei deren
Ausbeutung jedoch erheblich gewesen sein. Nur dann konnte ein Flughund mit dem Weiterflug
zu einem anderen Bliitenstand einen hoheren Nettoenergiegewinn erzielt haben. (2) Unter-
schiede im Besuchsverhalten zwischen FEonycteris spelaea und Macroglossus minimus. (3)
Energiemenge kein limitierender Faktor: Wie bereits bei Sonneratia caseolaris diskutiert,
konnten die Nektarressourcenmengen im Untersuchungsgebiet in den meisten Néchten so
reichlich vorhandenen gewesen sein, dass die Flughunde keinem starken ,,Zwang* unterlagen,
die Bliiten vollstindig auszubeuten. Dafiir sprachen die insgesamt recht hohen Nektarmengen
bzw. Energiegehalte des ,,standing crops®. (4) Pradation: Einer der stirksten Faktoren, die das
Nahrungssuchverhalten modulieren konnen, ist der Pradationsdruck (Krebs & Davies 1996).
Bei vielen Fledertierarten wurden Verhaltensmechanismen zur Pradationsvermeidung nachge-
wiesen (z.B. Jones & Rydell 1994, Fenton 1995, Speakman et al. 1995, Rydell et al. 1996).
Gerade an einer derart exponierten Stelle wie einer Bananeninfloreszenz ist ein darauf sitzen-
der Flughund fiir potentielle Pradatoren sehr wahrscheinlich leichter zu ergreifen als im Flug.
Vor diesem Hintergrund wire jede Landung fiir einen Flughund mit einem héheren Risiko
verbunden gewesen, von einem Beutegreifer erfasst zu werden, als im Flug. Dieses Risiko
wire proportional zur Dauer der Landung angestiegen, womit die Aufenthaltsdauer an den
Bliiten ein kritischer Faktor gewesen wire: Der ,trade off* einer ldngeren Verweildauer an der
Infloreszenz, eventuell sogar einer vollstdndigen Ausbeutung derselben wire ein stark erhohtes
Pradationsrisiko gewesen.

Wabhrscheinlich resultierte der hohere ,,standing crop® der unteren Bliitenreihe einer Bananen-
infloreszenz auch aus einer Kombination mehrerer genannter Moglichkeiten: Die Nektarener-
gie war vermutlich in der meisten Zeit nicht derart limitiert, dass die Tiere dazu gezwungen
waren, die gesamte verfligbare Nektarmenge aller Bliiten auszubeuten. Der Priadationsdruck
veranlasste die Tiere, nur kurz an einer Infloreszenz zu verweilen, selbst wenn sie dort bei nur
einer einzigen Landung wesentlich hohere Nektarmengen hétten aufnehmen konnen. Die obere
Bliitenreihe war vermutlich schneller auszubeuten als die untere, was wiederum zu einem Zeit-
gewinn und damit einer Risikoreduktion fiihrte.

5.2. Nahrungsenergetische Tragfihigkeit des Untersuchungsgebiets: Theore-
tische Populationsgrofle von Macroglossus minimus

Nicht die durchschnittliche, sondern die minimale Verfiigbarkeit von Nahrungsenergie ist fiir
die Deckung des Erhaltungsstoffwechsels eines Tieres entscheidend (Krebs & Davies 1996,
Speakman & Thomas 2003). Kommt es beziiglich der Nahrungsverfiigbarkeit zu ,,Engpéssen®,
entscheiden diese iiber die mdgliche Populationsgrof3e einer Tierart innerhalb eines Habitats,
also iiber dessen Tragfihigkeit, sofern diese Art keine speziellen Anpassungen besitzt, solche
Phasen zu iiberdauern (Miihlenberg 1993). Wihrend viele andere Sduger einen oder mehrere
Tage bei eingeschrankter Nahrungsverfligbarkeit iiberleben konnen, kann unter Umstdnden nur
eine einzige Nacht des Nahrungsmangels iiber das Uberleben eines homoiothermen nektarivo-
ren Fledertieres entscheiden (Tschapka, pers. Mitteilung). Das liegt zum einen daran, dass die-
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se einen wesentlich hoheren Tagesenergiebedarf als andere Sauger vergleichbarer Korpergrofie
haben (Nagy 1994, Speakman & Thomas 2003, Helversen & Winter 2003 fiir Glossophaginen,
Geiser & Coburn 1999 fiir den Flughund Syconycteris australis), zum anderen daran, dass die
in Bliitennektar enthaltene Energie fast ausschlieBlich aus Zucker stammt, der von den Tieren
rasch metabolisiert wird. Die nur in tropischen und subtropischen Gebiete vorkommenden nek-
tarivoren Fledertiere bilden nur wenig Speicherfette, die ihnen iiber ldngere Zeiten der Nah-
rungsknappheit hinweg helfen wiirden (Helversen & Winter 2003).

Das Nahrungsangebot obligat nektarivorer Organismen ist beziiglich seines Energiegehalts
vergleichsweise leicht messbar, da die Energiebilanzierung von Bliitennektar mit relativ einfa-
chen Mitteln prézise durchfiihrbar ist (Tschapka 2004). Andere Systeme sind wesentlich hete-
rogener und damit oftmals bedeutend schwieriger zu quantifizieren (Krebs & Davies 1996),
zudem ist der Energiegehalt der aufgenommenen Nahrung oft erheblichen Schwankungen un-
terworfen und die Organismen erhohen durch selektive Nahrungswahl die aufgenommene E-
nergiemenge. So wihlen Herbivore oft die Nahrungspflanzen mit dem hochsten Energiegehalt
(Krebs & Davies 1996). Zusitzlich entspricht der Energiegehalt der aufgenommenen Nahrung
oft nicht der Energiemenge, die der Organismus aus dieser Nahrung zu gewinnen imstande ist.
Im Gegensatz hierzu betrdgt die Verdaulichkeit von Bliitennektar anndhernd 100 % (Hains-
worth 1974 fiir Kolibris, Winter 1998 fiir Glossophaginen). Somit sind Tragfahigkeitsberech-
nungen von Okosystemen fiir nektarivore Arten basierend auf dem Energiegehalt von Bliiten-
nektar sehr zuverlissig. Das hier vorliegende Okosystem mit nur zwei iiber das gesamte Jahr
bliihaktiven Hauptnahrungspflanzen eignete sich aufgrund seiner einfachen Struktur und
Transparenz dabei besonders gut fiir diese Berechnung.

Da die Berechnung der Populationsgrofle von Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet
unter der Annahme von idealisierten Bedingungen entstanden ist, konnte die tatsidchliche Po-
pulationsgrofle von der theoretisch berechneten abgewichen sein.

(1) Interspezifische Konkurrenzsituation: Diese wurde im Modell ausgeschlossen, existierte
aber real. Macroglossus minimus konkurrierte mit dem nicht im Gebiet residenten nektarivoren
Flughund Eonycteris spelaea sowie Bliitenbesuchern anderer Taxa (zum Bliitenbesucherspekt-
rum von Sonneratia caseolaris siche Kap. 1) um Nahrungsressourcen. Allerdings war die
Wettbewerbssituation mit Eonycteris spelaea in Zeiten des Nahrungsmangels nicht mehr ge-
geben (Kap. 3). (2) Die Flughunde beuteten nicht simtlichen von den Pflanzen produzierten
Nektar aus. Aus prinzipiellen Uberlegungen muss jedoch angenommen werden, dass die Blii-
ten in Ndchten mit geringen Nahrungsressourcenmengen, welche limitierend auf die Populati-
on von Macroglossus minimus wirkten, erschopfend ausgebeutet wurden (vgl. Krebs & Davies
1996). Dies gilt natiirlich nur, wenn die Flughundpopulation durch das Nahrungsressourcenan-
gebot limitiert wurde und nicht durch andere Faktoren (z.B. Priddation). (3) Weiterhin stellten
die von mir willkiirlich gezogenen Grenzen des Untersuchungsgebietes keine ,,Grenzen® fiir
Flughunde dar. Es handelte sich somit nicht um eine isolierte Population, weswegen nicht aus-
geschlossen werden kann, dass die Tiere zeitweise auftretender Nahrungsknappheit durch
Ausweichbewegungen (Ausweitung oder Verlagerung) ihrer Aktionsrdume zu entgehen ver-
suchten. (4) ,,Grenzen* existierten auch nicht fiir jene Individuen, die in das Untersuchungsge-
biet kamen um dort nach Nahrung zu suchen. Dies betraf vor allem Eonycteris spelaea, der
nicht im Untersuchungsgebiet resident war, aber regelméfig nachts zur Nahrungsaufnahme in
das Untersuchungsgebiet geflogen kam. Zudem sind Arten mit kleinen Aktionsrdumen von
Nahrungsengpissen viel stirker betroffen als Arten mit groBen Aktionsrdumen, die wie Eonyc-
teris spelaea wesentlich flexibler auf solche Situationen reagieren konnen und in energierei-
chere Gebiete ausweichen (Sahley et al. 1993, Helversen & Winter 2003, Tschapka 2004).
Noch extremer wird sich ein Nahrungsengpass wahrscheinlich auf Arten auswirken, die wie
die Ménnchen von Macroglossus minimus zur Etablierung von kleinrdumigen Territorien nei-
gen (Krebs & Davies 1996, Kap. 3). (5) Obwohl es lange Zeit fiir sehr unwahrscheinlich gehal-
ten wurde, dass nektarivore Flughunde in Torpor fallen, wurde dies in jlingerer Zeit an einigen

71



Kapitel 2: Ressourcenproduktion der Nahrungspflanzen nektarivorer Flughundarten in Kampong Kuantan

Arten nachgewiesen (Geiser et al. 1996, Bartels et al. 1998, Coburn & Geiser 1998). Selbst
wenn dieser Torpor nur flach sein sollte, kdnnte er eine gezielte Strategie zur Uberdauerung
kurzfristiger Nahrungsengpdsse darstellen.

Inwieweit kann nun von einer Ubereinstimmung der berechneten Populationsgréfe mit der
tatsidchlichen Populationsgrofle ausgegangen werden? Nach Sutherland (1996) kann die Grof3e
einer Population im Gleichgewicht (,,equilibrium population size*) deutlich unter der Populati-
onsgrofe liegen, die anhand der nahrungsenergetischen Tragfdhigkeit eines Habitats theore-
tisch moglich ist (,,carring capacity®). Insofern wéren also geringere Individuenzahlen als be-
rechnet zu erwarten. Alternativ kdnnten die Tiere iiber Mechanismen verfiigen, mit denen sie
kurzfristigen Limitierungen des Nahrungsangebotes begegnen. In diesem Fall diirfte die Be-
rechnung der Populationsgro3e der Realitdt ziemlich nahe kommen. Je flexibler die Tiere auf
kurzfristige Einschrankungen der Nahrungsverfiigbarkeit reagieren konnen, desto weniger wird
die PopulationsgroBBe durch die zeitlich beschriankte minimale Ressourcenverfligbarkeit limi-
tiert. Die berechnete Tragfihigkeit des Untersuchungsgebietes diirfte eine gute Ndherung der
tatsdchlichen PopulationsgroBe darstellen. Die Uberpriifung dieser Hypothese erfolgt in Kap.
3.
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Kapitel 3

Nahrung und Paarung — vom ,,kleinen* Unterschied der
Ressourcennutzung des Flughundes Macroglossus minimus

Sind Bliiten mehr als nur Nahrungsquelle?

1. Einleitung und Fragestellung

Die endothermen nektarivoren Fledertiere haben den hochsten, bislang bei Séugetieren gemes-
senen Energieumsatz, weswegen sie in hohem Malle energielimitiert sind (Helversen & Reyer
1984, Helversen & Winter 2003, Speakman & Thomas 2003). Deshalb spielt die rdumliche
und zeitliche Verteilung der Nahrungsressourcen eine entscheidende Rolle in der tiglichen
Energiebilanz nektarivorer Fledertiere (vgl. Putman 1994).

Individuen kleinerer Fledertierarten unterscheiden sich von Individuen groBerer Arten beziig-
lich ihrer Bliitenbesuchseffizienz (dem Kosten-Nutzen-Verhiltnis des Bliitenbesuchs) bei einer
gegebenen Verteilung und Dichte einzelner Nektarenergieportionen (Helversen & Winter
2003). Das unterschiedliche Kosten-Nutzen-Verhéltnis einzelner Arten bei der Ausbeutung
gemeinsam genutzter Nahrungsquellen (interspezifischer Wettbewerb um Nahrungsressour-
cen) und 6komorphologische Unterschiede sind vermutlich die entscheidenden Faktoren fiir
die Strukturierung eines Ensembles (Helversen & Winter 2003, Patterson et al. 2003). Dabei
miissen intolerante oder spezialisierte Arten, die nicht die Moglichkeit zur Nutzung mehrerer
Habitat- oder Ressourcentypen haben, das bevorzugte Habitat, beziehungsweise die bevorzugte
Ressource dominieren konnen, also im interspezifischen Wettbewerb iiberlegen sein (Rosen-
zweig & Lomolino 1997).

Ich erwarte, dass dies auch fiir die Realisierung der Koexistenz der in Korpermasse und Kor-
pergroBe verschiedenen obligat nektarivoren Flughundarten Macroglossus minimus (Geoffroy
1810) und Eonycteris spelaea (Dobson 1871) in Kampong Kuantan in West-Malaysia gilt.
Zwei syntop vorkommende Arten innerhalb einer Gilde oder eines Ensembles diirfen sich nach
der ,limiting similarity*“-Theorie (MacArthur & Levins 1967, Abrams 1983) in ihren Nah-
rungsressourcenanspriichen (,,Nahrungsnische®) nicht zu sehr &hneln, um gemeinsam koe-
xistieren zu kdnnen. Obwohl das syntope Vorkommen von Macroglossus minimus und Eonyc-
teris spelaea fiir weite Teile West-Malaysias beschrieben wurde und ihr Nahrungspflanzen-
spektrum weitgehend bekannt ist (Start 1974, Start & Marshall 1976, Gould 1978), liegen bis-
lang keine, mit der Arbeit von Tschapka (2004) an Glossophaginen vergleichbaren Untersu-
chungen zu den proximaten Parametern, welche die Artengemeinschaft dieser nektarivoren
Flughundarten strukturieren, vor. Im Vergleich zu der von Tschapka (2004) fiir Costa Rica
beschriebenen artenreichen Glossophaginen-Zénose und den zahlreichen, dort von den Fle-
dermausarten genutzten Nahrungspflanzen, war das Ensemble der nektarivoren Flughundarten
und deren Nahrungspflanzenarten in Kampong Kuantan wesentlich einfacher strukturiert. Dies
zeigten Voruntersuchungen im Jahr 1998, wonach die beiden nektarivoren Flughundarten in
Kampong Kuantan hauptséchlich nur zwei Nahrungspflanzenarten nutzten. Aus diesem Grund
war die Tier-Pflanze-Beziehung dort beziiglich des Energieflusses sehr transparent und einfach
quantifizierbar.

Fiir die Ausbildung einer Ressourcennutzungsstrategie entscheidet jedoch nicht nur allein die
Verteilung der Nahrungsressourcen, sondern auch der intra- und interspezifische Wettbewerb
um diese Ressourcen, ein mogliches Pradationsrisiko sowie unter Umstdnden auch das Sozial-
verhalten einer Art (Altringham 1996). So wird das Ressourcennutzungsverhalten einer nekta-
rivoren Fledertierart zum Beispiel dadurch beeinflusst, ob die Individuen solitdr oder gemein-
schaftlich auf Nahrungssuche gehen (bei gemeinschaftlicher Nahrungssuche werden zumeist
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auch die Quartierplitze gemeinsam genutzt, z.B. Start 1974, Kunz & Lumsden 2003), oder ob
es geschlechtsspezifische Unterschiede bei dem Nahrungserwerb gibt. Nach Clutton-Brock
(1989) entscheidet die raumliche Verteilung der von den Weibchen bendtigten Ressourcen
tiber die Verteilung der Weibchen im Raum. Diese wiederum bestimmt die Paarungsstrategie
der Miannchen, womit die Ressourcenverteilung letztlich auch ausschlaggebend fiir die Ausbil-
dung des Paarungssystems einer Art ist.

Macroglossus minimus ist eine Flughundart, die in ganz Siidostasien weit verbreitet ist und
dort hiufig die in der Umgebung menschlicher Ansiedlungen angepflanzten chiropterophilen
Pflanzen nutzt (,,Kulturfolger). Die Tiere sind einfach erfassbar und experimentell manipu-
lierbar, womit sich diese Art in idealer Weise dazu eignet, Fragen nach den Nahrungsressour-
cennutzungsstrategien und dem Raumnutzungsverhalten sowie der Realisierung der Koexis-
tenz eines Ensembles nektarivorer Flughunde zu beantworten.

Dariiber hinaus waren mir bereits im Jahr 1998 an Macroglossus minimus in Kampong Kuan-
tan geschlechtsspezifische Verhaltensunterschiede im unmittelbaren raumlichen Umfeld von
bliihenden Nahrungspflanzen aufgefallen, die nicht im Zusammenhang mit der Nahrungsauf-
nahme der Tiere selbst in Verbindung zu stehen schienen. Zudem schienen Ménnchen zum
einen deutlich flugaktiver als Weibchen zu sein und zum anderen schienen Weibchen erheblich
groBere Aktionsrdaume als Méannchen zu haben, mit der Folge, dass der Aktionsraum eines
Weibchens die Aktionsrdume mehrerer Ménnchen iiberlappte. Dies deutete darauf hin, dass
das Bliitenbesuchsverhalten von Macroglossus minimus wahrscheinlich nicht nur Ausdruck
des Nahrungssuchverhaltens ist, sondern auch im Zusammenhang mit dem Paarungssystem
stehen konnte. Damit wiren die Bliiten chiropterophiler Pflanzen fiir Macroglossus minimus
nicht nur Nahrungsquellen, sondern wiirden auch zentrale Adresspunkte des Sozial- und Paa-
rungssystems darstellen.

Sollte diese Hypothese zutreffen, ist zu erwarten, dass Macroglossus minimus Kunstbliiten
trotz deren artifizieller Struktur ebenso wie natiirliche Bliiten nicht nur als Nahrungsquelle,
sondern auch als soziobiologische Schnittstelle adressieren wird. An den Kunstbliiten sollten
also dieselben geschlechtsspezifischen Unterschiede zu beobachten sein wie an natiirlichen
Bliiten.

Fiir die vorliegende Arbeit ergaben sich somit die folgenden Fragen:

e Welche der in Kampong Kuantan vorkommenden chiropterophilen Pflanzenarten wer-
den zu welchen Anteilen von den beiden Flughundarten Macroglossus minimus und
Eonycteris spelaea im Jahresverlauf genutzt?

e Wie ist die Koexistenz der beiden obligat nektarivoren Flughundarten in Kampong Ku-
antan realisiert? Lassen sich an den beiden Flughundarten morphologische Eigenschaf-
ten identifizieren, die Auswirkungen auf die Ressourcenwahl haben konnten? Lassen
sich artspezifische Muster in der rdumlichen und zeitlichen Nutzung einzelner Nah-
rungspflanzenarten erkennen?

e Existieren bei Macroglossus minimus geschlechtsspezifische Unterschiede beziiglich
des Ressourcennutzungsverhaltens? Welche sind dies? Konnen diese Unterschiede al-
leine mit geschlechtsspezifischen Nahrungserwerbsstrategien erkldrt werden oder ste-
hen diese im Zusammenhang mit dem Sozialverhalten und dem Paarungssystem dieser
Flughundart?

e Konnen an Kunstbliiten dieselben auffilligen, geschlechtsspezifischen Verhaltens-
merkmale wie im Freiland erfasst werden?

Im Folgenden werden zunéchst die Populationsstrukturen der beiden nektarivoren Flughundar-
ten im Jahresverlauf in Kampong Kuantan beschrieben und deren morphologische Unterschie-
de dargestellt. Anhand der Unterschiede in der Zusammensetzung des von beiden Flughundar-
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ten genutzten Nahrungspflanzenspektrums werden die Nahrungsnischenbreite und ihre Uber-
lappung berechnet und die Unterschiede im Ressourcennutzungsverhalten beider Flughundar-
ten analysiert.

Besonderes Augenmerk liegt auf den geschlechtsspezifischen Unterschieden des Ressourcen-
nutzungsverhaltens von Macroglossus minimus, welche anhand der Ergebnisse aus der Tele-
metrie, der Erfassung des reproduktiven Geschehens im Jahresverlauf, der Beobachtung indi-
viduell markierter Tiere an ihren Nahrungspflanzen sowie den Videoaufzeichnungen des Blii-
tenbesuchsverhaltens von Macroglossus minimus dargestellt werden.

Des Weiteren wird das Verhalten von Macroglossus minimus an den in Kapitel 4 beschriebe-
nen Kunstbliiten in einem Flugkéfig mit dem Verhalten an Bliiten der Nahrungspflanzen im
natiirlichen Habitat verglichen.
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2. Material und Methoden

2.1. Fang der Flughunde und Datenaufnahme

Der Fang von Flughunden mit feinmaschigen Japannetzen (Fa. AVINET, USA) fand an blii-
henden Nahrungspflanzen statt; einzelne Individuen von Macroglossus minimus wurden aber
auch mit weichen Handkidschern aus bekannten und zuginglichen Tagesquartieren gefangen.
Da die Messung der Aktivititsbudgets von Macroglossus minimus im Zuge der Telemetrie
erfolgen sollte, war es nicht notwendig, zufillig verteilte, {iber den gesamten Nachtverlauf be-
triebene Fangstellen auszuwéhlen. Ziel war vielmehr, moglichst viele nektarivore Flughunde
zu erfassen, was am einfachsten an ihren Nahrungspflanzen mdglich war. Verwendung fanden
hierzu je nach den ortlichen Gegebenheiten Netze unterschiedlicher Lange und Hohe, die mit
Hilfe von je zwei, auf 4 m ausziehbaren, stabilen Aluminumstangen quer zur Anflugrichtung
der Flughunde vor einer blithenden Nahrungspflanze aufgestellt wurden. Meist wurde nur ein
Netz, selten wurden auch zwei Netze platziert, um ihre regelmifBige Kontrolle und die rasche
Bearbeitung der gefangenen Individuen zu gewéhrleisten. Die Aufstellung der Netze erfolgte
unmittelbar nach Sonnenuntergang. Die Kontrolle eines Netzes erfolgte idealerweise in sehr
kurzen Abstidnden (<10 min), um einem im Netz hdngenden Tier nicht die Gelegenheit zu ge-
ben, sich selbst zu belecken und so den im Fell anhaftenden Pollen abzuschlucken.

Der dem Fell anhaftende Pollen wurde bei jedem gefangenen Tier unmittelbar nach dessen
Entnahme aus dem Netz abgestreift. Gefangene Tiere wurden bis zur weiteren Bearbeitung
einzeln in kleinen Stoftbeuteln gehiltert. Alle Tiere bekamen etwas Zuckerlosung zu trinken.

Schwierig war der Fang vor Sonneratia-Bliiten. Aufgrund des Wuchsortes der Pflanze im In-
tertidalbereich und des regelméBig tiberschwemmten, sehr schlammigen Grundes konnte nur
ein Standort flir Netzfinge an Sonneratia caseolaris genutzt werden. Wie bei allen Arbeiten an
Sonneratia caseolaris mussten auch die Zeitpunkte fiir den Netzfang zunéchst mit dem Tiden-
kalender abgeglichen werden.

Die Flughunde wurden mittels Corbet & Hill (1992) und Ingle & Heaney (1992) bestimmt. Die
Nomenklatur folgte Corbet & Hill (1992). Zu jedem gefangenen Individuum wurden in einem
vorgefertigten Formular folgende Daten erfasst:

Art
Ring-Nr.
Datum und Uhrzeit des Fangs
Wiederfang (Ja/Nein)
Unterarmlidnge [mm], gemessen mit einer Schieblehre, auf 0,1 mm genau
Lange 3. Finger [mm], gemessen mit einem Lineal auf der Dorsalseite des gestreckten
Fliigels, auf 1 mm genau
e Linge 5. Finger [mm], gemessen mit einem Lineal auf der Dorsalseite des gestreckten
Fliigels, auf | mm genau
e Korpermasse [g], gewogen mit einer Federwaage (Fa. Pesola, 50 g & 100 g), auf 0,5 g
genau
Geschlecht (M/W)
Reproduktiver Zustand
a) Weibchen: unauffallig, trachtig, laktierend, postlaktierend
b) Minnchen: Hodenldnge [mm] (Hodendurchmesser, gemessen mit einer Schieb-
lehre an der breitesten Stelle des Hodens), auf 0,5 mm genau; Kehldriise: Farbe
und Schwellungszustand
e Alter (juvenil, subadult, adult)
e Pollenprobe (Nr. des Eppendorff-Cups)
Fangort sowie die Nahrungspflanzenart, an der gefangen wurde
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Bei einem Wiederfang wurden im Regelfall — neben Fangort, Datum und Uhrzeit — nur die
Ringnummer, das Alter, die Korpermasse sowie der reproduktive Zustand des Tieres notiert
und eine Pollenprobe einbehalten. Sofern es sich beim Erstfang dieses Individuums um ein
juveniles oder subadultes Tier gehandelt hatte, wurden alle GréBenparameter erneut bestimmt.

Die Altersklassen wurden wie folgt definiert: Juvenil: kleines, leichtes Tier mit griinlicher Au-
genfarbung, Epiphysenfugen breit. Subadult: fast ausgewachsenes Jungtier, Augenfarbe griin-
lich-braun, Epiphysenfugen fast geschlossen, aber noch sichtbar. Adult: ausgewachsenes Tier,
Epiphysenfugen geschlossen, Augenfarbe braun bis rotbraun. Als wesentliches Kriterium zur
Altersbestimmung wurde auch der reproduktive Zustand herangezogen: Trichtige oder siu-
gende Weibchen und Miannchen mit dunkel gefarbter, angeschwollener Kehldriise und gro3en
Hoden wurden als adult eingestuft. Die Hodenldange war bei juvenilen Mannchen nicht mess-
bar, bei subadulten Mannchen betrug diese nur wenige Millimeter.

Der Schwellungszustand der Kehldriise sowie ihre Farbe wurde wie folgt codiert: Schwellung:
0: nicht geschwollen, unauffillig, schmal, 1: leicht geschwollen, schmal, 2: deutlich geschwol-
len, verbreitert, 3: stark angeschwollen, stark verbreitert. Farbe: 0: fleischfarben, 1: (hell)rot, 2:
weinrot, 3: dunkelrotbraun, 4: schokoladefarben. Die Daten zu Kehldriise und Hodenldnge
wurden ab dem Jahr 2000 erhoben.

2.2. Individuelle Markierung

Jedes Individuum wurde mit einem nummerierten, farbigen Plastikring (Fa. Hughes, London)
versehen, welcher auf ein Halsband (flexible, sehr diinne Rasterschlaufe) aufgezogen war. Zu-
satzlich zu dieser Markierungsmethode nach Gannon (1993) wurde am Halsband ein weiterer,
mit Reflexfolie (3M Scotchlite) beklebter Plastikring angebracht, der die Beobachtung an blii-
henden Nahrungspflanzen erleichtern sollte. Das Halsband wurde so eng zugezogen, dass es
sich nicht mehr iiber den Kopf streifen, jedoch noch gut um den Hals drehen lie3, ohne dabei
ein Verletzungsrisiko darzustellen. Alle ab dem Jahr 2000 gefangenen Individuen der Arten
Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea wurden auf diese Weise markiert. Ausgenom-
men blieben wenige sehr junge, kleine Tiere, bei denen das anstehende Grolenwachstum zu
Beeintrachtigungen durch die dann eventuell zu engen Halsbiander hitte fiihren konnen. Im
Jahr 1998 waren nur Macroglossus minimus, nicht aber Eonycteris spelaea markiert worden.

In den Nichten vor einer Verhaltensbeobachtung wurden einige Macroglossus minimus im
Umfeld derjenigen Bliiten gefangen, an welchen das ,,focal animal sampling® durchgefiihrt
werden sollte. Jedes dieser Individuen (,,focal animals*) wurde mit einem kleinen, andersfarbi-
gen ,,Fahnchen* aus Reflexfolie ausgestattet, das nachts mittels einer schwachen Stirnlampe
gut erkannt werden konnte und die Identifizierung des Tieres ermdglichte. Das Fdhnchen wur-
de mit einem Tropfen Hautkleber (Skin-Bond, Fa. Smith & Nephew) locker in das Riickenfell
geklebt und fiel nach wenigen Tagen von selbst ab. Dabei blieb die Zahl der unter néchtlichen
Freilandbedingungen unterscheidbaren Reflexfolienfarben auf 6 (weil3, gelb, griin, rot, braun,
blau) beschrinkt, so dass zeitgleich hochstens 6 ,,focal animals* erfasst werden konnten.

In den Monaten Marz und April 2002 wurden 23 adulte Individuen von Macroglossus minimus
zusitzlich mit einem Transponder (Fa. IQ Automation, Easykey, 11,2 mm Léinge), der mit
einem kleinen Stiick Schrumpfschlauch am Halsband befestigt war, ausgestattet. Der Code des
Transponders wurde mit Hilfe eines Transponderhandlesegerites (umgebaute Easykey-
Lesemoduleinheit mit einem LCD-Display) ausgelesen und im Erfassungsbogen festgehalten.
Diese passiven Glastransponder sollten die automatische, beriihrungslose Identifikation dieser
Tiere an den im Untersuchungsgebiet aufgestellten Kunstbliiten (s. Anhang) ermdglichen.
Nach Beendigung dieser Experimente wurden keine weiteren Individuen mit Transpondern
ausgestattet und die bereits angebrachten Transponder bei Wiederfingen der markierten Tiere
entfernt.
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2.3. Wiederfangrate und Abschitzung der Populationsgrofle von Macroglos-
sus minimus im Untersuchungsgebiet

RegelméBig konnten markierte Individuen zu einem spiteren Zeitpunkt erneut gefangen wer-
den (Wiederfiange). Teilweise kam es auch zu Mehrfacherfassungen eines Individuums inner-
halb einer einzigen Nacht. Solche Mehrfacherfassungen wurden nur als eine Erfassung gewer-
tet, so dass als ,,Wiederfang* nur eine erneute Erfassung in einer anderen Fangnacht bezeichnet
wurde. Sdmtliche Berechnungen wurden ausschlieBlich auf Grundlage dieser gewerteten Wie-
derfange durchgefiihrt, die Mehrfacherfassungen innerhalb einer Nacht wurden eliminiert. Die
Wahrscheinlichkeit, mit der ein markiertes Tier mehr als einmal erfasst werden konnte, wurde
berechnet. Weiterhin wurde der mittlere Zeitraum zwischen zwei Erfassungen eines markierten
Tieres sowie der zeitliche Abstand zwischen dem Erstfang (Markierung des Tieres) und der
letzten Erfassung ermittelt.

Die PopulationsgroBe von Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet konnte mit den
herkommlichen Verfahren, die auf Wiederfangmodellen (CMR: Capture-Mark-Recapture)
basieren, nicht berechnet werden. Um dennoch anhand der Fangdaten eine ungefdhre Angabe
der PopulationsgroBBe von Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet machen zu kdnnen
und einen Vergleich der auf diese Weise ermittelten Populationsgrofle mit der auf Grundlage
der nahrungsenergetischen Tragfahigkeit berechneten Populationsgrof3e zu ermoglichen, wurde
folgendes Verfahren entwickelt: Fiir gleitende 3-Monatsabschnitte in den beiden Untersu-
chungszeitrdumen 1998 bis 2001 wurde die durchschnittliche Anzahl der in diesen Zeitrdumen
im Untersuchungsgebiet erfassbaren individuell markierten Macroglossus minimus berechnet.
Hierzu wurden die beiden Untersuchungszeitraume in insgesamt 57 3-Monatsabschnitte unter-
teilt, die jeweils um eine Fangnacht versetzt begannen. Der erste 3-Monatsabschnitt begann
mit der jeweils ersten Fangnacht der beiden Untersuchungszeitrdume, der letzte endete mit
dem ersten Einschluss der letzten Fangnacht in einen 3-Monatsabschnitt. Um die unterschied-
liche Anzahl der Fangnéchte in jedem 3-Monatsabschnitt zu beriicksichtigen, wurde die An-
zahl der in jedem 3-Monatsabschnitt erfassten Macroglossus minimus durch die Anzahl der
Fangnichte in diesem Abschnitt dividiert und anschlieBend mit der mittleren Anzahl der Fang-
néchte aller 3-Monatsabschnitte multipliziert. Der Untersuchungszeitraum 2002 bis 2003 wur-
de nicht in diese Analyse einbezogen, da zu dieser Zeit vornehmlich auf der Versuchsflache
gearbeitet worden war.

Dieser Vorgehensweise liegen folgende Annahmen zugrunde: (1) die Reproduktion der Tiere
erfolgte asaisonal und asynchron, d.h. es gab keine Schwankungen der Populationsgréfie auf-
grund von Reproduktionszyklen. (2) Die Geburten- und Sterberate befanden sich im Gleich-
gewicht. (3) Es gab keine pradations- oder nahrungsressourcenbedingten Fluktuationen sowie
keine Zu- oder Abwanderung von Tieren. Daraus folgt, dass die Population zu jedem Zeitpunkt
gleich grof3 und stabil war.

In die Auswertung wurden nur markierte Individuen einbezogen. Dabei wurde jedes Indivi-
duum pro 3-Monatsabschnitt unabhingig von der Zahl der Erfassungen nur ein Mal gewertet,
um einer Uberschiitzung der PopulationsgroBe zu begegnen. Der aus allen 57 gleitenden 3-
Monatsabschnitten berechnete Mittelwert gibt die durchschnittliche Anzahl der in einem belie-
bigen 3-Monatszeitraum erfassbaren Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet wieder.
Da eine der Grundannahmen dieses Modells eine stabile, zu jedem Zeitpunkt gleich grofle Po-
pulation ist, muss die grofBte in einem 3-Monatsabschnitt erfasste Individuenzahl auch in allen
anderen Abschnitten vorhanden gewesen sein.
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2.4. Berechnung okologisch relevanter Aspekte der Morphologie

Um die Grundlage fiir die Abgrenzung der dkologischen Nischen der beiden syntop vorkom-
menden Flughundarten Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea zu schaffen und damit
weitergehende Analysen des Ressourcennutzungsverhaltens von Macroglossus minimus zu
ermoglichen, wurden folgende 6kologisch relevante morphometrische Parameter basierend auf
der Fliigelform und FliigelgroBe (Findley et al. 1972) berechne: Zu den korpermasseunabhén-
gigen Indizes zdhlen der ,,Aspect Ratio Index* (ARI), der ,,Wing Tip Index* (WTI) und die
»Wing Area“(WA). Das ,,Wing Loading* (WLo) dagegen ist abhéngig von der Korpermasse.

AR] = UA+ F3
F5

F3
WTl = —

UA UA Léange des Unterarms [mm]

F3 Léange des 3. Fingers [mm]
WA = [(UA+F3)F5]2 [cm?] F5 Lénge des 5. Fingers [mm]
100

Korpermasse -2

WLo=——F""°C  [gem?]

Der ARI gibt das Verhéltnis von Fliigellinge zu Fliigelbreite an, wobei ein langer und schma-
ler Fliigel einen grof3en, ein kurzer und breiter Fliigel einen kleinen ARI hat. Der WTI gibt das
Verhiltnis der Lange des 3. Fingers (Handfliigel) zur Unterarmlidnge (Armfliigel) an. Je langer
der 3. Finger im Verhiltnis zum Unterarm ist, desto grofer kann die Fluggeschwindigkeit sein,
da der Handfliigel wesentlich zum Vortrieb beitragt; ein groBBer WTI ist aber auch Kennzeichen
von sehr mandvrierfahigen, zum Schwirrflug befdhigten Arten (Findley et al. 1972). Die WA
gibt die Fliigelflache fiir beide Fliigel an. Das ,,Wing Loading* ist eine Mal}zahl fiir die Fliigel-
flichenbelastung: Schwere Fledertiere mit kleinen Fliigelflichen haben eine grofle Fliigelfla-
chenbelastung, leichte Arten mit groBer Fliigelfliche eine kleine Fliigelflachenbelastung. Je
groBer das WLo, desto groBBer muss aus physikalischen Griinden die Fluggeschwindigkeit sein.

Um einen moglichen Zusammenhang zwischen der Erfassungshédufigkeit, der GroBe des Akti-
onsraumes und der Aktivitit eines Méinnchens mit seiner korperlichen Kondition und seiner
HodengroBe zu tliberpriifen, wurde als Mallzahl der Kondition oder korperlichen ,,Fitness* der
Minnchen von Macroglossus minimus wurde ein residualer Index der Kdrpermasse berechnet
(Jakob et al. 1996, Schulte-Hostedde et al. 2001, 2005 a & b). Hierzu wurde zunéchst die Reg-
ression aus der Korpermasse [g] auf die KorpergroBle (Unterarmlédnge [mm]) fiir alle adulten
Mainnchen bestimmt, wobei alle Werte vor der Berechnung log;o-transformiert worden waren
(Beseitigung allometrischer Effekte). Standen bei einem mehrmals erfassten Ménnchen mehre-
re Messwerte der Korpermasse zur Verfligung, wurde fiir die Berechnung der grofite Wert he-
rangezogen. Die Residuen der einzelnen Individuen (Abstinde der individuellen Werte zur
Regressionsgeraden) entsprechen dem Konditionsindex: Ein Individuum mit einem positiven
Residuum hatte eine bessere korperliche Kondition als ein Individuum mit negativem Resi-
duum (Jakob et al. 1996, Dobson 1992, Dobson & Michener 1995, Wauters & Dhondt 1995,
Schulte-Hostedde et al. 2005 b). Dieser residuale Konditionsindex ist unabhingig von der Kor-
pergrofle und eignet sich somit zum direkten Vergleich der Individuen.

Die relative Hodengrof3e ist ein wichtiges Mal3 zur Identifizierung und Charakterisierung von
Paarungssystemen (Wilkinson & McCracken 2003). Allgemein wird zur Bestimmung dieser
Mafzahl die Hodenmasse herangezogen (z.B. Hosken 1998, Wilkinson & McCracken 2003).
Alternativ eignet sich auch das Hodenvolumen oder die Hodenldnge, die beide in direkter al-
lometrischer Beziehung zur Hodenmasse stehen (Wilkinson & McCracken 2003, Schulte-
Hostedde et al. 2003, Schulte-Hostedde & Millar 2004). In der vorliegenden Arbeit wurde die
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Hodenldnge (Hodendurchmesser an der breitesten Stelle des Hodens, gemessen mit einer
Schieblehre auf 0,5 mm genau) zur Bestimmung der relativen HodengroB3e herangezogen.
Standen fiir ein mehrfach erfasstes Ménnchen mehrere Messwerte zur Verfiigung, wurde stets
der grofBte Wert in die Berechnung einbezogen. Die korpergroflenbereinigte residuale Hoden-
lange wurde berechnet, indem die Residuen aus der Regression der Hodenldngen mit den Un-
terarmldngen gebildet wurden (Beseitigung allometrischer Effekte, alle Daten vor der Regres-
sion logjo-transformiert). Diese Residuen wurden wiederum iiber dem zuvor berechneten resi-
dualen Konditionsindex (Kondition) aufgetragen. Die Residuen der einzelnen Werte zur Reg-
ressionsgeraden aus der Hodenlénge auf den Konditionsindex ergaben die von der Koérpergro-
e und Kdrpermasse unabhéngige residuale HodengroBe (HL ).

2.5. Identifizierung der Nahrungspflanzen anhand von Pollenproben

2.5.1. Pollenvergleichssammlung

Das Fehlen von palynologischer Vergleichsliteratur {iber die siidostasiatische chiropterophile
Flora machte das Anlegen einer eigenen Pollenvergleichssammlung erforderlich (Thomas
1988, Dafni 1992). Nur auf diese Weise konnte der dem Fell gefangener Flughunde anhaftende
Pollen bestimmt werden (vgl. Widmann 1995, Tschapka 2004). Diese Vergleichssammlung
war bereits 1998 angelegt worden, wurde aber zwischen 2000 und 2003 in Teilen ersetzt und
ergédnzt. Die Pollenvergleichsproben wurden an den Antheren voll aufgebliihter Bliiten eindeu-
tig identifizierter Nahrungspflanzenarten mit der unten beschriebenen Methode gewonnen.
Jede Bliite war vor der Anthese verhiillt worden, um eine Verschleppung anderer Pollenformen
auf die Antheren durch Bliitenbesucher zu verhindern.

2.5.2. Probennahme im Freiland

Zur Identifizierung des Nahrungspflanzenspektrums wurden — neben dem direkten Nachweis
des Bliitenbesuchs durch Flughunde an moglichen Nahrungspflanzen — an jedem Individuum
und jeder Erfassung eine Probe des dem Fell anhaftenden Pollens genommen. Dazu wurde
jedes Tier moglichst unmittelbar nach dem Fang (um einem Verlust oder einer Verschleppung
der Pollen vorzubeugen) mit einem kleinen Blockchen (ca. 3 x 3 mm) fuchsingefarbter Gelati-
ne, die zum Schutz vor Verpilzung mit etwas Phenol versetzt worden war, abgetupft (Beattie
1971, Tschapka 2004). Jede Pollenprobe wurde bis zur weiteren Préparation in einem numme-
rierten Eppendorff-Cup autbewahrt.

2.5.3. Priparation und Auswertung

Jedes Gelatineblockchen wurde mit dem anhaftenden Pollen auf einen Objekttrager gegeben,
mit einem Deckglas bedeckt und vorsichtig auf einer Warmeplatte eingeschmolzen. Dabei
wurde sorgfaltig darauf geachtet, die Proben nicht mit Fremdpollen zu kontaminieren. Beim
Erkalten der Proben erstarrte die Gelatine. Die Proben wurden beschriftet und der Rand der
Deckgldser mit farblosem Nagellack iiberzogen, um die Préparate vor Austrocknung und Pilz-
befall zu schiitzen (Tschapka 2004).

Bei der lichtmikroskopischen Auswertung der Proben (Durchlichtmikroskop KF 2 ICS, Fa.
Zeiss, VergroBerungsbereich: 50x bis 400x) wurde der in den Préparaten enthaltene Pollen mit
der Referenzsammlung verglichen. Die Auswertung erfolgte semiquantitativ (Thomas 1988),
die gefundenen Pollenkdrner wurden entsprechend ihrer Haufigkeit in einer Probe in flinf Héu-
figkeitsklassen eingeteilt: 0 (nicht vorhanden), 1 (<5), 2 (5< x <100), 3 (100< x <1000), 4
(=1000). Um einer zufilligen Verunreinigung der Proben mit Fremdpollen zu begegnen, er-
folgte die Wertung erst ab der Haufigkeitsklasse 2 (=5 Pollenkdrner).
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2.6. Vergleich des Nahrungsspektrums beider nektarivorer Flughundarten

Um die Nischenbreite der beiden im Gebiet vorkommenden nektarivoren Flughundarten zu
bestimmen und die Nischeniiberlappung beider Arten zu berechnen, wurden ihre Nahrungs-
spektren vergleichend analysiert. Die Kenntnis einer potentiellen Konkurrenzsituation war
Voraussetzung fiir die weitergehende Analyse des Nahrungsressourcennutzungsverhaltens von
Macroglossus minimus.

Die Berechnung der nahrungsdkologischen Nischenbreite erfolgte mit der nach Miihlenberg
(1993) standardisierten Levinschen Nischenbreite By, (Levins-Index, Levins 1968):

(1) B = 1 B Levins MaB der Nischenbreite
> p,z pi Anteil des Pollentyps i auf den untersuchten Tieren
1
@) _ B-1 By Levins standardisiertes Mal3 der Nischenbreite
sid n—1 n Anzahl der vorhandenen Pollentypen

Dabei kann By, Werte zwischen 0 und 1 annehmen, wobei ein nahe 0 liegender Wert einer
sehr schmalen, ein nahe 1 liegender Wert einer sehr breiten Nische entspricht.

Die Uberlappung der Nahrungsnischen (die anhand der Pollentypen festgestellte Uberschnei-
dung des Nahrungsspektrums) beider nektarivorer Flughundarten wurde mittels des Morisita-
Horn-Index (Krebs 1989 nach Horn 1966) berechnet:

C Morisita-Index fiir die Nischeniiberlappung
2y zwischen den Arten j und k
— DijPi Dii Anteil, den die Pollenfunde vom Typ i an den
Spiadp? gesamten Pollenfunden auf der Flughundart j haben
Pj Pix Dik Anteil, den die Pollenfunde vom Typ i an den

gesamten Pollenfunden auf der Flughundart k haben

Die Uberlappung der Nischen zweier Arten nach Morisita-Horn kann Werte zwischen 0 (keine
Uberlappung) und 1 (vollstindige Uberlappung) annehmen.

2.7. Telemetrie

Zur Telemetrie von Macroglossus minimus wurden positionssensitive Transmitter (BD-2P, Fa.
Holohil, Kananda) im Frequenzband 149 MHz verwendet. Diese Sender wechselten die Sig-
nalfrequenz iiber einen Quecksilberschalter von ,,langsam* bei einem in Ruhe hingenden Tier
(senkrechte Positionierung des Senders) hin zu ,,schnell” bei einem aktiven, fliegenden Tier
(horizontale Positionierung des Senders). Dieses Transmittermodell ermoglichte somit die ex-
akte Unterscheidung der Ruhe- und Aktivititsphasen wihrend der Telemetrie.

Die Sender wurden zunidchst mit Halsbidndern aus diinnem Schlauchmaterial (TYGON-
Schlauch) an den Tieren befestigt. Dazu wurde der Schlauch zunéchst auf einen diinnen Faden
geschoben. AnschlieBend wurde dieser durch ein Stiick Schrumpfschlauch gezogen, in wel-
chem wiederum der Sender steckte. Die Schlauchlinge wurde dem Halsumfang des Tieres
angepasst, welches den Sender tragen sollte. Befestigt wurde die ganze Konstruktion, indem
die beiden Enden des Fadens mit einem kleinen Klemmverschluss (Fa. Holohil, Kanada) fi-
xiert wurden. Das Halsband wurde so angebracht, dass der Sender locker zwischen den Schul-
terbléttern zu liegen kam; dort wurde er mit einigen Tropfen Hautkleber (Skin Bond, Fa. Smith
& Nephew) fixiert. Da es aber trotz sorgfaltiger Anpassung der Senderhalsbédnder immer wie-
der zu Hautirritationen und Abschiirfungen im Halsbereich kam, wurden die Sender ab 2002
ohne Verwendung eines Halsbands mittels des Hautklebers direkt mit Haut und Riickenfell
verklebt (Bradbury et al. 1979, Wilkinson & Bradbury 1988). Diese Methode hatte allerdings
den Nachteil, dass die Sender nach relativ kurzer Zeit wieder abfielen (meist nach wenigen
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Tagen) und — je nach Abwurfstelle (Mangrovenschlamm!) — unter Umstédnden nicht wieder
gefunden werden konnten. Das Senderpaket wog bei beiden Befestigungsarten etwa 1,5 g und
damit bei jedem der besenderten Tiere deutlich weniger als 10 % ihrer jeweiligen Korpermasse
(Bradbury et al. 1979, Wilkinson & Bradbury 1988). Zusitzlich wurden die Sender mit ver-
schiedenfarbiger Reflexfolie (3M Scotchlite) beklebt, um sowohl das Auffinden eines Tieres in
seinen Tages- und Nachtquartieren zu erleichtern, als auch bei den Verhaltensbeobachtungen
(,,focal animal sampling*‘) an Nahrungspflanzen die Identifizierung eines so markierten Indivi-
duums zu ermoglichen. Auerdem ermdglichte das von der Reflexfolie zuriickgeworfene Licht
der wihrend der Telemetrie verwendeten Stirnlampen die néchtliche Beobachtung eines tele-
metrierten Tieres und die Aufzeichnung von auf Sichtbeobachtungen basierenden Positionen.

Die Telemetrie erfolgte mit zwei Telemetrieempféangern (Modell TRX1000s, Fa. Wildlife Ma-
terials, USA, Frequenzband 149 MHz) unter Verwendung zweier Dreielement Yagi-Antennen
und einer stationdren 2 x 5 Cross-Yagi-Mastantenne (Fa. Wagener Telemetrieanlagen). Die
Datenaufnahme begann frithestens in der auf die Besenderung eines Individuums folgenden
Nacht, um die Erfassung stressbedingter Verhaltensdnderungen zu vermeiden. Fiir jedes tele-
metrierte Tier wurden Triangulationen vorgenommen (zur Methode siehe z.B. Mech 1983,
Kenward 1987, White & Garrot 1990 und Kenward 2001). Dabei wurde trotz der damit ver-
bundenen methodischen Schwierigkeiten angestrebt, moglichst viele genaue Kreuzpeilungen
eines aktiven, fliegenden Tieres (z.B. beim Bliitenbesuch) zu erhalten. Da jedes Tier viel Zeit
in seinen Nachtquartieren verbrachte, erfolgten die Kreuzpeilungen nicht in vorher festgelegten
Zeitabstinden, um redundante Peilungen ein und desselben Nachtquartiers auszuschlielen. Die
Position jedes Nachtquartiers wurde nur ein einziges Mal aufgezeichnet, entweder als Kreuz-
peilung oder als exakte Lokalisierung iiber die Suche und Sichtung des Tieres in diesem Quar-
tier. Um die Unabhéngigkeit der Triangulationen eines flugaktiven Tieres zu gewdéhrleisten
(Harris et al. 1990, Kenward 2001), wurden die minimalen zeitlichen Abstinde der Kreuzpei-
lungen so gewéhlt, dass das jeweils telemetrierte Tier in dieser Zeitspanne seinen nachtlichen
Aktionsraum im direkten Flug zweimal hétte durchqueren konnen (mindestens 5 Minuten). Die
exakte zeitliche Abstimmung der Kreuzpeilungen erfolgte mittels zweier Sprechfunkgerite.
Die Triangulationen wurden von exponierten Punkten aus vorgenommen, die zuvor mit einem
GPS-Gerit (Garmin, GPS 12XL) eingemessen worden waren (Kap. 2). Die Vermessung der
Peilungen erfolgte mit einem Peilkompass (Fa. Silva) sowie einem elektronischen Handge-
lenkskompass (Vector, Fa. Suunto, Finnland) gradgenau. Die Winkelangaben wurden mit An-
gabe des Datums, der Uhrzeit sowie der Ausgangspunkte der Peilungen auf Mikrokassetten
aufgezeichnet und zu einem spiteren Zeitpunkt ausgewertet. Zuséatzlich zu den oben beschrie-
benen Antennen mit Richtungscharakteristik kam eine omnidirektionale Antenne, die mittels
eines Magnetfules am Autodach befestigt werden konnte (Modell A-504, Fa. Wagener Tele-
metrieanlagen) zum Einsatz. Mit dieser konnte die einfache Uberwachung des Aktivititszu-
standes eines Tieres vorgenommen werden. Uber einen Signalverstirker (Fa. Wagener Tele-
metrieanlagen), der iiber den Zigarettenanziinder des Fahrzeugs mit 12V versorgt wurde, konn-
ten die Sendersignale verstarkt werden.

Besonderes Augenmerk galt der Absicherung der Kreuzpeilungen durch Sichtbeobachtungen
jedes telemetrierten Tieres wéahrend des Bliitenbesuchs, des Flugs zwischen den Nahrungsquel-
len in seinem gesamten Aktionsraum sowie in seinen Quartieren. Auf diese Weise konnten
viele Kreuzpeilungen verifiziert werden. Durch die hierbei erlangte genaue Kenntnis der Akti-
onsraume und Bewegungsmuster jedes telemetrierten Tieres konnte die Prézision der durchge-
fiihrten Kreuzpeilungen erhoht und deren Korrektheit sehr schnell und zuverldssig abgeschitzt
werden, was die Gefahr von ,,Ausreiflern‘ stark verringerte. Durch die gezielte Nachsuche aller
telemetrierten Macroglossus minimus in ihren Aktionsrdumen wurden neben den reinen Positi-
onsfeststellungen zusétzlich viele Erkenntnisse zu ihrem Nahrungssuchverhalten gewonnen.
Um die Unabhéngigkeit der aufgenommenen Sichtbeobachtungen zu gewihrleisten (vor allem
die Ménnchen konnten teilweise mehrere hundert Mal pro Nacht gesichtet werden), wurden
pro Nacht und Individuum nur wenige dieser Beobachtungen gewertet, welche zudem an ver-
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schiedenen Stellen des jeweiligen Aktionsraums des telemetrierten Individuums aufgenommen
worden waren.

Soweit mdglich, wurden fiir jedes Individuum so viele Positionen ermittelt, bis sich die be-
rechnete Grofle des nichtlichen Aktionsraums durch weitere Positionen nicht mehr verénderte.
Diese asymptotische Anndherung konnte jedoch in einigen Fillen nicht erreicht werden, z.B.
wenn ein Tier den Sender zu friith abwarf. Fiir diese Individuen wurde die GroB3e des jeweiligen
Aktionsraums nicht berechnet.

Auf die detaillierte Aufzeichnung nahrungspflanzenspezifischer Zeitbudgets musste aus zwei
Griinden verzichtet werden: Zum einen wuchsen die beiden Hauptnahrungspflanzen Sonnera-
tia caseolaris und Musa x paradisiaca in Flussndhe sehr eng benachbart zueinander, so dass
wihrend der Telemetrie anhand der Signalcharakteristik oder der Kreuzpeilungen keine zuver-
lassige Aussage darliber moglich gewesen wire, an welcher Pflanzenart der jeweils tele-
metrierte Flughund fouragierte. Dies wire nur durch eine zeitgleiche Sichtung des Tieres mog-
lich gewesen, was aber zum anderen aufgrund der raschen Ortsdnderungen eines Tieres inner-
halb seines Aktionsraums und dem hdufigen Wechsel zwischen den beiden Nahrungspflanzen-
arten nicht realisierbar war.

2.7.1. Identifizierung der Quartiere

Da Tages- und Nachtquartiere eine wichtige Ressource fiir Fledertiere darstellen konnen (Kunz
1982, Lewis 1995, Kunz & Lumsden 2003), wurden die von Macroglossus minimus genutzten
Quartiere durch gezielte Nachsuche identifiziert. Zusétzlich wurden Kreuzpeilungen der Quar-
tierpldtze angefertigt. Die Quartierpldtze wurden mit einem GPS-Gerit eingemessen und deren
Lage im UTM-Koordinatensystem (,,Universal Transverse Mercator System‘) aufgetragen.
Unter Verwendung einer starken Taschenlampe konnte die Reflexfolie, mit der alle Sender
beklebt worden waren, selbst in hellem Tageslicht entdeckt und somit der Quartierplatz des
jeweiligen Tieres identifiziert werden. Uhrzeit, Datum und Ort der Erfassung sowie Beschaf-
fenheit und Struktur der aufgefundenen Quartiere wurden notiert. Zur Vermeidung von Auto-
korrelationen wurde von jedem Nachtquartier eines Tieres wiahrend der Telemetrie nur jeweils
eine Position aufgenommen. Kehrte ein Tier nach einem Intervall der Flugaktivitdt jedoch in
das zuvor genutzte Nachtquartier zuriick, wurde erneut eine Position erfasst.

2.7.2. Identifizierung und Flichenberechnung der Aktionsriume

Zur Berechnung der Flachen der Aktionsrdume der telemetrierten Tiere wurden mit Hilfe des
in White & Garrot 1990 beschriebenen Verfahrens die Schnittpunkte der Triangulationen be-
stimmt, welche dann im UTM-Raster angegeben werden konnten. Dariiber hinaus wurden auch
die wéhrend der Telemetrie erhaltenen Sichtbeobachtungs-Positionsdaten sowie die Kreuzpei-
lungen und zweifelsfreien Identifizierungen der Tages- und Nachtquartiere erfasst. Da die Ta-
gesquartiere mancher Individuen weit entfernt von ihren nichtlichen Aktionsrdumen lagen und
nicht von allen Individuen Tagesquartiere gefunden werden konnten, wurde die Berechnung
der ,,Homeranges* auf die nichtlichen Aktionsrdume der Tiere beschrinkt. Bei zwei laktieren-
den Weibchen, die wihrend der Nacht wiederholt in das Umfeld ihrer Tagesquartiere flogen,
um dort in Nachtquartieren ihre Jungtiere zu sdugen, wurden diese Nachtquartiere gleichfalls
von der Flichenberechnung der néchtlichen Aktionsrdume ausgenommen.

Die Berechnung und Darstellung der néchtlichen Aktionsrdume erfolgte als MCP 95 % (,,Mi-
nimum Convex Polygon®) (White & Garrot 1990 und Kenward 2001 nach Mohr 1947). Um
diejenigen Bereiche innerhalb eines néchtlichen Aktionsraums zu identifizieren, in welchen
sich ein telemetriertes Tier vornehmlich authielt (,,core use areas, bevorzugte Aufenthaltsbe-
reiche), wurden diese Aktivitdtszentren unter ausschlieBlicher Verwendung solcher Positionen,
die wihrend der Aktivititsphasen eines Tieres erfasst worden waren (Ausschluss sdmtlicher
Quartierdaten), berechnet. Diese Berechnung erfolgte fiir jedes Individuum getrennt mittels
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einer hierarchischen Clusteranalyse auf Basis von 85 % aller Positionen dieses Individuums
(Cluster 85 %, Clusteranalysen nach dem Prinzip der ,,nearest neighbor*“-Analyse, Kenward
2001). Im Gegensatz zu vielen anderen Methoden (wie z.B. den ,,Kernel Estimates* und der
,Harmonic Mean* Methode), die von einem Aktivititszentrum ausgehen, sind Clusteranalysen
wesentlich besser geeignet, wenn die Tiere — wie Macroglossus minimus — multiple Aktivitéts-
zentren haben (,,multi-nuclear cores®, Kenward 2001).

Fiir jene Tiere, die innerhalb derselben Zeitrdume telemetriert worden waren, wurden auf3er-
dem die Uberlappungen ihrer nichtlichen Aktionsriume auf Basis der MCP 95 % und Cluster
85 % berechnet. Dies waren zum einen solche Individuen, von denen in denselben Néachten
Positionen aufgezeichnet worden waren. Zum anderen wurden zwei nacheinander telemetrierte
Individuen als ,,zeitgleich telemetriert™ betrachtet, wenn weniger als 7 Tage zwischen der Da-
tenaufnahme fiir das erste und dem Beginn der Datenerhebung fiir das zweite Individuum la-
gen. Ich nahm an, dass sich die Aktionsriume und damit deren Uberlappungen dieser Tiere
innerhalb der Zeitspanne, in der sie nicht telemetriert wurden, nicht verdndert hatten, zumal
sich die Aktionsrdume der tiber einen Zeitraum von mehreren Wochen telemetrierten Individu-
en nicht erkennbar verschoben hatten, sondern unverédndert und stabil geblieben waren. Die
Uberlappungsgrade der einzelnen Tiere wurden aufgrund ihrer verschieden groBen Aktions-
rdume nicht absolut, sondern als prozentualer Anteil am jeweiligen Aktionsraum angegeben.
Die Analyse der Uberlappungen erméglichte die Uberpriifung des Vorliegens rdumlicher As-
soziationen einzelner Individuen miteinander oder deren raumliche Abgrenzung voneinander.

Die Berechnungen und Auswertungen der Aktionsraume von Macroglossus minimus und de-
ren Uberlappungen erfolgten mit dem Programm BIOTAS (Fa. Ecological Software Solutions,
USA).

2.7.3. Aktivititsaufzeichnung

Um einen moglichen Zusammenhang zwischen dem Nektarsekretionsverlauf der Nahrungs-
pflanzen von Macroglossus minimus und seinen nichtlichen Aktivitdtsbudgets zu tiberpriifen,
wurde angestrebt, fiir moglichst viele der telemetrierten Individuen liickenlose Aktivititsproto-
kolle iiber den gesamten Nachtverlauf aufzuzeichnen. Neben diesen vollstindigen Aktivitéts-
protokollen wurden fiir einige Tieren auch stundenweise Aktivitdtsprotokolle angefertigt. Letz-
tere wurden mit in die Auswertungen einbezogen, sofern das jeweilige Verfahren nicht das
Vorliegen eines iiber den gesamten Nachtverlauf erhobenen Datensatzes erforderlich machte.
Unvollstindige Stunden wurden aus den Datensétzen eliminiert.

Informationen iiber den Aktivititszustand des telemetrierten Tieres lieferte die Signalfrequenz
des positionssensitiven Senders. Die Aufzeichnung des Aktivititsverlaufs erfolgte minutenge-
nau auf Mikrokassetten. Sie begann mit dem Abflug des Tieres aus dem Tagesquartier und
dauerte bis zum Ende der nédchtlichen Aktivitdt am nichsten Morgen. Die Daten wurden im
Hinblick auf die nichtlichen Aktivitits- und Ruhezeiten, die gesamten Aktivitdtsbudgets sowie
die Anzahl und Dauer der einzelnen Aktivitdts- und Ruhephasen ausgewertet. Besonderes Au-
genmerk galt dabei den geschlechtsspezifischen Unterschieden.

Um zu kldren, ob die Aktivitidtsbudgets von Macroglossus minimus von der Mondphase abhin-
gen, wurde der Mondzyklus entsprechend des Anteils der Beleuchtung der Mondscheibe in
zweil Phasen unterteilt: Die Vollmondphase (zunehmender Halbmond iiber Vollmond bis ab-
nehmender Halbmond) sowie die Neumondphase (abnehmender Halbmond iiber Neumond bis
zunehmender Halbmond). Die Zeitpunkte von Aktivititsereignissen wurden zum Teil relativ
zum Zeitpunkt von Sonnenuntergang (SU) und Sonnenaufgang (SA) sowie der astronomischen
Dammerung (AD; AD bei SU: Mittelpunkt der Sonne steht mindestens 12° hochstens aber 18°
unter dem Horizont. AD bei SA: In umgekehrter Reihenfolge) angegeben. Die Angaben zu den
Mondphasen, SA, SU und AD entstammen dem Programm Skymap Pro 8.0 (Sky Map Soft-
ware, England).
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2.8. Verhaltensbeobachtungen an Flughunden

Um das Bliitenbesuchsverhalten von Macroglossus minimus in Kampong Kuantan zu erfassen
und die bereits 1998 beobachteten geschlechtsspezifischen Unterschiede zu quantifizieren,
wurden an dessen Nahrungspflanzen zwei aufeinander abgestimmte Verhaltensbeobachtungs-
methoden angewandt. Die Videoaufzeichnung ermoglichte die Erfassung aller Verhaltenswei-
sen von nektarivoren Flughunden im unmittelbaren Umfeld der gefilmten Bliiten (,,all occur-
rence sampling*), die Direktbeobachtung an Bliiten die Aufzeichnung des Verhaltens einzel-
ner, individuell identifizierbarer Tiere (,,focal animal sampling®).

2.8.1. Erstellung eines Ethogramms

Zur Erstellung des Ethogramms wurden zundchst im Rahmen von Voruntersuchungen alle an
den Bliiten und ihrem direkten Umfeld erfassbaren Verhaltensweisen von Macroglossus mini-
mus registriert und in Verhaltenseinheiten klassifiziert. Diese wurden in Form eines vorwie-
gend nach mechanistischen Gesichtspunkten organisierten Ethogramms zusammengestellt
(Schleidt et al. 1984, Lehner 1996). Dieses diente als Grundlage der quantitativen Verhaltens-
erfassung wihrend der Videoaufzeichnungen und des ,,focal animal samplings* an Bliiten chi-
ropterophiler Pflanzenarten.

2.8.2. Automatisierte Videoaufzeichnungen

Um die Bliitenbesuchsaktivitit der Flughunde an Nahrungspflanzen {iber den gesamten Nacht-
verlauf zu erfassen (,,all occurrence sampling® bzw. ,,focal flower sampling*), wurden Video-
aufzeichnungen sowohl an Infloreszenzen von Musa x paradisiaca als auch an Bliiten von
Sonneratia caseolaris durchgefiihrt. Wahrend bei Sonneratia caseolaris ausschliefllich Auf-
nahmen ganzer Nachte angefertigt wurden, wurden bei Musa x paradisiaca zusétzlich zu den
Videoaufzeichnungen gesamter Nichte noch zahlreiche Aufnahmen iiber mehrere Stunden
hinweg zu verschiedenen Zeiten im Nachtverlauf durchgefiihrt. Die Aufzeichnungen gesamter
Néchte wurden nur unterbrochen durch den kurzen Wechsel der Videobinder. Bei Sonneratia
caseolaris waren nur Videoaufzeichnungen von Bliiten eines einzelnen, vom Land aus erreich-
baren Baums mdglich. Andere geeignete Standorte wurden nicht gefunden (Mangroven-
schlamm!). Der Bau einer Plattform oder &hnlichem schied von vornherein aufgrund der Bliih-
charakteristik dieser Pflanzenart aus (Bliiten 6ffneten sich nur jeweils fiir eine Nacht, Bliiten an
verschiedenen Stellen in der Baumkrone). Zudem hétte diese Plattform vermutlich das Verhal-
ten der Flughunde an diesem Baum stark beeinflusst.

Die Aufzeichnungen wurden mit einer Digital-8-Kamera (TRV-730 E, Fa. Sony) mit etwa
70 mm Brennweite (Objektiv: f=4,1-73,8 mm, 1:1,8) im ,,Nightshot“-Modus (Infrarot-LED
Beleuchtung) mit einem Abstand von etwa 5 m zur jeweiligen Bliite durchgefiihrt. Da die Be-
leuchtungsstirke der in die Kamera eingebauten Infrarot-LED nicht ausreichend war, um die
Aufnahmen so auszuleuchten, dass die aufgenommenen Flughunde bei der spéteren Nachbear-
beitung zweifelsfrei auf Artniveau bestimmt werden konnten, kam zusétzlich ein weiterer Inf-
rarotscheinwerfer (12 V, 40 IR-LEDs) zum Einsatz. Die ganze Anlage wurde {iber eine 12 V
60 Ah Autobatterie versorgt, wobei die Videokamera iiber einen Wechselrichter 12 V DC/220
V AC betrieben wurde. Bei der Auswertung der Videobidnder wurden siamtliche Ereignisse
entsprechend den Verhaltenskategorien des Ethogramms erfasst. Die Dauer der Bliitenbesuche
(Landungen an den Bliiten) wurde fiir die beiden nektarivoren Flughundarten getrennt ausge-
wertet. Die Bestimmung der Verweildauer der Tiere an den Bliiten (von der Landung bis zum
Abflug) erfolgte iiber die Zahlung der ,,Frames“ (25 Einzelbilder min) der Videobénder. An
jeder der gefilmten Infloreszenzen von Musa x paradisiaca wurden die von dem jeweils gelan-
deten Tier ausgebeuteten Bliiten der Infloreszenz gezéhlt. Diese Daten wurden jedoch nur er-
hoben, wenn die Position des Tieres relativ zur Aufnahmeachse die zweifelsfreie Zdhlung der
ausgebeuteten Bliiten ermoglichte.
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2.8.3. Focal animal sampling

Verhaltensbeobachtungen im Freiland

Im Gegensatz zu den Videoaufzeichnungen, bei denen die Verteilung der nektarivoren Flug-
hunde an den gefilmten Bliiten im Nachtverlauf erfasst wurde (,,all occurrence sampling®),
ermoglichte das ,,focal animal sampling® die individualisierte Erfassung des Verhaltens einzel-
ner oder weniger Tiere. Jedes war zuvor entweder mit einem Sender ausgestattet worden, oder
trug ein Fdhnchen aus farbiger Reflexfolie, um die rasche und prézise individuelle Erkennung
an den Bliiten zu ermoglichen. Hierzu wurden die Bliiten wéhrend der Beobachtungen aus
mindestens 5 Metern Entfernung schwach beleuchtet (Stirnlampe, Fa. Petzl, mit 4,5 V Gliih-
lampe, keine Halogenlampe). Aufgrund der Unzugénglichkeit der Standorte von Sonneratia
caseolaris wurde das ,,focal animal sampling® nur an Infloreszenzen von Musa x paradisiaca
durchgefiihrt.

Das erstellte Ethogramm wurde mit Hilfe des Programms Spectator GO! Professional (Fa. Bi-
observe, Bonn) kategorisiert und auf einen PDA (Palm m500) iibertragen, iiber dessen Touch-
screen die rasche Aufzeichnung des beobachteten Verhaltens moglich war. Dieses Programm
ermOglichte die Erfassung von bis zu 10 verschiedenen Individuen und 56 verschiedenen Ver-
haltsweisen, wobei jede Verhaltensweise entweder als ,,Ereignis® oder als ,,Status® definiert
werden konnte. Zudem konnte jede Verhaltensweise als ,,interaktiv oder ,,nicht interaktiv*
kategorisiert werden. Bei der Aufnahme der individualisierten Beobachtungsprotokolle musste
programmbedingt bei den interaktiven Verhaltensweisen zwischen ,,aktivem® (im Folgenden
als initiierend bezeichnet) und ,,passivem* Individuum unterschieden werden (Beispiel Verfol-
gung: Verfolgendes Tier ist aktiv, verfolgtes Tier ist passiv). Zudem wurde in diesen Fillen
das Verhalten nicht nur einem einzelnen Individuum zugeordnet (wie bei den nicht interakti-
ven Verhaltensweisen), sondern das passive Tier musste ebenfalls definiert werden. Neben den
eigentlichen ,,focal animals® wurden drei weitere Individuen-Kategorien in der Erfassungs-
maske angelegt: (1) Nicht identifizierter Macroglossus minimus, (2) Eonycteris spelaea und
(3) nicht auf Artniveau bestimmbarer Flughund. Dies geschah vor dem Hintergrund, dass wéh-
rend des ,,focal animal samplings* auch Beobachtungen anderer Individuen von Macroglossus
minimus sowie von Eonycteris spelaea moglich waren, die aufgrund der fehlenden Markierung
nicht individuell identifiziert werden konnten. Diese Beobachtungen wurden, genauso wie jene
Ereignisse, bei denen weder das Individuum noch die Flughundart identifiziert werden konn-
ten, ebenfalls aufgezeichnet. Dies ermdglichte es, bei der Auswertung des Verhaltens der ,,fo-
cal animals* bestimmte Ereignisse in Beziehung zu dem allgemeinen Geschehen an den beo-
bachteten Bliiten setzten zu konnen.

Alle erfassten Verhaltenskategorien wurden aufgrund ihrer sehr kurzen Dauer als ,,Events®
ohne Angabe der wéhrend des Verhaltens verstrichenen Zeitspanne aufgenommen. Dies war
aufgrund der raschen Abfolge der Ereignisse erforderlich, um eine prézise, zeitgenaue Proto-
kollierung der Ereignisse zu gewdhrleisten.

Wihrend die Videoaufzeichnungen einen reprisentativen Uberblick iiber das Bliitenbesuchs-
verhalten nektarivorer Flughunde wéhrend des gesamten Nachtverlaufs ermdglichten, war das
Ziel der individualisierten Beobachtungen, selektiv die ,,focal animals* moglichst haufig zu
beobachten. Die Beobachtungen wurden deshalb vornehmlich an solchen Bliiten durchgefiihrt,
die von den in der jeweiligen Nacht erfassten ,,focal animals* haufig besucht wurden und (2)
vorzugsweise in der ersten Nachthélfte durchgefiihrt, in welcher Macroglossus minimus flug-
aktiver als in der zweiten Nachthilfte war.

Verhaltensbeobachtungen an Kunstbliiten im Flugkdfig

Die Erfassung der Verhaltensweisen von Macroglossus minimus an Kunstbliiten in einem
Flugkifig (Kap. 4) wurde als Kontrolle durchgefiihrt um zu {iberpriifen, ob die Tiere auch an
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den Kunstbliiten die im Freiland beobachteten geschlechtsspezifischen Unterschiede zeigten.
Die Vorgehensweise war identisch mit der fiir das Freiland beschriebenen, die Kategorisierung
der erfassten Verhaltensweisen erfolgte nach demselben Ethogramm. Die Erfassungsdauer je
Beobachtungsabschnitt betrug in der Regel 45 min, allerdings wurden einige Beobachtungsab-
schnitte aufgrund von Niederschlagsereignissen frither beendet. Zur individuellen Identifizie-
rung der Tiere wihrend der Verhaltensbeobachtungen im Kéafig waren diese mit farbiger Re-
flexfolie markiert worden, welche auf den Transponder der Tiere aufgeklebt wurde.

2.9. Statistische Auswertung

Die statistische Auswertung erfolgte mit den Programmen SPSS 13.0 (SPSS Inc., Chicago,
Ilinois) und STATISTICA 5.0 (StatSoft, Tulsa OK). Die Angabe der Signifikanzniveaus er-
folgte mit hochstens 5 Dezimalstellen, dabei galt p<0,05 als signifikant, p<0,01 als hoch signi-
fikant und p<0,001 als hochst signifikant. Die Abbildungen wurden erstellt mit dem Programm
SigmaPlot 9.0 (Systat Software Inc., Point Richmond, CA).

96



Kapitel 3: Sind Bliiten mehr als nur Nahrungsquelle fiir Macroglossus minimus?

3.  Ergebnisse
3.1. Erfassung der nektarivoren Flughunde in Kampong Kuantan

3.1.1. Artenspektrum und Individuenzahlen

Im Zeitraum von April 2000 bis Mérz 2001, im August 2001 sowie von Mirz 2002 bis Februar
2003 wurden in Kampong Kuantan (Untersuchungsgebiet und Versuchsflache, s. Kap. 2) in 86
Néchten Netzfange durchgefiihrt. Mit den 29 im Jahre 1998 im Untersuchungsgebiet durchge-
fiihrten Netzfangnichten fanden in insgesamt 115 Nachten Netzfange statt.

Dabei wurden nektarivore Flughunde der beiden Arten Macroglossus minimus (Geoffroy
1810) und Eonycteris spelaea (Dobson 1871) gefangen. Insgesamt 266 (80,9 %) Individuen
von Macroglossus minimus und 63 (19,1 %) Individuen von Eonycteris spelaca wurden indi-
viduell markiert. 13 Macroglossus minimus und 8 Eonycteris spelaea waren zum Zeitpunkt
ithrer Erfassung zu jung, um markiert zu werden. Letztere Art war 1998 nicht markiert worden
(31 Erfassungen), so dass insgesamt 39 gefangene Tiere dieser Art keine individuellen Markie-
rungen erhielten. Im August 2001 waren auf der Versuchsfldche vier weitere Macroglossus
minimus gefangen und von Y. Winter zu Préparationszwecken entnommen worden.

Insgesamt wurden 711 nektarivore Flughunde erfasst, wobei Macroglossus minimus (n=589
Erfassungen bzw. 83,3 % aller Fange) wihrend der Netzfinge wesentlich hdufiger gefangen
wurde als Fonycteris spelaea (n=118 Erfassungen bzw. 16,7 % aller Fange). Im Mittel wurden
wéhrend einer Fangnacht 5,1 £4,6 Macroglossus minimus und 1,0 £1,8 Eonycteris spelaea
iiber den Netzfang erfasst. Vier weitere Macroglossus minimus wurden mit einem Handké-
scher direkt aus ihren Tagesquartieren gefangen; zusammen mit den Netzfingen wurde diese
Art damit 593 Mal erfasst. Abbildung 1 zeigt die Ergebnisse der Netzfange beider Flughundar-
ten im Jahresverlauf.

Abb. 1: Anteil der beiden Flughundarten

Macroglossus minimus und Eonycteris
1004 /9 M I e spelaea an allen Erfassungen im Jahres-
verlauf. Alle Untersuchungszeitrdume,
Daten von Untersuchungsgebiet und
80 Versuchsfliche. Dargestellt sind die
Ergebnisse der Netzfinge, Handfinge
sind nicht enthalten. Aufgetragen sind
60 alle Erfassungen (auch nicht markierte
Tiere) unabhdngig vom Individuum,
Geschlecht und reproduktiven Status.
Unterhalb der Abszisse ist die Anzahl
der Erfassungen eines jeden Kalender-
monats angegeben. Die gestrichelte Linie
markiert das iiber den gesamten Untersu-
chungszeitraum beobachtete Verhéltnis
der beiden Flughundarten an allen Erfas-
sungen (Macroglossus minimus: 83,3 %,

Anteil an Erfassungen [%)]

Jan Feb Mar Apr Mai Jun Jul Aug Sep Okt Nov Dez FEonycteris spelaea: 16,7 %). Anzahl der
n=52 34 95 125 81 63 116 37 6 14 59 25 Erfassungen: Gesamt: n=707, Mac-

) o roglossus minimus: 1n=589, Eonycteris
I Eonycteris spelaesa [ Macroglossus minimus

spelaea: n=118.

Getrennt nach Untersuchungsgebiet und Versuchsfldche ergibt sich folgendes Bild: Im Unter-
suchungsgebiet wurden in 91 Nichten, auf der Versuchsfliche in 24 Niachten Netzfinge
durchgefiihrt. Auf das Untersuchungsgebiet entfielen 360 Erfassungen von Macroglossus mi-
nimus sowie 65 von Eonycteris spelaea, auf die Versuchsfliche 229 Erfassungen von Mac-
roglossus minimus und 53 von Eonycteris spelaea. Im Untersuchungsgebiet wurden im gesam-
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ten Zeitraum 175 Macroglossus minimus und 27 Eonycteris spelaea individuell markiert, auf
der Versuchsfliche waren es in den Jahren 2001 bis 2003 91 Macroglossus minimus und 36
Eonycteris spelaea. Letzterer war rund um das Jahr in Kampong Kuantan priasent und konnte
in jedem Monat erfasst werden. Dennoch gab es zum Teil erhebliche Schwankungen beziiglich
des Anteils der beiden Flughundarten an den gesamten Erfassungen im Jahresverlauf (Abb. 1).
Dabei wurde Eonycteris spelaea erst deutlich spdter im Nachtverlauf erfasst, als Macroglossus
minimus, der bereits unmittelbar nach Beginn der Nacht (hdufig schon vor 20:00 Uhr) erfasst
wurde. Nur 3 der 118 Fiange von Eonycteris spelaea wurden vor 21:00 Uhr registriert, regel-
miBig konnte diese Flughundart erst nach 21:30 Uhr erfasst werden.

3.1.2. Geschlechterverhaltnis

Das Geschlechterverhiltnis der individuell markierten Macroglossus minimus war nahezu aus-
geglichen (n=131 Maénnchen und n=135 Weibchen; nicht signifikant, Chi-Quadrat Test mit
Yates-Korrektur, ¥*=0,03, df=1, p>0,05). Demgegeniiber war das Verhiltnis bei Eonycteris
spelaea stark hin zu den weiblichen Tieren verschoben (n=49 Weibchen, n=14 Minnchen;
hoch signifikant, Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, X2=10,27, df=1, p<0,01).

Das Geschlechterverhéltnis der adulten Macroglossus minimus war leicht zu den Weibchen hin
verschoben, jedoch nicht signifikant verschieden (unabhingig davon, ob diese Tiere zuvor
bereits als juvenile oder subadulte Tiere erfasst worden waren, n=78 adulte Ménnchen, n=93
adulte Weibchen; Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, ¥*=0,56, df=1, p>0,05). Das Ge-
schlechterverhéltnis der erfassten Jungtiere war leicht zu den Ménnchen hin verschoben, je-
doch nicht signifikant verschieden (n=26 Minnchen, n=17 Weibchen; Chi-Quadrat Test mit
Yates-Korrektur, X2=0,75, df=1, p>0,05). Das Geschlechterverhiltnis von juvenilen und adul-
ten Macroglossus minimus war nicht signifikant verschieden (Chi-Quadrat Test mit Yates-
Korrektur, x2=2,47, df=1, p>0,05). Bei den adulten Eonycteris spelaea wurden 10 Mal mehr
Weibchen als Méannchen erfasst (n=3 ménnliche, n=34 weibliche Individuen). Dieser Unter-
schied ist hochst signifikant (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, X2=14,55, df=1,
p=0,0001).

3.1.3. Wiederfinge

Die 266 individuell markierten Macroglossus minimus konnten insgesamt 523 Mal erfasst
werden (Mehrfacherfassungen eines Indivduums innerhalb einer Nacht ausgeschlossen), die
mittlere Erfassungshiufigkeit lag bei 2,0 pro Individuum. Tabelle 1 gibt eine Ubersicht iiber
die gewerteten Erfassungen und deren Verteilung auf méannliche und weibliche Individuen.

Tab. 1: Erfassungshaufigkeiten aller individuell markierten Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea. Ge-
trennt nach der Erfassungshéufigkeit aller markierten Individuen (n mark. Individuen) sowie jener Individuen, die
bei mindestens zwei gewerteten Erfassungen registriert wurden (n mark. Ind. mit WF). Nur gewertete Erfassungen,
Wiedererfassungen innerhalb gleicher Nachte wurden ausgeschlossen. Darstellung der Ergebnisse fiir Ménnchen
(M) und Weibchen (W) getrennt sowie zusammengefasst (Alle). WF: Wiederfang. Die Unterschiede der Fanghdu-
figkeiten von Ménnchen und Weibchen beider Arten sind nicht signifikant (Chi-Quadrat Tests mit Yates Korrek-
tur, p>0,05).

Macroglossus minimus Eonycteris spelaea

Alle markierten Tiere

Alle M w Alle M w
n mark. Individuen 266 131 135 63 14 49
n Finge 523 284 239 74 18 56
Erfassungshéufigkeit 2,0 2,2 1,8 1,2 1,3 1,1
Tiere, die mind. 2 Mal gefangen wurden
n mark. Ind. mit WF 115 62 53 11 4 7
Anteil Ind. mit WF [%] 43,2 47,3 39,3 17,5 28,6 14,3
n Fange mark. Ind. m. WF 372 215 157 22 8 14
Erfassungshéufigkeit 32 3,5 3,0 2,0 2,0 2,0
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43,2 % der markierten Macroglossus minimus wurden mindestens ein weiteres Mal erfasst. Die
Wiederfangwahrscheinlichkeit der méannlichen und weiblichen Individuen unterschied sich
nicht (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, ¥*=0,52, df=1, p>0,05). Die Wiederfangwahr-
scheinlichkeit jener Individuen, die als Juvenile markiert worden waren, war bei Mannchen
fast doppelt so hoch wie bei Weibchen (Ménnchen: 76,9 %, n=26; Weibchen: 41,2 %, n=17;
signifikant, Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, x2=4,37, df=1, p<0,05). Der Anteil der
markierten Tiere an wiederholten Erfassungen ist in Abb. 2 dargestellt.

Der Median des zeitlichen Abstands zwischen zwei Erfassungen eines Individuums (mindes-
tens 2 Mal gefangene Tiere, alle Zeitabstinde je Individuum gemittelt) betrug bei Macroglos-
sus minimus 21,5 d (Mittelwert 64,5 d). Die mittleren Erfassungsabstinde der hier untersuchten
Stichprobe der Weibchen waren fast 50 d langer als die der hier untersuchten Stichprobe der
Minnchen (Weibchen: Median: 41,5 d, Mittel: 90,6 d; Mannchen: Median: 17,3 d, Mittel:
42,2 d; Abb. 3; fast signifikant, Mann-Whitney U-Test, U=1307,0, Z=-1,886, p=0,059).

Abb. 2: Anteil der markierten Individuen
von Macroglossus minimus an wieder-

50 1 } holten Erfassungen, getrennt nach Ge-
; {\lﬂvae?gghh:: schlecht. Auf der Abszisse sind die
Fangereignisse aufgetragen, wobei alle
401 M- gewerteten Erfassungen miteinbezogen
wurden. Bei jeder Erfassung sind alle
oy Tiere aufgefiihrt, die so oft oder haufiger
= 301 gefangen wurden. Die erste Erfassung
g (Erstfang = Markierung) betrdgt 100 %;
2 sie ist der besseren Ubersichtlichkeit
T 201 halber nicht dargestellt. Daten aus allen
- Untersuchungszeitrdumen und beiden
Gebieten  (Untersuchungsgebiet und
10 1 Versuchsfliche) zusammengefasst. n
markierte Tiere: 266 (Ménnchen: n=131,
Weibchen: n=135), n Erfassungen: 523
U (Ménnchen: n=284, Weibchen: n=239).
2 3 456 7 8 9 1011 1213 14 15 16 17 Die Erfassungen 9 bis 17 stammen alle
Anzahl der Erfassungen (x oder haufiger) von demselben Ménnchen (hellblau/08).
900 4 n.s. Abb. 3: Zeitraum zwischen zwei gewer-
800 4 ° teten Erfassungen von individuell mar-
— kierten Macroglossus minimus. Darstel-
2 700 | lung der fiir jedes Tier gemittelten Er-
§, gebnisse getrennt nach Geschlecht, un-
£ 600 - ° abhdngig vom Alter des Tieres. Alle
E 500 - Untersuchungszeitrdume. Minnchen:
2 . n=62, Weibchen: n=53. n.s.: nicht signi-
S 400 - o fikant. Box-Whisker-Plots: Darstellung
5 ° aller Extremwerte.
2300 4 L4
&
= 200 -
3 00 N
100 ~ i
0 T 1
Ménnchen Weibchen

Die groBte nachgewiesene Zeitspanne zwischen der ersten Erfassung (Markierung!) und dem
letzten Fang eines Weibchens betrug 1722 d (4,72 a) und war damit fast 2 Jahre ldnger als die
maximale Erfassungsspanne eines Médnnchens (1031 d bzw. 2,82 a). Dieses Weibchen war bei
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der Ersterfassung bereits adult, musste somit bei der Letzterfassung mindestens 5 Jahre alt
gewesen sein. Dabei lag der zeitliche Abstand zwischen der ersten (17.03.1998) und letzten
(5.02.2003) durchgefiihrten Fangnacht bei 1786 d (4,89 a). Tab. 2 beinhaltet die Daten von den
vier méinnlichen und weiblichen Individuen mit den grofiten Zeitspannen zwischen erster und
letzter Erfassung. Mit Ausnahme zweier juveniler Ménnchen waren alle Tiere in Tab. 2 zum
Zeitpunkt der Ersterfassung bereits adult; die beiden anderen Ménnchen waren sexuell aktiv,
eines der Weibchen trichtig. Bei der letzten Erfassung waren alle vier Ménnchen sexuell aktiv,
alle vier Weibchen waren triachtig. Weibchen und Méannchen unterschieden sich nicht hinsicht-
lich der Zeitabstdnde zwischen der Erst- und Letzterfassung (Weibchen: Median: 102,0 d, Mit-
tel 273,4 d, n=53; Miannchen: Median: 49,0 d, Mittel: 151,9 d, n=62; Mann-Whitney U-Test,
U=1390,0, Z=-1,420, p>0,05; Abb. 4). Der Median des Abstandes zwischen erstem und letz-
tem Fang aller wiedergefangenen Individuen betrug 79 d (Mittel: 207,9 d).

2000 n.s. Abb. 4: Zeitraum zwischen der ersten

und letzten Erfassungen von individuell
markierten Macroglossus minimus. Dar-
stellung der fiir jedes Tier gemittelten
Ergebnisse getrennt nach Geschlecht,
unabhingig vom Alter des Tieres. Alle
Untersuchungszeitrdume. Mannchen:
n=62, Weibchen: n=53. n.s.: nicht signi-
fikant. Box-Whisker-Plots: Darstellung
aller Extremwerte.
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Zeit zwischen erstem und letztem Fang [d]

Méannchen Weibchen

Tab. 2: Charakterisierung von je 4 Ménnchen und Weibchen von Macroglossus minimus mit den langsten Zeit-
spannen zwischen erster (Markierung!) und letzter Erfassung. Neben diesen Zeitspannen sind das Datum der Mar-
kierung und des Letztfangs, das Alter und der reproduktive Zustand (Repro) bei Erst- und Letztfang sowie die Zahl
der Erfassungen jedes Individuums aufgefiihrt. Weiterhin ist angegeben, ob der Letztfang an der gleichen Stelle
wie der Erstfang erfolgte (+: ja, -: nein). Wenn der Letztfang an einer anderen Stelle als die erste Erfassung erfolg-
te, wird auBerdem die Entfernung zwischen den Fangorten angegeben [m].

Individuum rot/38 weifs/90 | gelb/38 | weifs/41 | weifs/09 rot/19 weifs/42 | weify/31
Geschlecht M M M M W W W W

n Tage zw. erstem 691 767 878 1031 1072 1634 1701 1722
und letztem Fang

Erster Fang 19.07.98 | 20.04.98 | 25.06.00 | 30.03.98 | 29.03.98 | 5.06.98 | 30.03.98 | 30.03.98
Letzter Fang 9.06.00 | 26.05.00 | 20.11.02 | 24.01.01 | 5.03.01 | 25.11.02 | 25.11.02 | 16.12.02
Alter . .

bei erstem Fang juv. ad. ad. juv. ad. ad. ad. ad.
Alter

bei letztem Fang ad. ad. ad. ad. ad. ad. ad. ad.
Repro o

bei erstem Fang 0 N i 0 tréchtig 0 0 0
Repro o o g o o
bei letztem Fang + + + + trachtig | trichtig | triachtig | trachtig
n Erfassungen 6 2 7 6 8 2 3 4
Letztfang an gleicher | ;¢ - -/400 + 105 | -400 | -/484 -
Stelle?/[m]
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3.1.4. Wiederfangergebnisse: Abschitzung der Populationsgrofle von Macroglossus
minimus

Wiederfangquote

Der Anteil markierter Individuen an den wihrend des Netzfanges gefangenen Macroglossus
minimus (Wiederfangquote) lie Riickschliisse auf die Erfassungsrate der gesamten Population
zu. Der Anteil der Ersterfassungen im Untersuchungsgebiet (nur Daten des Untersuchungsge-
biets, da nur dort in allen Untersuchungszeitriumen gefangen wurde) nahm iiber die beiden
Zeitrdaume 1998 und 2000/2001 immer weiter ab (Abb. 5, je 5 Fangnichte zusammengefasst in
einen ,,Fangabschnitt). Wihrend in den ersten 3 Fangabschnitten (15 Fangnichte) im Jahr
1998 der Anteil der Ersterfassungen bei 74,2 % lag, betrug der Anteil der Ersterfassungen in-
nerhalb der letzten 3 zusammengefassten Fangabschnitte am Ende des zweiten Untersuchungs-
zeitraumes (2000/2001) nur noch 17,8 %; die Wiederfangrate war auf 82,2 % angestiegen.
Dieser Unterschied ist hochst signifikant (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur, X2=3O,98,
df=1, p<0,00001).

In den 3 zusammengefassten Fangabschnitten des Zeitraumes 2002/2003, in welchem im Un-
tersuchungsgebiet nur wenige Netzfange durchgefiihrt wurden, hatten die Wiederfange immer
noch einen Anteil von 34,1 % an allen erfassten Individuen. Der Unterschied dieses Verhalt-
nisses zu dem des Jahres 1998 ist nicht signifikant (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur,
¥*=0,48, df=1, p>0,05).

Von den 76 im Jahr 1998 individuell markierten Macroglossus minimus konnten im Untersu-
chungszeitraum 2000/2001 7 Individuen erneut erfasst werden, damit lag die Wiederfangrate
bei 9,2 %. Im folgenden Untersuchungszeitraum (2002/2003) konnten trotz des geringen Fang-
aufwandes im Untersuchungsgebiet immerhin noch 3 Individuen (3,9 %) der 1998 markierten
Tiere erneut gefangen werden. 2 dieser Individuen waren allerdings im Untersuchungszeitraum
2000/2001 nicht erfasst worden, sodass in diesem mindestens noch 9 der ehemals 76 markier-
ten Tiere (11,8 %) gelebt haben miissen.

Untersuchungszeitrdume. n=175 Indivi-
duen, n=150 gewertete Wiederfinge
20 (Gesamt: n=325 gewertete Erfassungen).

L 1998 . g 200072001 . 2002/03

—, 100 A C e Abb. 5: Verhiltnis der Erstfange zu den
e I Wiederfingen von markierten Mac-
g roglossus minimus. Nur Tiere, die wih-
~ 804 rend des Erstfanges markiert wurden
b . . . .

] sowie markierte Tiere mit gewerteten
2 Wiederfangen. Zusammenfassung von
& 60 jeweils 5 Fangnichten zu einem Fangab-
E schnitt. Nur Fangdaten aus dem Untersu-
g chungsgebiet. Darstellung der Ergebnisse
§ 40 unabhingig vom Alter der Tiere. Alle
w
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Modell: gleitende 3-Monatsabschnitte

In einem beliebigen gleitenden 3-Monatsabschnitt (n=57) im Zeitraum von 1998 bis 2001 be-
trug die Anzahl der im Untersuchungsgebiet im Mittel erfassten Individuen 36,2 +10,2. Die
Anzahl der Fangnichte in einem 3-Monatsabschnitt betrug im Mittel 13,3 +6,7. Die grofite in
einem Abschnitt erfasste Individuenzahl betrug 61. Entsprechend der Annahmen des dieser
Populationsgréflenberechung zugrunde gelegten Modells muss die Population von Macroglos-
sus minimus im Untersuchungsgebiet wihrend des gesamten Untersuchungszeitraums mindes-
tens diese Grofle gehabt haben.

3.1.5. Okologisch relevante morphologische Unterschiede der beiden Flughundarten

Grofse und Korpermasse

Macroglossus minimus war mit einer mittleren Unterarmlénge von 43,0 1,1 mm (n=169, nur
markierte, adulte Individuen, unabhingig vom Geschlecht) deutlich kleiner als Eonycteris
spelaea mit einer mittleren Unterarmlidnge von 65,5 £2,7 mm (n=36, nur markierte, adulte
Individuen, unabhéngig vom Geschlecht). Gleiches galt fiir die Kérpermasse: mit 18,7 +1,6 g
(n=173) wogen adulte Macroglossus minimus durchschnittlich nur 38 % von ausgewachsenen
Eonycteris spelaea, welche im Mittel 48,8 £5,3 g (n=35) schwer waren (beide Angaben fiir
markierte Individuen unabhéngig von Geschlecht und Reproduktionsstatus). Gemessen an der
Liange des Unterarmes waren adulte weibliche Macroglossus minimus signifikant groBer als
adulte méannliche Tiere, aber (nur nichttrachtige Individuen) hochst signifikant leichter (Tab.
3). Bei Eonycteris spelaca waren dagegen die adulten Ménnchen signifikant grofler als die
adulten Weibchen. Gleichzeitig waren sie 23 % und damit hdchst signifikant schwerer als
adulte, nichttrachtige, weibliche Individuen (Tab. 3).

Tab. 3: Vergleich der Langen von Unterarm (UA), 3. Finger (F3), 5. Finger (F5) sowie der Kdrpermassen (Masse)
von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea. Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichungen
(SD) sowie die Ergebnisse der t-Tests unter Angabe des Signifikanzniveaus (p). AusschlieBlich Messwerte von
adulten Individuen; je Individuum nur ein Messwert (aufgenommen entweder bei der Ersterfassung, wenn das Tier
adult war oder bei einem Wiederfang, wenn ein Alterswechsel hin zu adult stattgefunden hatte). In den Vergleich
der Korpermassen gingen nur Weibchen ein, die nicht trichtig waren; die Vergleiche der Lingen wurden unabhén-
gig vom reproduktiven Status durchgefiihrt.

Macroglossus minimus Eonycteris spelaea
Parameter Geschlecht n Mittel SD P n Mittel SD P
e T Y O Y M
ek B s o Ml M
T S IR
oot | e [ s

Charakterisierung der Fliigelform und Fliigelproportionen

In den Abbildungen 6 und 7 sind die MaB3zahlen ARI und WLo bzw. ARI und WTI fiir Mac-
roglossus minimus und Eonycteris spelaea graphisch libereinander aufgetragen.

Die Unterschiede der Fliigelproportionen beider Arten waren fiir alle Indizes hdchst signifikant
(Tab. 4). Eonycteris spelaea hatte wesentlich ldngere und schmalere Fliigel als Macroglossus
minimus (groBerer ARI) und auch die Fliigelfliche (WA) war deutlich groer. Dennoch war
die Fliigelflaichenbelastung (WLo) bei Eonycteris spelaea signifikant groBer als bei Mac-
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roglossus minimus. Nach Findley et al. (1972) ist die mittlere Fluggeschwindigkeit eines Fle-
dertieres abhiangig vom ARI: Je groBer der ARI, desto schneller der Flug. Demgemil war Eo-
nycteris spelaea zu einem wesentlich schnelleren Flug befahigt als Macroglossus minimus.

Macroglossus minimus

267 Eonycteris spelaea
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Abb. 6: Fliigelproportionen von Mac-
roglossus minimus und Eonycteris spe-
laea. Auftrag des ,,Aspect Ratio Index*
(ARI) als MaB fiir das Verhiltnis von
Fliigellinge zu Fliigelbreite iliber dem
»Wing Loading”“ (WLo), welches das
Verhiltnis von Korpermasse zu Fliigel-
fliche  (Fligelflichenbelastung) aus-
driickt. Aufgetragen sind ausschlielich
Messwerte von individuell markierten
adulten Individuen unabhidngig von
Geschlecht und reproduktivem Status; je
Tier nur ein Messwert (aufgenommen
entweder bei der Ersterfassung, wenn das
Tier adult war oder bei einem Wieder-
fang, wenn ein Alterswechsel hin zu
adult stattgefunden hatte). Macroglossus
minimus: 1n=169, Eonycteris spelaea:
n=36.

Abb. 7: Fligelproportionen von Mac-
roglossus minimus und Eonycteris spe-
laea. Auftrag des ,,Aspect Ratio Index“
(ARI) als MaB fiir das Verhiltnis von
Fliigellinge zu Fliigelbreite iber dem
»Wing Tip Index“ (WTI), welcher das
Verhiltnis von Handfliigel zu Armfliigel
(3. Finger zu Unterarmldnge) ausdriickt.
Aufgetragen sind ausschlieBlich Mess-
werte von individuell markierten adulten
Individuen unabhéngig von Geschlecht
und reproduktivem Status; je Tier nur ein
Messwert (aufgenommen entweder bei
der Ersterfassung, wenn das Tier adult
war oder bei einem Wiederfang, wenn ein
Alterswechsel hin zu adult stattgefunden
hatte). Macroglossus minimus: 1n=169,
Eonycteris spelaea: n=36.

Die Ergebnisse charakterisieren Eonycteris spelaea als einen schnellen, wenig wendigen Flie-
ger, der schon alleine aufgrund der groBen Fliigelflichenbelastung weniger mandvrierfahig
sein konnte als Macroglossus minimus. Dieser hingegen war gemessen an den Fliigelproporti-
onen ein langsamerer, aber sehr manovrierfiahiger Flieger. Dies wird auch durch den gréferen
WTI von Macroglossus minimus deutlich, der ihn ebenfalls als wendigen Flieger kennzeichne-
te (Findley et al. 1972).
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Tab. 4: Vergleich der Indizes zu Fliigelform und Fliigelproportionen von Macroglossus minimus und Eonycteris
spelaea. Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichungen (SD) sowie die Ergebnisse der t-Tests unter
Angabe des t-Wertes, der Freiheitsgrade (df) sowie der Signifikanzniveaus (p). Ausschlielich Messwerte von
adulten Individuen unabhingig von Geschlecht und reproduktivem Status; je Tier nur ein Messwert (aufgenommen
entweder bei der Ersterfassung, wenn das Tier adult war oder bei einem Wiederfang, wenn ein Alterswechsel hin
zu adult stattgefunden hatte).

Index Art n Mittel SD t df p

AR aerogiossns i 169 | 204 | oo —| SMS4 | 203 | <000001
I Voerogtosms ninms 167 T8 [ 00| 24127 | 203 | <0001
WA o 160 | tass | 7es | S\ | 203 | <0000
Mo lgent] e T 16 | 0.3 | o0r ] 21340 | 202 | <0000

3.1.6. Reproduktion

Trachtige Weibchen von Macroglossus minimus konnten mit Ausnahme der Monate Septem-
ber (kein adultes Weibchen erfasst) und Oktober (nur 3 adulte Weibchen erfasst) in allen Mo-
naten des gesamten Untersuchungszeitraumes gefangen werden (Abb. 9). Laktierende Weib-
chen und solche, die als postlaktierend klassifiziert worden waren, wurden ebenfalls in allen
Monaten erfasst (mit Ausnahme des Monats September, s.0.). Aufgrund dieses asaisonalen und
asynchronen Reproduktionsgeschehens wurden in allen Monaten juvenile und subadulte Tiere
erfasst (Abb. 8). Im Jahresmittel aller Untersuchungszeitraume waren 65,3 % der erfassten
Tiere adult und 34,7 % juvenil oder subadult.

Weibliche Macroglossus minimus konnten mindestens 2 Jungtiere pro Jahr gebdren. Der mitt-
lere Abstand zwischen 2 Erfassungen eines Weibchens mit erneuter Trachtigkeit lag bei 151,0
+22,6 d (n=3 Individuen); der kiirzeste registrierte Abstand betrug 135 d. Der Abstand zwi-
schen einer Laktationsphase und der ndchsten festgestellten Trachtigkeit lag im Mittel bei
101,8 £13,0 d (n=5); der kiirzeste registrierte Abstand betrug 86 d. Uber den gesamten Erfas-
sungszeitraum waren 39,5 % der Weibchen reproduktiv unauffallig oder postlaktierend und
60,5 % reproduktiv aktiv (trachtig oder laktierend).

Abb. 8: Altersklassenverteilung von
100 - Macroglossus minimus im Jahresverlauf.
Alle Untersuchungszeitraume, Daten von
Untersuchungsgebiet und Versuchsfla-
che. Aufgetragen sind ausschlieflich die

80 -
Angaben zu individuell markierten Indi-
viduen unabhingig von deren Geschlecht
60 und reproduktivem Status; jedes Indivi-

duum wurde unabhdngig von der Zahl
der Wiederfange in jedem Monat hochs-
tens ein Mal gewertet. Die Altersklasse

401 wurde bei der ersten Erfassung eines
Monats festgestellt. Die Darstellung
I I I enthilt auch 13 Jungtiere, die zum Zeit-

Anteil an Erfassungen [%]

201 punkt ihrer Erfassungen zu klein fiir die
Anbringung der individuellen Markie-
rung waren. Unterhalb der Abszisse ist
die Anzahl der in jedem Kalendermonat
gewerteten  Erfassungen  angegeben.
Gewertete Erfassungen: Gesamt: n=461,
m— juvenil 1 subadult EEE adult juvenil: n=82, subadult: n=78, adult:
n=301.

Jan Feb Mé&r Apr Mai Jun Jul Aug Sep Okt Nov Dez
n=30 17 63 79 49 43 83 23 4 11 42 17
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Abb. 9: Reproduktiver Zustand adulter
Weibchen von Macroglossus minimus im
Jahresverlauf. Alle Untersuchungszeit-
rdume, Daten von Untersuchungsgebiet
und Versuchsfliche. Aufgetragen sind
ausschlieflich Angaben zu individuell
markierten Individuen; jedes Individuum
wurde unabhidngig von der Zahl der
Wiederfange in jedem Monat hochstens
ein Mal gewertet. Der reproduktive Zu-
stand wurde bei der ersten Erfassung
eines Monats festgestellt. Unterhalb der
Abszisse ist die Anzahl der in jedem
Kalendermonat gewerteten Erfassungen
angegeben.  Gewertete  Erfassungen:
Gesamt: n=162, unauffallig: n=43, trich-
tig: n=58, laktierend: n=40, postlakt.:
n=21.

Entsprechend den Erwartungen bei einem asaisonalen, asynchronen und poly0strischen Repro-
duktionsgeschehen waren die Mannchen ganzjéhrig reproduktiv aktiv (Altringham 1996). Die
mittlere Hodenldnge betrug 7,1 +1,2 mm (n=82) und zeigte keine saisonalen Schwankungen
(Abb. 10). Es kam regelmifBig vor, dass gefangene adulte Mannchen wihrend des Handlings
spontan ejakulierten.

Hodenldnge adulter Mannchen [mm]

Jan Feb Mar Apr Mai Jun Jul
n=14 2 19 10 3 3 9 2 0

2

15

Aug Sep Okt Nov Dez

3

Abb. 10: Hodenlénge adulter Ménnchen
von Macroglossus minimus im Jahres-
verlauf. Daten ab dem Jahr 2000 erho-
ben, von Untersuchungsgebiet und Ver-
suchsfliche. Aufgetragen sind aus-
schlieBlich Messwerte von individuell
markierten Individuen; jedes Tier wurde
unabhingig von der Zahl der Wiederfén-
ge in jedem Monat hochstens ein Mal
gewertet. Die Hodenldnge wurde bei der
ersten Erfassung eines Monats gemessen.
Die gestrichelte Linie markiert die mitt-
lere Hodenldnge (7,1 1,2 mm, n=82)
adulter Méannchen im gesamten Untersu-
chungszeitraum. Unterhalb der Abszisse
ist die Anzahl der in jedem Kalendermo-
nat gewerteten Erfassungen angegeben.
Gewertete Erfassungen: n=82.

Minnliche Macroglossus minimus besitzen eine V-formige Kehldriise, deren Funktion bis heu-
te nicht geklart ist (Start 1974, Winkelman et al. 2003). Weibchen besitzen keine derartige
Kehldriise. Die Kehldriise ménnlicher Macroglossus minimus in Kampong Kuantan verdnderte
sich mit zunehmendem Alter: Wéhrend sie bei juvenilen Ménnchen noch vollkommen unauf-
fallig, flach, schmal und von heller Hautfarbe war, schwoll sie bei adulten Tieren stark an und
verdnderte ihre Farbe hin zu einem dunklen Rot oder tiefem Schokoladebraun (Tab. 5). Die
Hodenlidnge korrelierte signifikant positiv sowohl mit der Farbe der Kehldriise (Spearman
Rangkorrelation, =0,331, p<0,05) als auch mit ihrem Schwellungsgrad (Spearman Rangkorre-
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lation, r=0,357, p<0,05). Kehldriisenfarbe und ihr Schwellungszustand korrelierten hoch signi-
fikant positiv miteinander (Spearman Rangkorrelation, r=0,416, p<0,01).

Tab. 5: Farbe und Schwellungszustand der Kehldriise bei ménnlichen Macroglossus minimus. Die Daten wurden
ab dem Jahr 2001 bei allen Ersterfassungen sowie erneut bei einer Anderung der Alterseinstufung (z.B. von suba-
dult zu adult) erhoben. Es handelt sich bei den Angaben zu Mittelwerten und Standardabweichungen (SD) nicht
um Intervalldaten, sondern um Ordinaldaten! Codierung: Farbe der Kehldriise: 0: fleischfarben, 1: (hell)rot, 2:
weinrot, 3: dunkelrotbraun, 4: schokoladefarben. Schwellung der Kehldriise: 0: nicht geschwollen, unauffillig,
schmal, 1: leicht geschwollen, schmal, 2: deutlich geschwollen, verbreitert, 3: stark angeschwollen, stark verbrei-
tert.

Juvenil Subadult Adult
n Mittel SD n Mittel SD n Mittel SD
Kehldriise Farbe 18 0,0 0,0 23 0,3 0,7 41 2,2 1,1
Kehldriise Schwellung 18 0,1 0,2 23 0,7 0,6 41 1,8 0,6

3.2. Pollenproben: Identifizierung des Nahrungspflanzenspektrums

In den Jahren 1998 bis 2003 wurden insgesamt 617 Pollenproben an nektarivoren Flughunden
genommen. Davon entfielen 512 Proben auf Macroglossus minimus und 105 weitere Proben
auf Eonycteris spelaea. Die mikroskopische Auswertung ergab 829 Pollenfunde (660 auf Mac-
roglossus minimus, 169 auf Eonycteris spelaea).

700 1 Abb. 11: Summe der Pollenfunde

(n=829) in Pollenproben (n=617) aus
Fellabstreifungen nektarivorer Flughun-
de (beide Flughundarten zusammen).
Nach Pollentyp getrennt. So: Sonneratia
caseolaris, Eu: Eugenia spp., Du: Durio
500 1 zibethinus, Mu: Musa spp. Ce: Ceiba
pentandra, T1, T3, T4 und T6: nicht
bestimmbare Pollentypen. Uber den
Balken ist der prozentuale Anteil des
jeweiligen Pollentyps an allen Pollen-
funden angegeben. Dargestellt sind nur
die Pollenfunde der Héaufigkeitsklassen

| 73,8 %

600 -

100 H

‘11,0%

Anzahl Pollenfunde
‘8,8 %

| 3.6 %

TR o e
2_ = pac < i >2 (mind. 5 Pollenkérner). Abweichun-
0 : : : : e Tl em 2 ° , gen von 100 % sind rundungsbedingt.
So Eu Du Mu Ce T1 T3 T4 T6 Beachte die nicht-lineare Skalierung der

1 |
Pollentyp Ordinate!

In den Pollenproben waren insgesamt 11 verschiedene Pollentypen vertreten, von denen nur 5
zweifelsfrei bestimmt werden konnten. Die nicht ndher bestimmbaren Pollentypen erhielten die
Nummern T1 bis T6. Von diesen 6 Pollentypen erreichten jedoch nur 4 in mindestens einer
Probe die Héufigkeitsklasse 2 (=5 Pollenkérner); die beiden verbleibenden Pollentypen flossen
nicht in die Auswertung ein. Damit waren 9 verschiedene Pollentypen in mindestens einer
Probe mit 5 oder mehr Pollenkdrnern vertreten (Héufigkeitsklasse >2). Die Sonneratiaceae
Sonneratia caseolaris war mit erheblichem Abstand am héufigsten vertreten: 99,2 % aller Pro-
ben enthielten Pollen dieser Pflanze. 14,8 % der Proben enthielten Pollen von Bananen (Musa
spp.) und 11,8 % Pollen von Eugenia spp. (Myrtaceae). 4,9 % bzw. 0,3 % der Proben enthiel-
ten Pollen der Bombacaeen Durian (Durio zibethinus) und Ceiba pentandra. Zudem waren die
nicht ndher bestimmbaren Pollentypen T1 (1,9 %), T3 (1,1 %), T4 (0,2 %) und T6 (0,2 %) in
den Pollenproben enthalten. Die Pollen von Musa spp. und vor allem Eugenia spp. besallen
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eine sehr einheitliche Pollenmorphologie und waren daher nicht bis auf Artniveau bestimmbar.
Problematisch bei der Abschétzung der anteiligen Nutzung der Nahrungspflanzen war aller-
dings der Umstand, dass die in Kampong Kuantan wachsenden Bananenstauden keinen oder
nur sehr wenig Pollen produzierten (die meisten Musa-Hybriden sind triploid, Robinson 1996,
Fortescue & Turner 2004).

Die Pollentypen der 5 zweifelsfrei bestimmbaren Nahrungspflanzenarten oder —gattungen
machten insgesamt 97,5 % aller Pollenfunde aus, wobei auf Sonneratia caseolaris der grof3te
Anteil entfiel. Die verbleibenden 2,5 % der Pollenfunde verteilten sich auf die 4 nicht identifi-
zierten Pollentypen (Abb. 11).

3.3. Vergleichende Analyse des Nahrungsspektrums beider Flughundarten

3.3.1. Uberlappung des Nahrungsspektrums

Im Fell von Macroglossus minimus wurden insgesamt 7, im Fell von Eonycteris spelaca 6
Pollentypen nachgewiesen, wobei 4 Pollentypen (Sonneratia caseolaris, Eugenia spp., Durio
zibethinus und Musa spp.) auf beiden Arten gefunden wurden. Die Pollentypen T1, T4 und T6
wurden nur bei Macroglossus minimus, Pollen von Ceiba pentandra und des Typs T3 nur bei
Eonycteris spelaea nachgewiesen. Die Ubereinstimmung der im Fell beider Arten gefundenen
Pollentypen betrug somit 44,4 %. Von den 617 gewonnenen Pollenproben enthielten 616 min-
destens einen Pollentyp der Haufigkeitsklasse >2; nur eine Probe von Macroglossus minimus
enthielt keinen Pollen. Die durchschnittliche Anzahl nachgewiesener Pollentypen pro Probe
betrug bei Macroglossus minimus 1,8 £0,9 (n=512), bei Eonycteris spelaea 2,2 +0,9 (n=105);
dieser Unterschied ist hochst signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=20045,5, Z=-4,403,
p=0,00001).

100 - Abb. 12: Prisenz der Pollentypen in den

» Pollenproben (n=617) aus Fellabstrei-

W Macroglosstis minimus fi ktarivorer Flughunde. Getrenn-
n=512 ungen ne g

=1 Eonycteris spelaea ter Auftrag der Daten fiir Macroglossus

n=105 minimus und FEonycteris spelaea; nach

Pollentyp getrennt. So: Sonneratia ca-

60 A seolaris, Eu: Eugenia spp., Du: Durio

zibethinus, Mu: Musa spp. Ce: Ceiba

ok pentandra, T1, T3, T4 und T6: nicht

40 bestimmbare Pollentypen. Dargestellt

sind nur die Pollenfunde der Haufig-

keitsklassen >2 (mind. 5 Pollenkorner).

80 -

Pollenprasenz in Fellabstreifungen [%)]

20 - wx kA *: p<0,05, **: p<0,01, ***: p<0,001.
ek grgebnisse der Chi-Quadrat Tests in Tab.
0 S S N

So Eu Du Mu Ce T1 T3 T4 T6

Pollentyp

Angesichts der gemeinsamen Nutzung von 4 Pflanzenarten war die Uberschneidung des Nah-
rungsspektrums erheblich, zumal der Anteil der Pollenfunde dieser Nahrungspflanzen zusam-
men 97,2 % aller Pollenfunde ausmachte (Abb. 12). Wahrend die Pollen von Sonneratia ca-
seolaris in fast allen Proben beider Flughunde vertreten waren (99,6 % aller Proben von Mac-
roglossus minimus, 97,1 % aller Proben von Eonycteris spelaea), gab es beziiglich des Auftre-
tens der weiteren Pollentypen und des Anteils der Proben, die diese Pollentypen enthielten,
zum Teil erhebliche Unterschiede zwischen beiden Flughundarten. Die Unterschiede der Pra-
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senz der Pollentypen in den Fellabstreifungen beider Flughundarten sind zum Teil hochst sig-
nifikant (Tab. 6).

Die nach Miihlenberg Tab. 6: Unterschiede der Prisenz der Pollentypen in den Pollenproben (n=617)
(1993) standardisierte aus Fellabstreifungen von Macroglossus minimus (Mm) und Eonycteris spelaea
Levinsche Nischen- (Es). Nur die Pollenfunde der Haufigkeitsklassen >2. Ergebnisse der Chi-
breite By (Levins- Quadrat Tests mit Yates-Korrektlir. _
Index, Levins 1968) | Pollentyp Afn:“enz [ "EZS DF | »
betrug bezughCh des Sonneratia caseolaris 99,6 97,1 1 0,01 >(),05
Nahrungsspektrums fiir Eugenia spp. 13,9 1,9 l 9,10 <0,01
Macroglossus minimus Durio zibethinus 2,9 14,3 1 18,48 <0,0001
0,078 und fir Eonycte- Musa spp. 9,8 39,1 1 36,39 <0,00001
ris spelaea 0,164, Ob- Ceiba pentandra 0,0 1,9 1 4,67 <0,05
T1 2,3 0,0 1 1,38 >0,05
WOhl auf Macroglossus T3 0,0 6,7 1 26,97 <0,00001
minimus mehr Pollen- Ta 0.2 0.0 1 0.77 ~0.05
typen als auf Eonycte- T6 0.2 0.0 1 0.77 >0.05

ris spelaea nachgewie-
sen wurden, war die Nischenbreite von letzterem grofler. Dies lag zum einen an der stirkeren
Prisenz anderer Pollentypen als der von Sonneratia caseolaris in den Proben von Eonycteris
spelaea, zum anderen an der hoheren mittleren Anzahl nachgewiesener Pollentypen pro Probe.
Die auf der Ressource Nahrung basierende Uberlappung der Nischen von Macroglossus mini-
mus und Eonycteris spelaea in Kampong Kuantan nach Morisita-Horn betrug 0,931 (Krebs
1989 nach Horn 1966). Die Nischeniiberlappung der beiden nektarivoren Flughundarten be-
ziiglich der genutzten Nahrungsressourcen war somit erheblich.

3.3.2. Die Ressourcennutzung beider Flughundarten im Jahresverlauf

Die Bedeutung von Sonneratia caseolaris fiir die Erndhrung vor allem von Macroglossus mi-
nimus geht aus Abb. 13 deutlich hervor. Aufgrund des asaisonalen Blithverlaufs von Sonnera-
tia caseolaris (Kap. 2) stellte diese Pflanzenart in Kampong Kuantan eine fortwahrend verfiig-
bare Nahrungsressource dar, welche auch ganzjahrig genutzt wurde: In allen Monaten des ge-
samten Untersuchungszeitraumes war Pollen dieser Pflanze in allen Proben aus dem Fell von
Macroglossus minimus vertreten (mit Ausnahme zweier Erfassungen von Macroglossus mini-
mus, bei welchen sich kein Sonneratia-Pollen im Fell fand). Auch die Kulturbanane stellte eine
ganzjahrig verfiigbare und von den Flughunden genutzte Nahrungsquelle dar; allerdings konn-
te deren Bedeutung fiir die Erndhrung der nektarivoren Flughunde aufgrund der zumeist feh-
lenden Pollenbildung nicht tiber die Methode des Pollennachweises erfasst werden. Dass diese
Pflanze jedoch im Nahrungsspektrum beider Flughundarten eine wichtige Rolle spielte, konnte
anhand der Telemetrie und des ,,focal animal samplings* an Musa-Infloreszenzen belegt wer-
den (s. Kap. 3). Vor allem nach dem Verblithen von Sonneratia caseolaris war Macroglossus
minimus fast ausschlieBlich an Bananenbliiten zu finden.

In den Monaten Februar bis September wurde regelmafig Pollen von Eugenia spp. im Fell von
Macroglossus minimus nachgewiesen. Dieses Ergebnis steht im Widerspruch zu den Beobach-
tungen der Tiere im Zuge der Telemetrie, wiahrend der fiir lediglich ein Individuum der Besuch
von Eugenia-Bliiten (Eugenia malaccensis) nachgewiesen wurde. Auch Beobachtungen an
bliihenden Eugenia spp. erbrachten keine weiteren direkten Nachweise des Bliitenbesuches
durch Flughunde.

Obwohl auch bei Eonycteris spelaea der Pollen von Sonneratia caseolaris der mit Abstand am
hiufigsten im Fell nachgewiesene Pollentyp war, waren bei dieser Flughundart Pollen anderer
Pflanzenarten (auch jene von Musa spp.) viel hidufiger nachweisbar als auf Macroglossus mi-
nimus. Vor allem in den Monaten Marz/April und August/September wurden bei Eonycteris
spelaea grofle Pollenmengen von Durian (Durio zibethinus) nachgewiesen. Dieser Befund
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deckte sich mit den beiden Hautbliitezeiten dieser Pflanze, wobei im Untersuchungsgebiet nur
wenige Béaume bliihten (Kap. 2).
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Abb. 13 A & B: Jahresverlauf der Ressourcennutzung. Prisenz der Pollentypen in den Pollenproben (n=617) aus
Fellabstreifungen der beiden Flughundarten Macroglossus minimus (Darstellung A, n=512) und Fonycteris spelaea
(Darstellung B, n=105), nach Pollentyp getrennt. Fiir jeden Monat ist die Wahrscheinlichkeit angegeben, mit der
ein Pollentyp in den Proben auftrat. Befanden sich in allen Proben eines Monats Pollen eines Typs, so wurde der
Maximalwert 1,0 (100 %) erreicht. Monatswerte mehrerer Jahre zusammengefasst (Fangzeitrdume der Jahre 1998
bis 2003). Auf der rechten Ordinate ist die Anzahl beprobter Individuen angegeben. Die Abbildungen enthalten zur
besseren Vergleichbarkeit auch Pollentypen, die nur bei einer Flughundart nachgewiesen wurden. So: Sonneratia
caseolaris, Eu: Eugenia spp., Du: Durio zibethinus, Mu: Musa spp. Ce: Ceiba pentandra, T1, T3, T4 und T6: nicht
bestimmbare Pollentypen. Dargestellt sind nur die Pollenfunde der Haufigkeitsklassen >2 (mind. 5 Pollenkérner).
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3.4. Telemetrie

In den Jahren 2000 bis 2003 waren insgesamt 23 adulte Macroglossus minimus (13 mannliche
und 10 weibliche Tiere) mit positionssensitiven Telemetrietransmittern ausgestattet worden.
Eines dieser Médnnchen war bereits im Jahr 1998 mit einem Sender versehen worden und wur-
de im Jahr 2001 erneut telemetriert. Weitere 10 adulte Individuen (5 Méannchen, 5 Weibchen)
waren bereits 1998 telemetriert worden. Die Daten dieser Tiere flossen in die Auswertungen
mit ein, so dass fiir 33 adulte Macroglossus minimus (18 mannliche und 15 weibliche Tiere) in
147 Néachten Telemetriedaten erhoben wurden. Da regelméfig mehr als ein Tier zur gleichen
Zeit mit einem Sender ausgestattet worden war, wurden im Mittel pro Nacht zu 2,3 £1,3 Indi-
viduen Daten aufgenommen (insgesamt 338 , Individuenndchte®). Der ebenfalls im Untersu-
chungsgebiet vertretene Eonycteris spelaea wurde nicht telemetriert.

Die Tiere behielten den Sender im Mittel fiir 15,4 +14,2 d (n=23, nur fiir Tiere mit Halsband-
sender bzw. bekanntem Abwurfzeitpunkt eines aufgeklebten Senders). Bei einigen Individuen
mit aufgeklebten Sendern (n=14) konnte der Abwurfzeitpunkt nicht prézise bestimmt werden,
zumal manche Sender nicht wieder gefunden wurden. 2 Individuen wurden ein weiteres Mal, 1
Individuum sogar 2 weitere Male mit Sendern ausgestattet um die Telemetrie iiber lingere
Zeitrdume zu ermdoglichen.

3.4.1. Nutzung von Quartieren

Im Gegensatz zu Macroglossus minimus war Eonycteris spelaea nicht im Untersuchungsgebiet
resident. Der nédchstgelegene bekannte Tagesschlafplatz dieser Art befand sich nach Start
(1974) in einem 46 km (Luftlinie) stidostlich des Untersuchungsgebiets liegenden Hohlensys-
tem. Da die Tiere nicht telemetriert worden waren, konnte dies nicht iiberpriift werden; wih-
rend des gesamten Untersuchungszeitraums gab es keine Zufallsfunde von Tages- oder Nacht-
quartieren dieser Art.

Tagesquartiere

EinschlieBlich der Daten aus 1998 wurden 137 Tagesschlafpldtze von 15 Macroglossus mini-
mus identifiziert (Mittel: 9,1 £8,6), in welchen die Flughunde eindeutig gesichtet werden konn-
ten. Fiir 7 weitere Individuen wurden insgesamt 13 Tagesquartiere kreuzgepeilt (Mittel: 1,9
+1,1). Die Tagesschlafpldtze von 11 Individuen konnten in einem Radius von etwa 2,5 km um
das Untersuchungsgebiet nicht geortet und gefunden werden.

Alle Tiere waren in den Tagesquartieren ausnahmslos solitdr. Einzige Ausnahme bildeten lak-
tierende Weibchen: Jedes dieser Weibchen hing nur mit einem Jungtier zusammen in seinem
Quartier. Es gab keine Weibchengruppen oder sonstige Gemeinschaftsquartiere. Die Tages-
quartiere befanden sich ausnahmslos in Pflanzen; darin hing Macroglossus minimus relativ frei
an Blittern oder kleinen Zweigen. Nie konnte ein Tier in Hohlungen irgendwelcher Art nach-
gewiesen werden. Jedes Individuum war in seinem Quartier gut durch Blitter von oben ge-
schiitzt, insbesondere dann, wenn ein Bananenblatt genutzt wurde. Alle Quartiere waren nach
unten hin gedffnet, eine Modifizierung der Quartierstruktur durch das jeweilige Tier, wie dies
von einigen anderen Fledertierarten bekannt ist (Kunz et al. 1994, Bhat & Kunz 1995, Bala-
singh et al. 1995, Tan et al. 1997, Kunz & Lumsden 2003) fand nicht statt. Macroglossus mi-
nimus zeigte weder fiir die Hohe der Quartiere noch fiir eine bestimmte Pflanzenart eine er-
kennbare Préiferenz. Tagesschlafpldtze befanden sich regelmiBig in ca. 1,5 bis 15 Metern Hohe
in Bananenstauden, Kokos- und Olpalmen (Cocos nucifera und Elaeis guinensis), seltener
auch in Mangostane- (Garcinia mangostana), Rambutan- (Nephelium lappaceum) und Man-
gobdumen (Mangifera spp.) sowie in Sonneratia caseolaris. Manche Individuen nutzten teil-
weise mehrere Tage in Folge dieselben Quartiere, andere hingegen wechselten ihren Quartier-
platz wihrend der Erfassungen téglich; beziiglich der Quartierstetigkeit war kein geschlechts-
spezifischer Unterschied erkennbar.
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Hinsichtlich der Lage der Tagesquartiere schien es zwei verschiedene Strategien zu geben:
Entweder befand sich das Tagesquartier eines Individuums innerhalb seines nichtlichen, zur
Nahrungssuche genutzten Aktionsraums, oder aber weit von diesem entfernt. Letzteres traf
zum einen fiir die 11 Individuen (6 Méannchen, 5 Weibchen) zu, deren Tagesquartiere iiber-
haupt nicht gefunden werden konnten, zum anderen fiir 6 weitere Individuen (2 Ménnchen, 4
Weibchen), deren weit entfernt liegende Tagesschlafpldtze entdeckt wurden. Durchschnittlich
betrug bei jedem dieser 6 Tiere die Entfernung von seinem Tagesquartier zum Zentrum seines
ndchtlichen Aktionsraums 1,6 £0,7 km (Ménnchen 1,7 £0,8 km, Weibchen 1,5 £0,7 km). Ins-
gesamt hatten somit 17 Individuen (9 Weibchen und 8 Ménnchen) ihre jeweiligen Tages-
schlafplitze in zum Teil betrachtlicher Entfernung zu ihren nichtlichen Aktionsrdumen, wobei
geschlechtsspezifische Unterschiede nicht zu erkennen waren. Ein sowohl 1998 als auch 2001
telemetriertes Ménnchen hatte alle seine nachgewiesenen Tagesquartiere in einem Areal von
etwa 50 m Durchmesser, welches immerhin 2,3 km vom Zentrum seines nichtlichen Aktions-
raums entfernt lag. Mit Ausnahme der sdugenden Weibchen kehrte keines der telemetrierten
Tiere wihrend der Nacht in sein Tagesquartier zuriick; die Tagesquartiere wurden also aus-
schlieBlich als Tagesschlafplitze genutzt. Nach dem Abflug aus seinem Tagesquartier besuchte
keines der telemetrierten Tiere auf dem Weg in seinen nichtlichen Aktionsraum Bliiten, der
Flug erfolgte direkt und ohne Unterbrechungen. Gleiches galt fiir den Riickflug in ein Tages-
quartier am Morgen. Das bereits 1998 telemetrierte Méannchen legte die iiber 2 km lange Dis-
tanz zwischen seinem Tagesquartier und seinem Aktionsraum in wenig mehr als 5 Minuten
zuriick. Folglich mussten die nicht aufgefundenen Tagesquartiere (n=11 Individuen) noch wei-
ter als 2,5 km von den nichtlichen Aktionsraumen dieser Tiere entfernt gewesen sein.

Nachtquartiere

Fiir 21 der zwischen 2000 und 2003 telemetrierten Macroglossus minimus konnten insgesamt
734 Nachtquartiere gefunden werden (im Mittel pro Individuum 35,0 +£36,4). Da die Nacht-
quartiere haufig nur fiir wenige Minuten genutzt wurden, war die Suche nach einem Tier in
seinem Nachtquartier oftmals nicht moglich. Dennoch wurden die Tiere in 220 Féllen (30,0 %
aller registrierten Nachtquartiere) in ihren Nachtquartieren gefunden. Auch bei allen der bereits
1998 telemetrierten Individuen waren Nachtquartiere gefunden worden. Die nachtlichen Ruhe-
plitze waren — wie die Tagesquartiere — ausnahmslos in Pflanzen, wobei das Pflanzenspektrum
etwa dem der Tagesquartiere entsprach. Im Gegensatz zu letzteren lagen die Nachtquartiere
eines Individuums ohne Ausnahme innerhalb des von diesem Individuum fiir die Nahrungssu-
che genutzten Areals. Einzige Ausnahme hiervon waren sdugende Weibchen, sofern ihre Ta-
gesquartiere auflerhalb ihrer néchtlichen Aktionsrdume lagen. In diesem Fall flog jedes der
saugenden Weibchen mehrmals im Nachtverlauf zu seinem Jungtier. Bis auf diese Weibchen-
Jungtier Zweiergruppen waren alle Individuen in ihren Nachtquartieren — wie schon in den
Tagesquartieren — ausnahmslos solitdr. Keines der Nachtquartiere war identisch mit einem
Tagesquartier (einzige Ausnahme: die Quartiere laktierender Weibchen).

3.4.2. Nichtliche Aktionsriaume und Raumnutzung

In den Jahren 2000 bis 2003 wurden insgesamt 2069 (Mittel 90,0 +78,1) Raumpositionen der
23 telemetrierten Macroglossus minimus aufgezeichnet. Fiir 4 dieser Individuen war es nicht
moglich, eine fiir die Berechnung ihrer néchtlichen Aktionsrdume ausreichende Anzahl an
Positionsdaten zu erhalten, da diese Tiere ihre Sender zu friih abgeworfen hatten. In die Be-
rechnung der Aktionsrdume flossen pro Individuum im Mittel 102,3 +67,9 (n=19, 12 Ménn-
chen, 7 Weibchen) Positionsbestimmungen ein. Im Mittel waren dies pro Individuum 74,6
+39,2 Aktivitdtskreuzpeilungen (Tier aktiv) sowie Kreuzpeilungen und Sichtungen in seinen
Nachtquartieren (n=19 Individuen) sowie 43,8 £36,7 Sichtbeobachtungen beim Bliitenbesuch
oder beim Flug zwischen Nahrungspflanzen (n=12 Individuen). Im Jahr 1998 waren Positions-
daten zu weiteren 4 Individuen (je 2 Ménnchen und Weibchen) erhoben worden, sodass fiir
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insgesamt 23 Individuen (14 Ménnchen und 9 Weibchen) die Groenberechnung ihres jeweili-
gen Aktionsraums moglich war.

Die nichtlichen Aktionsrdume von Macroglossus minimus hatten im Mittel eine Flachenaus-
dehnung (MCP 95 %) von 4,7 £4,8 ha (n=23). Die Aktionsrdume der Méadnnchen (Mittel: 2,4
+2,2 ha, n=14) waren dabei hoch signifikant kleiner als die der Weibchen, welche durch-
schnittlich 8,3 £5,6 ha (n=9) mallen (t-Test, t=-3,547, df=21, p=0,002). Folglich hatten die
Weibchen durchschnittlich einen 3,5 Mal grof3eren Aktionsraum als die Mannchen.

Jedes Individuum hatte einen oder mehrere Bereiche innerhalb seines Aktionsraumes, in wel-
chen es sich wéhrend seiner Aktivititsphasen besonders héufig aufhielt (,,core use areas®).
Diese Aktionszentren (Cluster 85 %, berechnet ausschlieBlich auf Basis der Positionsfeststel-
lungen — ohne Tages- und Nachtquartiere) waren deutlich kleiner als der gesamte Aktionsraum
(MCP 95 %) des jeweiligen Tieres. Der Anteil der gesamten Clusterflichen an den Fléchen der
MCP 95 % betrug durchschnittlich 29,4 £0,2 % (n=23). Die Clusterflaichenanteile an den MCP
95 % unterschieden sich nicht zwischen minnlichen und weiblichen Tieren (Ménnchen: 32,8
+0,2 %, n=14; Weibchen: 24,1 £0,1 %, n=9; t-Test, t=1,059, df=21, p>0,05).

Die Gesamtfliche der ,,core use areas” betrug im Mittel 0,9 +0,8 ha (n=23), wobei die der
Weibchen mehr als doppelt so grof3 wie die der Ménnchen war (Ménnchen: 0,6 +0,5 ha, n=14;
Weibchen: 1,4 +0,9 ha, n=9; t-Test, t=-2,636, df=21, p<0,05). Allerdings bestanden weder
beziiglich der durchschnittlichen Anzahl der Cluster (3,1 +1,4, n=23) noch der mittleren Fldche
eines einzelnen Clusters (0,4 £0,4 ha, n=23) signifikante geschlechtsspezifische Unterschiede
(Ménnchen: 2,9 £1,4, Weibchen: 3,3 £1,4, t-Test, t=-0,679, df=21, p>0,05 bzw. Miannchen: 0,3
+0,4 ha, Weibchen: 0,5 +0,5 ha, t-Test, t=-1,341, df=21, p>0,05).

Neben den 4 Individuen, die im Jahr 1998 zeitgleich telemetriert worden waren, wurden in den
Jahren 2000 und 2001 zunidchst 2 Méannchen, dann zusammen je 4 weitere Ménnchen und
Weibchen, in den Jahren 2002 und 2003 zunichst ein Mannchen und ein Weibchen, danach 2
weitere Ménnchen und mit diesen zeitlich {iberlappend 2 Weibchen und erneut mit diesen
iiberlappend abschlieend 3 Ménnchen telemetriert. Die Aktionsrdume einiger dieser Tiere
zeigt die Abbildung 14 A bis D. Da mit der Besenderung der letzten 3 Ménnchen der Abstand
zu den vorigen beiden Ménnchen mehr als 7 Tage betrug, wurden diese als getrennte Gruppen
behandelt. Hieraus entstanden insgesamt 51 mogliche Paarungen zeitgleich telemetrierter
Individuen, die auf Uberlappungen ihrer Aktionsrdume hin untersucht wurden.
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Abb. 14 A & B: Abbildungen
von Positionen und 95 %
Minimum Convex Polygonen
einiger jeweils im gleichen
Zeitabschnitt telemetrierter
Macroglossus minimus. Die
Darstellungen A und B enthal-
ten die Aktionsrdiume von 8
gleichzeitig telemetrierten
Tieren (4 Minnchen und 4
Weibchen) im Zeitraum von
2000 bis 2001 im Untersu-
chungsgebiet. In der Darstel-
lung B sind zum Zweck der
besseren Darstellbarkeit einige
Positionen des Weibchens
gelb/30 im Norden des Unter-
suchungsgebietes nicht mit in
die Darstellung aufgenommen
worden; das MCP 95 % dieses
Tieres ist deshalb am oberen
Rand der Abbildung abge-
schnitten. In der Berechnung
der Polygone sind nur die
Positionsfeststellungen inner-
halb der nichtlichen Aktions-
rdume enthalten (ohne Tages-
quartiere sowie ohne die im
rdumlichen Bereich der Ta-
gesquartiere gelegenen Nacht-
quartiere der sdugenden Weib-
chen). Die Legende enthélt die
Bezeichnung der Individuen
(Farbe und Nummer der indi-
viduellen Markierung), hinter
der Ring-Nr. steht die Ge-
schlechtsangabe (M: Miénn-
chen, W: Weibchen). Die
Achsenskalierung erfolgt
entsprechend dem UTM-
Raster (,,Universal Transverse
Mercator System®, die Auflo-
sung betrdgt 1 Meter). Die
UTM-Zone der Darstellung ist
47 N.
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Abb. 14 C & D: Abbildungen
von Positionen und 95 %
Minimum Convex Polygonen
einiger jeweils im gleichen
Zeitabschnitt auf der Ver-
suchsflache telemetrierter
Macroglossus — minimus im
Zeitraum von 2000 bis 2003:
C stellt die Aktionsrdume
dreier ménnlicher Tiere, D die
Aktionsrdume dreier weiterer
méannlicher und zweier weibli-
cher Tiere dar. Dabei wurde in
Darstellung D ein Ménnchen
(hellblau/08)  aufgenommen,
das vor den anderen 4 Indivi-
duen telemetriert worden war,
aber nachweislich (mehrere
Sichtbeobachtungen!) wihrend
der Telemetrie dieser Tiere
immer noch dieselbe Flidche
nutzte. Beachte in Darstellung
C die ausgeprigte rdumliche
Trennung der Ménnchen (Po-
sitionen) trotz der Uberlap-
pung der MCP 95 %! Dies ist
vor allem an der ,,perlschnur-
artigen” Verteilung der Positi-
onen im Bereich der Kontakt-
zone der Miénnchen hell-
blau/06 und hellblau/12 deut-
lich zu sehen. In der Berech-
nung der Polygone sind nur
die Positionsfeststellungen
innerhalb der néchtlichen
Aktionsrdume enthalten (ohne
Tagesquartiere sowie ohne die
im rdumlichen Bereich der
Tagesquartiere gelegenen
Nachtquartiere der sdugenden
Weibchen). Die Legende
enthdlt die Bezeichnung der
Individuen (Farbe und Num-
mer der individuellen Markie-
rung), hinter der Ring-Nr.
steht die Geschlechtsangabe
(M: Mainnchen, W: Weib-
chen). Die Achsenskalierung
erfolgt  entsprechend dem
UTM-Raster (,,Universal
Transverse Mercator System®,
die Auflosung betrdgt 1 Me-
ter). Die UTM-Zone der Dar-
stellung ist 47 N.
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Abb. 15 A bis D: Abbildungen der ,,core use areas* (Cluster 85 %) einiger jeweils im gleichen Zeitabschnitt tele-
metrierter Macroglossus minimus. Die Darstellungen A bis D enthalten die ,,core use areas” mehrerer Gruppen gleich-
zeitig telemetrierter Tiere im Zeitraum von 1998 bis 2003: A: 4 bereits 1998 zeitgleich telemetrierte Individuen (je 2
Minnchen und Weibchen) im Untersuchungsgebiet; B: 8 in 2000/2001 zeitgleich telemetrierte Individuen (je 4 Ménn-
chen und Weibchen) im Untersuchungsgebiet, C: 3 ménnliche und 2 weibliche Tiere auf der Versuchsfliche
(2002/2003), D: die selben zwei weiblichen Tiere wie in C mit drei weiteren Ménnchen auf der Versuchsfliche
(2002/2003). Dabei wurde in Darstellung C ein Mannchen (hellblau/08) aufgenommen, das vor den anderen 4 Indivi-
duen telemetriert worden war, aber nachweislich (Sichtbeobachtungen!) wihrend der Telemetrie dieser Tiere immer
noch die selbe Flache nutzte. In die Clusteranalyse sind nur Positionsfeststellungen aktiver Tiere innerhalb der néchtli-
chen Aktionsrdume einbezogen worden (keine Quartiere!). Die Legende enthélt die Bezeichnung der Individuen (Farbe
und Nummer der individuellen Markierung), hinter der Ring-Nr. steht die Geschlechtsangabe (M: Ménnchen, W:
Weibchen). Die Achsenskalierung erfolgt entsprechend dem UTM-Raster (,,Universal Transverse Mercator System®,
die Auflésung betrdgt 1 Meter). Die UTM-Zone der Darstellung ist 47 N.
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Auf Grundlage der MCP 95 % kam es in nur 33,3 % der moglichen Kombinationen zu einer
Uberlappungen der Aktionsriume ménnlicher Macroglossus minimus mit anderen Minnchen;
mit den Aktionsrdumen der Weibchen iiberlappten diese sich jedoch in 81,3 % der Félle. Die
Aktionsraume weiblicher Tiere iiberlappten sich in 91,7 % aller Mdglichkeiten. Der Anteil der
gemeinsamen Fliche an den MCP 95 % bei der Kombination Méannchen — Ménnchen war
hochst signifikant kleiner als die Uberlappungsgrade der Kombinationen Weibchen —
Weibchen und Minnchen — Weibchen (Tab. 7). Die prozentuale Uberlappung der
Aktionsraumflichen der Weibchen untereinander betrug mehr als das Dreifache, die
Uberlappung der Aktionsriume von Minnchen und Weibchen rund das Vierfache jener der
Minnchen untereinander. Somit liberschnitten sich die Aktionsrdume ménnlicher Individuen
untereinander nicht nur deutlich seltener als die von Mannchen und Weibchen sowie Weibchen
und Weibchen, sondern der Grad der Uberlappung war zudem deutlich geringer. In Abb. 14 C
sind die nichtlichen Aktionsrdume dreier zeitgleich telemetrierter Mannchen dargestellt, die
trotz grofer Uberlappung der MCP 95 % riumlich stark voneinander getrennt blieben, was
besonders gut an der ,,perlschnurartigen* Verteilung der Positionen der beiden Ménnchen
hellblau/06 und hellblau/12 zu erkennen ist.

Dieser Eindruck der territorialen rdumlichen Abgrenzung der Mannchen untereinander wird
gestiitzt durch die geringen Uberlappungsgrade ihrer ,,core use areas* (Tab. 7). In nur 18,0 %
aller moglichen Minnchen — Minnchen Kombinationen kam es iiberhaupt zu einer Uberlap-
pung der berechneten Cluster 85 %. Demgegeniiber stehen 60,4 % Uberlappungswahrschein-
lichkeit der Cluster von Méannchen und Weibchen sowie 66,7 % von Weibchen untereinander.
Die Abbildung 15 gibt die ,,core use areas® einiger dieser zeitgleich telemetrierten Individuen
wieder. Der Uberlappungsgrad der Cluster von Minnchen untereinander war zudem mit nur
0,8 % der Flichen der ,,core use areas* sehr gering. Die mittlere Uberlappung der ,,core use
areas™ der Weibchen untereinander betrug bereits das 6,4-fache, die der Mannchen mit den
Weibchen das 18,8-fache; diese Unterschiede sind hoch signifikant (Tab. 7).

Obwohl die Cluster 85 % bei den Weibchen iiber eine sehr groe Flache verteilt waren und nur
einen kleinen Teil der Aktionsrdume ausmachten, iiberlappten die ,,core use areas der Méann-
chen trotz ihrer wesentlich kleineren Aktionsrdume viel stirker mit denen der Weibchen, als
das bei allen anderen Gruppierungen der Fall war.

Tab. 7: Uberlappungen der Aktionsriume (MCP 95 %) und der ,,core use areas* (Cluster 85 %) von Macroglossus
minimus mit anderen Individuen; mehrere Gruppen gleichzeitig telemetrierter Tiere im Zeitraum von 1998 bis
2003. Angegeben sind die Mittelwerte und die Standardabweichungen (SD) der prozentualen Anteile der Uberlap-
pungen an den Aktionsrdumen und ,,core use areas” aller moglichen Kombinationen sowie die Ergebnisse der
Vergleiche liber Mann-Whitney U-Tests unter Angabe der U- und Z-Werte und der Signifikanzniveaus (p). In der
Berechnung der MCP 95 % sind nur die Positionsfeststellungen innerhalb der nichtlichen Aktionsrdume enthalten
(ohne Tagesquartiere und ohne die Nachtquartiere der sdugenden Weibchen), in die Berechnung der Cluster 85 %
gingen nur Positionsfeststellungen aktiver Tiere ein (keine Quartiere). M: Midnnchen, W: Weibchen

Kombination n Mittel Uberlappung [%] SD U 7 )
g s §LV$ zg 3}’;8 §%£ 73,00 | 3395 | <0,001
N MW 3 386 037 ] 16200 | 3653 | <0,001
S %:l\v/\[] f;‘ gﬁ 8:85 89,00 | -3,114 | <0,01
S8 ﬁ:& g? 1%’89 g:gi 21400 | -2.929 | <0,01

Demnach verfiigten die in Kampong Kuantan telemetrierten Méannchen von Macroglossus
minimus Uiber Mechanismen, mittels derer sie sich rdumlich voneinander abgrenzen konnten.
Selbst wenn sich die 95 % Polygone einzelner Mannchen erheblich iiberschnitten (Abb. 14 B),
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zeigte sich eine klar erkennbare rdumliche Abgrenzung in der Verteilung der festgestellten
Positionen der Tiere (Punktemuster).

Bei keinem telemetrierten Macroglossus minimus, bei dem die Grofe und Lage seines nichtli-
chen Aktionsraums bestimmt wurde, verschob sich dieser innerhalb des Erfassungszeitraumes.
Dabei waren diese Areale relativ fest umrissen und wurden zumindest von einigen Tieren liber
lange Zeitrdume hinweg genutzt, was anhand der Wiederfinge dieser Tiere im engen Radius
um die vorherigen Fangstellen deutlich wird. Das insgesamt mit 17 gewerteten Erfassungen am
hiufigsten gefangene Ménnchen hellblau/08 blieb seinem telemetrisch erfassten Territorium
iiber mindestens 11 Monate treu (erste Erfassung: 6.03.02, letzte Erfassung kurz vor dem Ende
der Feldarbeiten: 5.02.03, 336 d). Gleiches galt fiir die ebenfalls hdufig gefangenen Méannchen
gelb/38 (25.06.00 — 20.11.02: 878 d) hellblau/13 (6.03.02 — 26.01.03, 326 d) sowie weil3/41
(6.7.00 — 24.01.01, 202 d). Es kam jedoch vor, dass die Tiere von Nacht zu Nacht andere ,,core
use areas‘ nutzten. Die Verschiebung dieser Aktionszentren stand stets im Zusammenhang mit
den in den jeweiligen Néchten verfiigbaren Nahrungsressourcen.

3.4.3. Zeitbudgets und Aktivititsmuster

In den Jahren 2000 bis 2003 wurden zu 20 (12 Méannchen, 8 Weibchen) der besenderten adul-
ten Macroglossus minimus aktivitdtsbezogene Daten erhoben. Mit den Ergebnissen zu 6 weite-
ren Individuen (je 3 Médnnchen und Weibchen) aus dem Jahr 1998 wurden somit aktivititsbe-
zogene Daten von insgesamt 26 Tieren (15 Ménnchen, 11 Weibchen) in 77 Néachten erhoben,
wobei nur fiir 23 Tiere (14 Ménnchen, 9 Weibchen) zumindest stundenweise vollstindige Ak-
tivitdtsprotokolle erstellt werden konnten. Fiir 18 dieser Individuen (11 Ménnchen, 7 Weib-
chen) wurden insgesamt 55 liickenlose Aktivitdtsprotokolle beginnend mit dem Abflug eines
Tieres aus seinem Tagesquartier am Abend bis zur Riickkehr des Tieres in ein Tagesquartier
am néchsten Morgen mit der Auflosungsgenauigkeit von 1 min aufgezeichnet. Im Mittel wur-
den pro Individuum 3,1 £1,6 (Ménnchen: 31, Weibchen 24: Protokolle) erstellt. Fiir die
verbleibenden 5 Individuen (3 Ménnchen, 2 Weibchen) war die Aufzeichnung liickenloser
Protokolle nicht moglich gewesen, da entweder deren Tagesquartiere nicht gefunden wurden
(also weder der Zeitpunkt des Verlassens noch der Riickkehr in dieses feststellbar war), oder
der Aktivititszustand fiir kurze Zeit nicht prazise erfasst werden konnte (z.B. wenn sich ein
Tier kurzzeitig an der Grenze oder auflerhalb des Empfangsbereiches authielt). EinschlieBlich
der 55 liickenlos erfassten Nachte wurden in insgesamt 864 vollstdndigen Stunden aktivitéts-
bezogene Daten erhoben.

Die telemetrierten Macroglossus minimus verlieBen im Mittel um 19:55 Uhr £18,3 min (n=23
Individuen) ihre Tagesquartiere und beendeten ihre néchtliche Aktivititsphase im Mittel um
6:41 Uhr 12,1 min (n=18 Individuen). Bezogen auf den Zeitpunkt des Sonnenuntergangs
(SU) und Sonnenaufgangs (SA) verlieBen ménnliche Tiere ihre Quartiere im Mittel 14 min
frither als weibliche Tiere (Ménnchen: 28,8 +3,7 min nach SU, n=14; Weibchen: 43,0
+19,2 min nach SU, n=9; signifikant: t-Test, t=-2,724, df=21, p<0,05). Die Zeitpunkte der
Riickkehr unterschied sich zwischen Méinnchen und Weibchen nicht (Méannchen: 36,8
+7,9 min vor SA, n=11; Weibchen: 36,7 £5,2 min vor SA, n=7). Bezogen auf den Zeitpunkt
der astronomischen Ddmmerung (AD) verlieBen die telemetrierten Mannchen ihre Tagesquar-
tiere im Mittel 15 min frither als die telemetrierten Weibchen (Méannchen: 43,8 £5,4 min vor
AD, n=14; Weibchen: 28,9 £18,6 min vor AD, n=9; hoch signifikant: t-Test, t=2,862, df=21,
p<0,01). Die Riickkehr der Minnchen war fast identisch mit der der Weibchen (Méinnchen:
35,5 £7,2 min nach AD, n=11; Weibchen: 34,9 £5,4 min nach AD, n=7).

Wahrend Macroglossus minimus also bereits 30 min nach SU bzw. 44 min vor AD beim Blii-
tenbesuch beobachtet werden konnte, wurden die ersten im Gebiet ankommenden Eonycteris
spelaea erst viel spiter erfasst.
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Bei Macroglossus minimus betrug die durchschnittliche Zeitdauer vom Verlassen eines Tages-
quartiers am Abend bis zur Riickkehr in ein Tagesquartier am niachsten Morgen (TQ bis TQ)
650,1 £43,5 min (n=18 Individuen, n=55 vollstdndige Nichte). Mannchen waren dabei 11 min
langer auBerhalb ihrer Tagesschlafplitze als Weibchen, dieser Unterschied ist signifikant (Tab.
8).

Innerhalb dieses Zeitraums waren die telemetrierten Tiere durchschnittlich 260,3 +72,8 min
(n=18 Individuen, n=55 vollstindige Néchte) flugaktiv. Die Zeit, in welcher sich die Tiere in
Nachtquartieren befanden, betrug entsprechend im Mittel 389,8 +£68,8 min (n=18 Individuen).
Dabei unterschieden sich die beiden Geschlechter hochst signifikant hinsichtlich ihrer Aktivi-
tatsbudgets und hoch signifikant hinsichtlich ihrer Ruhebudgets (Tab. 8). Mannchen waren
zum einen 52 % flugaktiver als Weibchen, zum anderen wechselten Ménnchen im gesamten
Nachtverlauf auch 61 % héufiger zwischen Aktivitdts- und Ruhephasen als Weibchen. Die
Weibchen verbrachten pro Ruhephase durchschnittlich 6,6 min oder 78 % mehr Zeit in ihren
Nachtquartieren, als dies die Méannchen taten (Tab. 8).

Tab. 8: Ubersicht iiber die geschlechtsspezifischen Unterschiede der Zeitbudgets und Aktivititsmuster von Mac-
roglossus minimus. Dargestellt sind die Ergebnisse der Aktivititstelemetrie aus 55 Néchten, in denen sédmtliche
Flugaktivitits- und Ruheereignisse der telemetrierten Individuen liickenlos mit der Auflosungsgenauigkeit von
1 min erfasst wurden. Werte zunéchst fiir jedes Individuum gemittelt. Angegeben sind die Zeitdauer von Verlassen
eines Tagesquartiers (TQ) bis zum Wiederaufsuchen eines TQ am néchsten Morgen (TQ bis TQ [min]), die Sum-
me der ndchtlichen Flugaktivitit (Gesamte Aktivitdt [min]) und Ruhephasen (Gesamte Ruhe [min]) sowie die
mittlere Dauer einer einzelnen Aktivitéts- (Dauer Aktivitdtsphase [min]) und Ruhephase (Dauer Ruhephase [min]).
AulBlerdem ist die gesamte Anzahl der Flugaktivititsphasen (n Aktivititsphasen) im Nachtverlauf angegeben. Die
Anzahl der Ruhephasen ergibt sich aus der Anzahl der Aktivititsphasen: n Aktivitdtsphasen minus 1 (die ,,letzte*
Ruhephase, d.h. der Eintritt in ein Tagesquartier, wurde nicht als Ruhephase gewertet). SD: Standardabweichung.
Angegeben sind die Ergebnisse der t-Test mit t-Wert (t), Anzahl der Freiheitsgrade (df) und Signifikanzniveaus

().

Geschlecht n Mittel SD t df p
TQ bis TQ [min] \I\f] 171 gigzj 19f}7 -2,221 16 <0,05
Gesamte Aktivitdt [min] \l\;l] 171 ?8(7)22 ?;:; -4,004 16 =0,001
Gesamte Ruhe [min] \1\)3 171 431451451: ; g;:z 3,606 16 <0,01
n Aktivititsphasen \1\3 171 g i :3 148,’83 -2,713 16 <0,05
Dauer Aktivititsphase [min] \I\;{] 171 2:2 ?:Z -0,216 16 >0,05
Dauer Ruhephase [min] \I\f] 171 184;?9 ;:? 3,691 16 <0,01

Mainnchen verlieBen also ihre Tagesquartiere frither als Weibchen und waren im Nachtverlauf
insgesamt deutlich langer flugaktiv als diese. Dabei wechselten die Ménnchen wesentlich héu-
figer zwischen ihren Flugaktivitits- und Ruhephasen als Weibchen, wobei sich nicht die
durchschnittliche Dauer der einzelnen Flugphasen der Ménnchen, sondern die ihrer Ruhepha-
sen von denen der weiblichen Tiere unterschied.

Minnliche Macroglossus minimus flogen in jeder Stunde des Nachtverlaufes mit Ausnahme
der Stunde 06 (von 6:00 bis 6:59 Uhr) deutlich ldnger als weibliche Tiere (Abb. 16). Diese
Unterschiede waren vor allem in der ersten Nachthilfte (von 20:00 bis 00:59 Uhr) sehr ausge-
prigt und in diesem Zeitabschnitt in jeder Stunde hochst signifikant. Ab 1:00 Uhr wurden die
stiindlichen Unterschiede der Flugaktivitdt geringer. In der Stunde 20 flogen die telemetrierten
Mainnchen im Mittel 50,2 £6,5 min (n=14), waren also {iber 83 % dieser Stunde aktiv. Demge-
geniiber flogen die telemetrierten Weibchen nicht einmal eine halbe Stunde lang (Mittel: 27,9
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+5,7 min, n=9). Die Aktivitdt beider Geschlechter nahm danach zunichst kontinuierlich von
Stunde zu Stunde ab; in der Stunde 03 hatten die Weibchen (Mittel: 9,4 +6,5 min, n=9), in der
Stunde 04 die Méannchen (Mittel: 11,9 £10,7 min, n=12) die geringste Aktivitit. AnschlieBend
nahm die Aktivitdt erneut geringfiigig zu, bevor die Tiere in ihre Tagesquartiere flogen.

60 -
I Mannchen
R 1 Weibchen
50 A
Kok ek
— 40 A
£
|§| *
- *
@ 30
=
<
< 20 4
10 A
O 4
19 20 21 22 23 00 01 02 03 04 05 06 07
Uhrzeit
n=13/7 14/9 13/9 12/9 12/9 12/9 117
(41/26)  (44/31)  (43/30)  (37/29)  (36/29)  (35/29)  (32/24)
14/9 14/9 12/9 12/9 12/9 1117
(43/26)  (44/30)  (38/29)  (36/29)  (36/29)  (32/24)

Abb. 16: Stiindliche Flugaktivitdt von
Macroglossus minimus nach Méannchen
und Weibchen getrennt, beginnend mit
19:00 Uhr. Ergebnisse der Aktivitétste-
lemetrie von n=23 Individuen (14 Ménn-
chen, 11 Weibchen). Gewertet wurden
alle Aktivitdtsprotokolle mit liickenlos
erfassten Stunden (auch unvollstdndige
Naéchte). Dargestellt ist die mittlere ku-
mulierte Flugaktivitdt in Minuten pro
Stunde des Nachtverlaufes (maximal
60 min). Unter der Abszisse sind die
Anzahl der in der jeweiligen Stunde
telemetrierten Méannchen und Weibchen
(M/W) sowie (in Klammern) die Anzahl
der fir die jeweilige Nachtstunde voll-
stindigen  Aktivitdtsprotokolle ~ von
Mainnchen und Weibchen (M/W) darge-
stellt. Signifikante Unterschiede sind
markiert: *: p<0,05, ***: p<0,001; Er-
gebnisse der stundenbasierten Vergleiche
der Aktivitit von Méannchen und Weib-
chen mittels t-Tests.

Abbildung 17 zeigt den Vergleich der Aktivititsbudgets der beiden Geschlechter unabhédngig
von der jahreszeitlichen Verschiebung des Sonnenstandes (Zeitpunkt, an dem ein Individuum
sein Tagesquartier verlie3, wurde als ,,0° definiert).
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n=11/31
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Stunde nach Verlassen des Tagesquartieres
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Abb. 17: Stiindliche Flugaktivitit von
Macroglossus minimus nach Ménnchen
und Weibchen getrennt, beginnend mit
dem Zeitpunkt des Verlassens der Ta-
gesquartiere (individueller Zeitpunkt ,,0%,
Beginn der Stunde ,,1%). Ergebnisse der
Aktivitdtstelemetrie von n=18 Individuen
(11 Ménnchen in 31 Niachten und 7
Weibchen in 24 Nichten). Gewertet
wurden ausschlieBlich Aktivititsproto-
kolle, die liickenlos vom Verlassen eines
Tagesquartiers bis zur Riickkehr in ein
Tagesquartier am nichsten Morgen er-
stellt wurden (nur vollstindige Néchte).
Dargestellt ist die mittlere kumulierte
Flugaktivitdt in Minuten je fortlaufender
Stunde nach Verlassen des Tagesquar-
tiers. Signifikante Unterschiede sind
markiert: *: p<0,05, **: p<0,01, ***:
p<0,001; Ergebnisse der stundenbasier-
ten Vergleiche der Aktivitdt von Ménn-
chen und Weibchen mittels t-Tests.
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Die telemetrierten Tiere waren in der ersten Stunde nach Verlassen ihrer Tagesquartiere am
flugaktivsten (Abb. 17). Die Aktivitdt nahm dann von einer fortlaufenden Stunde zur niachsten
kontinuierlich ab, wobei auch die Unterschiede in der stiindlichen Gesamtaktivitidt zwischen
Minnchen und Weibchen geringer wurden. Dabei zeigten die Ménnchen iiber den Nachtver-
lauf eine deutlichere Abnahme der Aktivitdt als die Weibchen. Dennoch waren die Ménnchen
in allen fortlaufenden Nachtstunden (mit Ausnahme der 11. Stunde) aktiver als die Weibchen.
Die deutlichere Abnahme der Aktivitit der Mannchen fithrte dazu, dass die Weibchen den
Zeitpunkt, an welchem sie 50 % ihrer gesamten néchtlichen Ruhezeit nach Verlassen des Ta-
gesquartiers verbracht hatten, fast eine Stunde frither als die Mannchen ereichten (Weibchen:
352,4 £8,7 min, n=7; Ménnchen: 410,1 £33,6 min, n=11); dieser Unterschied ist hochst signi-
fikant (t-Test, t=4,400, df=16, p<0,001).

Auffallend ist die enorme Streubreite der Dauer der Aktivitits- und Ruhephasen bei beiden
Geschlechtern von Macroglossus minimus, wobei die geringste Variabilitit bei den Aktivitéts-
phasen der Weibchen zu finden ist (Abb. 18). Es bestehen hochst signifikante Unterschiede
zwischen den Geschlechtern sowohl beziiglich der Dauer der Aktivititsphasen (Mann-Whitney
U-Test, U=546598,0, Z=-7,059, p<0,00001) als auch beziiglich der Dauer der Ruhephasen
(Mann-Whitney U-Test, U=335855,5, Z=-18,460, p<0,00001). Wihrend fast jedes der tele-
metrierten Ménnchen zu Beginn der Nacht eine sehr lange, ununterbrochene Aktivitétsphase
hatte, woran sich im raschen Wechsel kurze Ruhe- und Aktivitdtsphasen anschlossen, war das
Aktivitdtsmuster aller telemetrierten Weibchen sehr viel regelméfBiger und von Beginn der
Nacht an von langen Ruhephasen geprigt. Bei den Miannchen kamen erst in der zweiten
Nachthilfte regelmiBig lingere Ruhephasen vor (Ubersicht iiber die Unterschiede der Aktivi-
tatsmuster der ersten Nachtstunden und des restlichen Nachtverlaufs in Tab. 9).

Abb. 18: Dauer der einzelnen Aktivitéts-
und Ruhephasen von Macroglossus

60 1 n=11/31 n=7/24 minimus nach Ménnchen und Weibchen
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vidueller Zeitpunkt ,,0“, Beginn der
Stunde ,,1). Ergebnisse der Aktivititste-
lemetrie von n=18 Individuen (11 Ménn-
chen in 31 Néchten und 7 Weibchen in
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Dauer einer einzelnen Phase [min]

Wiéhrend die Aktivitditsmuster der telemetrierten Ménnchen von der Mondphase beeinflusst
wurden, war bei den Weibchen keine diesbeziigliche Verdnderung zu erkennen. Die Aktivi-
tatsmuster der Mannchen unterschieden sich zwischen Vollmondnéchten und Neumondnich-
ten (Gruppe 1 ,,Vollmond*: zunehmender Halbmond iiber Vollmond bis abnehmender Halb-
mond, n=14 Aktivitdtsprotokolle; Gruppe 2 ,,Neumond‘: abnehmender Halbmond {iber Neu-
mond bis zunehmender Halbmond, n=17 Aktivitdtsprotokolle) sowohl hinsichtlich der gesam-
ten Flugaktivitdt und gesamten Ruhephasen als auch hinsichtlich der mittleren Dauer der ein-
zelnen Ruhephasen signifikant (Tab. 10). Wéhrend die mittlere Dauer einer Flugaktivitdtspha-
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se in Vollmondnichten fast unverdndert blieb, nahm die mittlere Dauer der Ruhephasen um
43 % signifikant zu. Die gesamte Flugaktivitit der Mannchen im Nachtverlauf war in Voll-
mondnéchten im Mittel fast eine Stunde bzw. 17 % kiirzer als in Neumondnéchten.

Tab. 9: Vergleich der Aktivititsmuster von ménnlichen und weiblichen Macroglossus minimus in den ersten 4
Stunden nach Verlassen des Tagesquartiers (<240 min) und der restlichen Nacht (bis zur Riickkehr des Tieres in
ein Tagesquartier). Ergebnisse der Aktivitétstelemetrie von n=18 Individuen (11 Ménnchen in 31 Néchten und 7
Weibchen in 24 Nichten). Gewertet wurden ausschlie8lich Aktivitdtsprotokolle, die liickenlos vom Verlassen eines
Tagesquartiers am Abend bis zur Riickkehr in ein Tagesquartier am nédchsten Morgen erstellt wurden (nur voll-
stindige Nichte). Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichungen (SD) von folgenden Aktivititspara-
metern: Mittlere Dauer und Anzahl der Aktivitéts- und Ruhephasen sowie die gesamte kumulierte Aktivitdt und
Ruhezeit. AuBBerdem sind die Ergebnisse des paarweisen Vergleichs iiber t-Tests fiir verbundene Stichproben unter
Angabe der t-Werte und der Signifikanzniveaus (p) dargestellt. Die Anzahl der Freiheitsgrade betrug bei allen
Vergleichen der Mannchen df=10, bei allen Vergleichen der Weibchen df=6.

Mdnnchen Weibchen

Abschnitt | Mittel SD t p Mittel SD t p
citsphase [min) |5 240 min | 56 [ 1o | 3% | 001 |—gq—yg| 1667 | >00s
phase (min] [ S 240 min | 154 | 74| 2% | 00 | g | 48 | <00
it [Soaomin | a7 [aze ] &7 | 095 | oegtea | LTS | 005
Sgislf]mte Ruhe ;;ig 21;1 28731’?1 i;‘; -13,880 | <0,00001 égg:g };g -24,724 | <0,00001
| S [ 50263 o | o 14238 ] i | o
n Ruhephasen ;;ig 212 gég 162’?6 3,073 | <0,05 }2‘7) “;'g 1347 | 0,05

Tab. 10: Vergleich der Aktivitdtsmuster von méannlichen und weiblichen Macroglossus minimus in Vollmond-
nichten (Vollmond) und Neumondnéchten (Neumond). Ergebnisse der Aktivititstelemetrie von n=18 Individuen
(Ménnchen: Gesamt: 11 Individuen in 31 Néchten, Vollmond: 8 Tiere, 14 Aktivitétsprotokolle, Neumond: 7 Tiere,
17 Aktivitdtsprotokolle, 4 Individuen sowohl bei Vollmond als auch Neumond telemetriert; Weibchen: Gesamt: 7
Individuen in 24 Nichten, Vollmond: 5 Tiere mit 11 Aktivitdtsprotokollen, Neumond: 5 Tiere mit 13 Aktivitdts-
protokollen, 3 Individuen sowohl bei Vollmond als auch Neumond telemetriert). Gewertet wurden ausschlieBlich
Aktivitdtsprotokolle, die liickenlos vom Verlassen eines Tagesquartiers bis zur Riickkehr in ein Tagesquartier am
nichsten Morgen erstellt werden konnten (nur vollstindige Néchte). Dargestellt sind die Mittelwerte und Standard-
abweichungen (SD) von folgenden Aktivitidtsparametern: Mittlere Dauer der Aktivitdts- und Ruhephasen, die An-
zahl der Aktivitdtsphasen sowie die gesamte kumulierte Aktivitdt und Ruhezeit. Aulerdem sind die Ergebnisse der
t-Tests unter Angabe der t-Werte und der Signifikanzniveaus (p) dargestellt. Die Anzahl der Freiheitsgrade betrug
bei allen Vergleichen der Ménnchen df=29, bei allen Vergleichen der Weibchen df=22.

Mdinnchen Weibchen
Abschnitt | Mittel SD t p Mittel SD t p
g min)_| Neumond | 57| 14| 028 | 7095 |G| o113 | -00s
eimin) - Deumond | ST 39| 20% | 005 [ 557 0198 | 005
G Pt S0 v | o [ o [
oot | ] o | e [ s | o
n Ak Vollmond | 544 L1707 1oy s [213 158 o | o0s
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In den Vergleichen in Tab. 10 sind einige Tiere entweder nur in Voll- oder Neumondnéchten,
andere sowohl in Voll- als auch Neumondnéchten vertreten. Der Vergleich der gesamten Akti-
vitits- und Ruhezeiten nur jener 4 Miannchen und 3 Weibchen, die sowohl in Voll- als auch
Neumondnéchten telemetriert worden waren, ergab ebenfalls nur fiir die ménnlichen Mac-
roglossus minimus signifikante Unterschiede zwischen Voll- und Neumondnéchten (Chi-
Quadrat Test mit Yates-Korrektur, x2=4,89, df=1, p<0,05).

3.5. Raumliche und zeitliche Muster der Nahrungsressourcennutzung

3.5.1. Erkenntnisse aus der Telemetrie

Mit Ausnahme von 2 Ménnchen wurde jedes der telemetrierten Individuen zweifelsfrei sowohl
an Bliitenstdnden der Kulturbanane (Musa x paradisiaca) als auch im Bereich der Sonneratia
caseolaris-Bestinde am Flussufer nachgewiesen. Wéhrend jedes telemetrierte Individuum
mehrfach beim Bliitenbesuch an Kulturbananen beobachtet worden war, musste an Sonneratia
caseolaris in den meisten Féllen auf abgesicherte Triangulationen zuriickgegriffen werden, da
Beobachtungen an dieser Nahrungspflanze aufgrund der erschwerten Zugénglichkeit der
Standorte nur selten moglich waren. In einigen Féllen gelang vom Boot aus die Beobachtung
jeweils eines besenderten Tieres beim Besuch von Sonneratia-Bliiten. Die beiden oben ge-
nannten Méannchen konnten wihrend der Telemetrie nicht zweifelsfrei an Sonneratia caseola-
ris nachgewiesen werden. Dass sie trotz dieses fehlenden Nachweises wéhrend der Telemetrie
dennoch Bliiten von Sonneratia caseolaris besuchten, wurde anhand der Pollenfunde dieser
Pflanze im Fell beider Tiere belegt.

Jedes der telemetrierten Tiere hatte mindestens ein Aktionszentrum (entsprechend einer ,,core
use area“) an einer der beiden Hauptnahrungspflanzen, meist jedoch hatte jedes Tier sowohl an
der Kulturbanane als auch an Sonneratia caseolaris Aktionszentren. Dabei besuchte es wih-
rend seiner Aktivitidtsphasen sehr hédufig alle seine ,,core use areas“; oft wechselte es dabei
regelmifBig zwischen Bananeninfloreszenzen und den Sonneratia-Bestéinden.

Jedes Individuum, bei dem der Besuch von Sonneratia caseolaris wiahrend der Telemetrie
nachgewiesen worden war, zeigte beziiglich seiner zeitlich-raumlichen Verteilung folgendes
Grundmuster: In den ersten Nachtstunden fand die Nahrungssuche vornehmlich an Sonneratia
caseolaris statt. Dabei unternahm jedoch fast jedes Tier regelmiBige, aber kurze Ausfliige zu
Musa-Infloreszenzen. Ab etwa 00:00 Uhr ging die bis dahin deutlich ausgeprégte Préferenz
von Macroglossus minimus fiir Sonneratia caseolaris zunichst allméhlich, ab etwa 02:00 Uhr
dann deutlich zuriick. Zum einen nahm in diesem Zusammenhang ganz generell die Flugaktivi-
tit der telemetrierten Tiere ab (Abb. 16), zum anderen besuchte nun fast jedes Tier verstirkt
bliihende Stauden der Kulturbanane. Nach 4:30 Uhr besuchte kein telemetriertes Tier mehr
Bliiten von Sonneratia caseolaris; die Bliitenbesuchsaktivitét hatte sich gianzlich hin zu Musa x
paradisiaca, oder (in dem einzigen dokumentierten Fall) zu Eugenia malaccensis hin verlagert.
Eines dieser Tiere (ein Ménnchen) hielt sich in allen Néchten, in denen es telemetriert worden
war, wihrend des gesamten Nachtverlaufs fast ausschlieBlich in der Flussmangrove auf, wobei
es seine Flugaktivitit zwischen 3:00 und 4:30 Uhr nahezu vollstindig einstellte und die Zeit
bis zum Wechsel in das Tagesquartier in verschiedenen Nachtquartieren verbrachte. Die bei-
den Mannchen, fiir die wahrend der Telemetrie kein Besuch von Sonneratia caseolaris nach-
gewiesen wurde (s.0.), besuchten bereits zu Anfang der Nacht {iberwiegend Infloreszenzen der
Kulturbanane.

Jedes der telemetrierten Individuen konzentrierte sich nicht sofort nach dem Abflug aus seinem
Tagesquartier auf seine im weiteren Nachtverlauf genutzten ,,core use areas*, sondern erst nach
einer gewissen Zeit (nach etwa einer halben Stunde). In den ersten Minuten der Aktivitét in-
nerhalb seines niachtlichen Aktionsraums flog jedes Tier deutlich mehr Bliitenstinde von Musa
x paradisiaca an als im weiteren Nachtverlauf. Nach dieser Phase reduzierte sich die Anzahl
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der genutzten Bananeninfloreszenzen. Dabei wurden oft sogar solche Infloreszenzen ignoriert,
die in enger rdumlicher Nachbarschaft zu anderen, sehr intensiv vom jeweiligen Individuum
genutzten Infloreszenzen lagen. Diese Beschriankung der Aktivitit auf bestimmte Bliitenstidnde
anderte sich, soweit erkennbar, im weiteren Nachtverlauf nicht mehr. Jeder telemetrierte Mac-
roglossus minimus nutzte sowohl an Musa x paradisiaca als auch an Sonneratia caseolaris
bestimmte, individuell verschiedene ,,Flugpfade®, auf welchen er sich von Bliite zu Bliite oder
von einer zur nédchsten ,,core use area“ bewegte. Allerdings hielt keines der Tiere an einer
»starren® raumlichen und zeitlichen Abfolge einer bestimmten Bliitenbesuchssequenz fest,
sondern verdnderte regelméBig die Reihenfolge, in welcher es die einzelnen Bliiten anflog.
Gleiches galt fiir die Nutzungsabfolge der ,,core use areas*.

Jedes Tier besuchte die von ihm genutzten Bliiten bzw. Infloreszenzen viele Male im Nacht-
verlauf. Oftmals landete es dabei mehrmals direkt hintereinander an einer Musa-Infloreszenz,
ohne dazwischen andere Bliiten besucht zu haben; zwischen den einzelnen Landungen flog es
zumeist nur eine Schleife um die jeweilige Bananenstaude. Manchmal erfolgte der wiederholte
Besuch dieser Bliitenstinde auch im Wechsel mit anderen Bliitenstinden, so dass das Tier
mehrmals hintereinander zunichst an der einen, dann an der anderen Infloreszenz zur Nah-
rungsaufnahme landete. An Sonneratia caseolaris konnte Macroglossus minimus regelmafig
dabei beobachtet werden, wie er auch die sich im Kroneninneren befindenden, héufig unzu-
génglichen Bliiten und solche, die nahe dem Grund oder der Wasseroberfliche hingen, besuch-
te.

Im Gegensatz zum Bliitenbesuchsverhalten von Macroglossus minimus zeigte Eonycteris spe-
laea typisches ,.flock foraging™ (Start 1974): Diese Art trat an den Nahrungspflanzen meist
zeitlich gepulst in Gruppen von 3 bis 10, selten auch mehr Individuen auf, wobei die Verweil-
dauer der Gruppen zumeist sehr kurz war. Die Gruppen kehrten jedoch zumindest zum Teil
mehrmals in einer Nacht an dieselben Stellen zuriick, was anhand der wiederholten Erfassung
markierter Individuen zu verschiedenen Zeitpunkten innerhalb einer Nacht zu sehen war. An
Sonneratia caseolaris konnten diese, verglichen mit Macroglossus minimus deutlich gréf3eren
und schwereren Flughunde nie beim Besuch der im Kroneninneren liegenden oder tief hin-
genden Bliiten beobachtet werden; die Besuchsaktivitét der Tiere beschrinkte sich auf die Blii-
ten der Zugénglichkeitsklassen 1 und 2 (Kap. 2).

3.5.2. Ergebnisse der Videoaufzeichnungen

Um den zeitlichen Verlauf der Bliitenbesuchsaktivitit der beiden Flughundarten an den beiden
Hauptnahrungspflanzen aufzuzeichnen, wurde im Untersuchungszeitraum 2000/2003 insge-
samt 126,0 h Videomaterial aufgenommen (Musa x paradisiaca: 72,8 h, Sonneratia caseola-
ris: 53,2 h). Die nur an sehr tief hingenden Sonneratia-Bliiten realisierbaren Aufzeichnungen
wurden {iber den gesamten Blithverlauf (von Bliiten6ffnung bis zum Antherenfall) vorgenom-
men (n=6 Néchte). An den gut zugénglichen Infloreszenzen der Kulturbanane wurden neben 4
vollstindig aufgezeichneten Néchten auch noch an 13 weiteren Terminen Aufnahmen zu ver-
schiedenen Nachtzeiten durchgefiihrt.

An der Kulturbanane wurden dabei 4163, an Bliiten von Sonneratia caseolaris 592 Ereignisse
mit Flughunden aufgezeichnet. Dabei entfielen an den Bliitenstainden der Kulturbanane 599
(14,4 %), an den Bliiten von Sonneratia caseolaris 183 (30,9 %) der registrierten Ereignisse
auf Bliitenbesuche (Landungen) von Flughunden. Die Abbildungen 19 und 20 zeigen die
stiindliche Verteilung der Bliitenbesuche wihrend des Nachtverlaufes an diesen beiden chirop-
terophilen Pflanzen.

An den gefilmten, tief hingenden Bliiten von Sonneratia caseolaris wurde kein einziger Blii-
tenbesuch von FEonycteris spelaea registriert, obwohl diese Flughundart wahrend des ganzen
Jahres an den Bliiten dieser Pflanze im Untersuchungsgebiet beobachtet und Pollen von Sonne-
ratia caseolaris auf iber 97 % aller Individuen nachgewiesen worden war (Abb. 13 B). Dass
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Eonycteris spelaea auch in den Nichten der Videoaufzeichnungen anwesend war, zeigten die
wenigen Erfassungen anderer Verhaltensweisen (Abb. 20, ,all occurrence® von Eonycteris
spelaea). Macroglossus minimus erreichte sein Aktivitdtsmaximum entgegen den Ergebnissen
der Aktivititstelemetrie nicht in der ersten Nachtstunde (Stunde 20, von 20:00 bis 20:59 Uhr).
Dies galt sowohl beziiglich der Anzahl der Bliitenbesuche, als auch beziiglich der gesamten
Aktivitit: Gemessen am ,,all occurrence* erreichte Macroglossus minimus sein Aktivitdtsma-
ximum bei der Kulturbanane erst in der Stunde 21, bei Sonneratia caseolaris erst in der Stunde
22. Das Maximum der Bliitenbesuche lag bei Sonneratia caseolaris in der Stunde nach Mitter-
nacht, bei der Kulturbanane noch zwei Stunden spéter.
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Abb. 19: Stiindliche Verteilung der
Bliitenbesuche von Macroglossus mini-
mus und Eonycteris spelaea an Inflores-
zenzen von Musa x paradisiaca. Ergeb-
nisse der Videoaufzeichnungen des Ver-
haltens nektarivorer Flughunde an Bliiten
der Kulturbanane; die Werte wurden
berechnet fiir eine Infloreszenz mit einer
geoffneten Braktee. Aufgetragen sind
zum einen die Landungen der beiden
Flughundarten auf einem Bliitenstand
(Bliitenbesuch), zum anderen alle stiind-
lich zusammengefassten aufgenomme-
nen Verhaltensweisen der beiden Flug-
hundarten im unmittelbaren Umfeld der
Bliiten (,,all occurrence®, einschlielich
der Landungen) entsprechend dem E-
thogramm (Tab. 11). Beachte die unter-
schiedlichen Skalierungen der Ordinaten!
Unterhalb der Abszisse ist die Dauer des
in der jeweiligen Stunde aufgezeichneten
Videomaterials angegeben. Die erste und
die letzte Stunde wurden nicht vollstin-
dig gefilmt (Dammerung!).

Abb. 20: Stiindliche Verteilung der
Bliitenbesuche von Macroglossus mini-
mus an Bliiten von Sonneratia caseola-
ris. An keiner gefilmten Bliite wurden
Landungen von FEonycteris spelaea re-
gistriert! Ergebnisse der Videoaufzeich-
nungen des Verhaltens nektarivorer
Flughunde an Sonneratia caseolaris in
n=6 Nichten. Aufgetragen sind zum
einen die Landungen an einer Bliite
(Bliitenbesuch), zum anderen alle stiind-
lich zusammengefassten aufgenomme-
nen Verhaltensweisen der beiden Flug-
hundarten im unmittelbaren Umfeld der
Bliiten (,,all occurrence, einschlieSlich
der Landungen) entsprechend dem E-
thogramm (Tab. 11). Beachte die unter-
schiedlichen Skalierungen der Ordinaten!
In allen Néchten wurde von der Anthese
bis zum Antherenfall einer Bliite gefilmt.
Die erste (Ddmmerung!) und die letzte
Stunde (Abbruch nach Verblithen) wur-
den nicht vollstdndig gefilmt.
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Wie bereits bei den Netzfangen wurde Eonycteris spelaea auch wéhrend der Videoaufzeich-
nung erst wesentlich spédter als Macroglossus minimus an den Nahrungspflanzen erfasst. Das
Maximum der Aktivitdt von Eonycteris spelaea lag an Sonneratia caseolaris (gemessen am
,»all occurrence®) in der Stunde 22, an der Kulturbanane (gemessen am ,,all occurrence* und
den Bliitenbesuchen) in der Stunde nach Mitternacht.

Mit dem Riickgang der von Sonneratia caseolaris sezernierten Nektarvolumina und Nektarzu-
ckermengen in der Zeit nach 2:00 Uhr lieB dort auch die Aktivitit der Flughunde nach. Zeit-
gleich stieg die Zahl der Erfassungen von Flughunden an Musa x paradisiaca sprunghaft an.
Diese Verlagerung des Aufenthaltsschwerpunktes bestétigte das bereits wahrend der Tele-
metrie von Macroglossus minimus beobachtete Grundmuster der rdumlich-zeitlichen Nutzung
der beiden Hauptnahrungspflanzen.

3.5.3. Aktivitit und Nektarsekretion

Die nichtlichen Verldufe der telemetrisch bestimmten stiindlichen Flugaktivitit von Mac-
roglossus minimus (Abb. 16) und der in Kap. 2, Abb. 8 dargestellten stiindlich produzierten
Gesamtenergie der beiden Hauptnahrungspflanzen korrelierten hochst signifikant positiv
(Pearson-Korrelation, =0,865, p<0,001, n=13, Abb. 21).

Abb. 21: Vergleich der telemetrisch
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Die bei der Videoaufzeichnung als ,,all occurrence bestimmte stiindliche Gesamtaktivitdt von
Macroglossus minimus korrelierte mit dem Nektarsekretionsmuster der jeweils gefilmten Nah-
rungspflanzenart: Bei Musa x paradisiaca ist der Zusammenhang zwischen der von einer Bliite
dieser Nahrungspflanze produzierten Nektarenergie und dem im Bliitenumfeld erfassten ,,all
occurrence von Macroglossus minimus signifikant (Pearson-Korrelation, r=0,595, p<0,05,
n=13), bei Sonneratia caseolaris hoch signifikant (Pearson-Korrelation, r=0,825, p=0,002,
n=11). Entgegen den Erwartungen korrelierte die aufgezeichnete mittlere stiindliche Anzahl
der Landungen von Macroglossus minimus an den Bliiten weder bei Musa x paradisiaca
(Pearson-Korrelation, r=0,254, p>0,05, n=13) noch bei Sonneratia caseolaris (Pearson-
Korrelation, r=0,485, p>0,05, n=11) mit den stlindlich produzierten Nektarmengen der Bliiten
dieser Pflanzen.

Im gesamten Nachtverlauf wurden im Mittel pro Braktee der Kulturbanane 42,8 Landungen
von Macroglossus minimus und 17,5 Landungen von Eonycteris spelaea registriert (Summe:
60,3 Landungen pro Nacht und Braktee). Eine Musa-Infloreszenz mit einer ge6ffneten Braktee
(durchschnittlich 12,8 Bliiten) sezernierte im nédchtlichen Mittel 6,5 ml Nektar mit einem Ge-
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samtenergiegehalt von 24,5 kJ (durchschnittlich 12,8 Bliiten pro Braktee mit einer mittleren
Nektarenergieproduktion von je 1,9 kJ, s. Kap. 2). Bei 60,3 Landungen pro Braktee und Nacht
hitte ein Flughund damit theoretisch pro Landung bei Ausbeutung aller Bliiten eine mittlere
Energieaufnahme von 0,4 kJ erreichen konnen (ungeachtet der Nachtzeit und der unterschied-
lichen Energiegehalte des Nektars zu verschiedenen Nachtzeiten und bei vollstandiger Ausbeu-
tung des produzierten Nektars durch Flughunde). An Sonneratia caseolaris wurden 30,5 Flug-
hundlandungen an einer Bliite erfasst. Bei einer mittleren nichtlichen Nektarproduktion einer
Bliite von Sonneratia caseolaris mit einem Energiegehalt von 2,8 kJ (Kap. 2) entspriache dies
(bei vollstiandiger Ausbeutung des produzierten Nektars durch Flughunde) einer durchschnittli-
chen Energieaufnahme von 0,1 kJ pro Landung an den gefilmten Bliiten. Auf Grundlage dieser
Berechnung miisste ein Macroglossus minimus zur Deckung seines Energiebedarfs von
65,8 kJ d!' (Kap. 4) jede Nacht entweder 162 Mal an bliihenden Kulturbananen (verbunden mit
der vollstaindigen Ausbeutung aller Bliiten) oder 717 Mal an Bliiten von Sonneratia caseolaris
landen.

2,57 Musa x paradisiaca Abb. 22: Theoretische stiindliche Ener-
] gicausbeute [kJ] eines Flughundes pro
Landung an Infloreszenzen von Musa x
2,0 1 paradisiaca bei dem Besuch aller Bliiten.
Berechnung auf Grundlage der Ergebnis-
se aller Videoaufzeichnungen zu der
1,5 stiindlichen Verteilung der Landungen
nektarivorer Flughunde (Macroglossus
minimus und FEonycteris spelaea) an
10 1 Bliitenstinden der Kulturbanane sowie
den Ergebnissen der stiindlichen Nektar-
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0.25 7 Sonneratia caseolars Abb. 23: Theoretische stiindliche Ener-
gicausbeute [kJ] eines Flughundes pro
Landung an einer Bliite von Sonneratia
0,20 - _ caseolaris. Berechnung auf Grundlage
— der Ergebnisse aller Videoaufzeichnun-
gen zu der stiindlichen Verteilung der
0,15 4 Landungen nektarivorer Flughunde (Mac-
roglossus minimus und Eonycteris spe-
laea) an Bliiten von Sonneratia caseolaris
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Bei der stiindlichen Darstellung dieser Daten wurde davon ausgegangen, dass die Flughunde
die von einer Bliite produzierte Nektarenergiemenge in der folgenden Stunde restlos ausbeute-
ten (Abb. 22 und 23). Die an den gefilmten Bliiten von Sonneratia caseolaris gelandeten Flug-
hunde hitten demnach vor allem in den ersten Nachtstunden aufgrund der geringen Anzahl der
erfassten Bliitenbesuche (Abb. 20) die Moglichkeit gehabt, grole Energiemengen pro Landung
aufzunehmen. Dennoch war die theoretische Energieausbeute fiir einen Flughund an einer der
gefilmten Bananeninfloreszenzen (bei dem Besuch aller Bliiten) in allen Stunden grofB3er als bei
Sonneratia caseolaris, da die Anzahl der erfassten Besuche an den Infloreszenzen von Musa x
paradisiaca im Verhiltnis zu der gesamten produzierten Nektarenergiemenge deutlich geringer
war als bei Sonneratia caseolaris.

Die Messung des ,,standing crop“ (Kap. 2) hatte ergeben, dass sich die Energiegehalte der Blii-
ten innerhalb ein und derselben Kulturbananeninfloreszenz erheblich unterschieden, woraus
geschlossen wurde, dass die Tiere bei einer Landung nicht alle Bliiten ausbeuteten. Letzteres
bestétigte die Analyse des an Musa X paradisiaca aufgezeichneten Videomaterials. Tatsédchlich
beuteten beide Flughundarten bei einer Landung nur einen kleinen Teil der vorhandenen Blii-
ten aus und verlieBen den Bliitenstand bereits nach kurzer Zeit wieder (Abb. 24). Die Dauer
einer Landung von Macroglossus minimus an einer Kulturbananeninfloreszenz war durch-
schnittlich 76 % kiirzer als bei Eonycteris spelaca (Macroglossus minimus: 1,7 £2,3 s, n=433,
Median: 1,2 s; Eonycteris spelaea: 3,0 £3,7 s, n=155, Median: 1,6 s), dieser Unterschied ist
hochst signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=24035,5, Z=-5,247, p<0,00001). Wahrend der
langeren Verweildauer auf einem Bliitenstand beutete Eonycteris spelaea durchschnittlich
mehr als doppelt so viele Bliiten aus wie Macroglossus minimus (Eonycteris spelaea: 3,7 £3,6,
n=150, Median: 3,0; Macroglossus minimus: 1,7 1,4, n=408, Median: 1,0), dieser Unterschied
ist ebenfalls hochst signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=17623,5, Z=-8,399, p<0,00001).
Obwohl unter einer Braktee durchschnittlich 12,8 Bliiten (Kap. 2) sallen, beutete Macroglossus
minimus pro Landung im Mittel nur 13 % und Eonycteris spelaea 29 % davon aus. Die maxi-
male Dauer einer Landung eines Individuums an einer Musa-Infloreszenz betrug bei Mac-
roglossus minimus 21,2 s, bei Eonycteris spelaea 22,3 s. Dabei hatte das jeweilige Individuum
11 bzw. 23 Bliiten ausgebeutet.

Abb. 24: Dauer der Landungen sowie
Anzahl der pro Landung von Macroglos-
sus minimus und Eonycteris spelaea
ausgebeuteten Bliiten an Infloreszenzen

25 7 i i r2s von Musa x paradisiaca. Ergebnisse
o . aller Videoaufzeichnungen des Verhal-
° ° tens nektarivorer Flughunde an Bliiten-

20 - 20

stinden der Kulturbanane (Dauer:
72,8 h). Aufgetragen sind die Dauer der
einzelnen Landungen an einer Inflores-
zenz sowie die Anzahl der dabei ausge-
beuteten Bliiten. Darstellung unabhéngig
von der Nachtstunde. Beschriftung der
Abszisse: MM: Macroglossus minimus,
ES: FEonycteris spelaea. Unterhalb der
Abszisse ist die Anzahl der aufgenom-
menen Ereignisse aufgetragen; gewertet
wurden nur solche Landungen, deren
Start- und Endzeitpunkt zweifelsfrei
bestimmt werden konnten bzw. bei de-
nen die Anzahl der ausgebeuteten Bliiten
zweifelsfrei gezdhlt werden konnte. Box-
Whisker-Plots: Darstellung aller Ex-
tremwerte. ***: p<(0,001.

r15

r 10

Dauer Landung [s]
usiniqezuiz u

-

o (6]
) )
AM—P...".. ®oe

=
<
m
4]

MM ES
n=433 155 408 150

127



Kapitel 3: Sind Bliiten mehr als nur Nahrungsquelle fiir Macroglossus minimus?

67 =3 Macroglossus minimus Abb. 25: Stiindlicher Auftrag der Anzahl
W Fonycteris spelaea der pro Landung von Macroglossus mi-

nimus und Eonycteris spelaeca ausgebeu-

teten Einzelbliiten an Infloreszenzen von

Musa x paradisiaca. Ergebnisse aller
4 1 Videoaufzeichnungen des Verhaltens
nektarivorer Flughunde an Bliitenstdnden
der Kulturbanane (Dauer: 72,8 h). Unter-
halb der Abszisse ist die Anzahl der pro
Stunde gewerteten Bliitenbesuche aufge-
2 tragen (Format: gewertete Landungen
Macroglossus minimus / gewertete Lan-
dungen Eonycteris spelaea); gewertet
wurden nur solche Landungen, bei wel-
chen die Anzahl der von den gelandeten

n ausgebeutete Einzelbliiten pro Landung
w

0 - ! Flughunden ausgebeuteten Einzelbliiten
19 20 21 22 23 00 01 02 03 04 05 06 zweifelsfrei gezdhlt werden konnte.
Uhrzeit
n=2/0 67/3 3118 38/23 30/23 6/0
25/0 70117 32/39 98/18 8/9 1/0

Obwohl die Anzahl der von beiden Flughundarten pro Landung ausgebeuteten Bliiten von
Stunde zu Stunde stark schwankte (der Unterschied zwischen dem kleinsten und groBten Wert,
unter Ausschluss der Stunde 19 und 06 mit nur wenigen Messwerten, betrug bei beiden Arten
fast 100 %, Abb. 25), war kein Muster dieser Schwankung erkennbar. Die Anzahl der pro Lan-
dung ausgebeuteten Bliiten hing demnach nicht ab vom Zeitpunkt des Bliitenbesuchs.

Beide Flughundarten hatten die jeweils grofite theoretische Energieausbeute in den ersten
Nachtstunden (auf Grundlage der tatsdchlich pro Landung an Musa X paradisiaca
ausgebeuteten Bliiten berechnete theoretische Energiecausbeute, Abb. 26). Vor allem
Eonycteris spelaea erzielte in der ersten Stunde nach seiner Ankunft in Kampong Kuantan
aufgrund der zu diesem Zeitpunkt groen Nektarenergiemengen (grof3e ,,standing crops®) eine
groBe theoretische Energieausbeute pro Landung. Macroglossus minimus beutete in allen
Stunden der Anwesenheit von Eonycteris spelaea pro Landung weniger Energie aus als dieser.

Unter Berticksichtigung der tatsdchlichen pro Landung an Musa x paradisiaca ausgebeuteten
Bliiten hatte Eonycteris spelaea pro Landung eine rund 37 % groflere theoretische mittlere
Energieausbeute als Macroglossus minimus (Eonycteris spelaea: 0,5 £0,3 kJ, n=155 Landun-
gen; Macroglossus minimus: 0,4 £0,3 kJ, n=433 Landungen); dieser Unterschied ist hochst
signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=24109,0, Z=-5,586, p<0,00001). Pro Gramm Korper-
masse und Landung nahm Macroglossus minimus fast doppelt so viel Energie auf wie Eonyc-
teris spelaea (Macroglossus minimus: 0,02 £0,01 kJ g'', mittlere Korpermasse: 18,7 g; Eonyc-
teris spelaea: 0,01 £0,01 kJ g, mittlere Korpermasse: 48,8 g); dieser Unterschied ist ebenfalls
hochst signifikant (Mann-Whitney U-Test, U=24222,0, Z=-5,525, p<0,00001).
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Abb. 26: Theoretische stiindliche Ener-
gieausbeute [kJ] abhingig von der tat-
sdchlich pro Landung von Macroglossus
minimus und Eonycteris spelaea ausge-
beuteten Anzahl der Bliiten an Inflores-
zenzen von Musa X paradisiaca. Ergeb-
nisse aller Videoaufzeichnungen der
Landungen nektarivorer Flughunde an

3,0 - B Macroglossus minimus Bliitenstdnden der Kulturbanane (Dauer:
W Fonycteris spelaea 72,8 h) sowie der stiindlichen Nektarsek-
retionsmessungen. Berechnung nur fiir
vollstindige Nachtstunden ab 20:00 Uhr
durchgefiihrt. Unterhalb der Abszisse ist
20 - die Anzahl der pro Stunde gewerteten
Bliitenbesuche  aufgetragen (Format:
gewertete Landungen  Macroglossus
minimus / gewertete Landungen Eonyc-
teris spelaea); gewertet wurden nur
solche Landungen, bei welchen die An-
zahl der von den gelandeten Flughunden
ausgebeuteten Bliiten zweifelsfrei ge-
0,5 - zihlt werden konnten. Wurden in einer
Stunde weniger Bliiten ausgebeutet, als
im Mittel pro Braktee vorhanden waren
(12,8), wurde die verbliebene Nektar-
energie zu der in der ndchsten Stunde
Uhrzeit sezernierten Nektarenergiemenge ad-
n=2/0 67/3 31/18 38/23 30/23 6/0 diert. Wurden Bliiten rechnerisch mehr
2500 7onT 32139 98/18 8/9 110 als einmal besucht, wurde die in der
jeweiligen Stunde produzierte Nektar-
energiemenge durch die Anzahl der

besuchten Bliiten dividiert. Annahme:
alle besuchten Bliiten wurden komplett
ausgebeutet, die Nektarenergie in ihnen

war zu Beginn einer Stunde gleich gro8.

2,5 4

Theoretische Energieausbeute pro Landung [kJ]
o

0,0 -
20 21 22 23 00 01 02 03 04 05 06

Die Landungen von Macroglossus minimus an einer Bliite von Sonneratia caseolaris dauerten
im Mittel nur 0,8 +0,3 s. Eine Vergleichsmoglichkeit mit den Bliitenbesuchsdauern von Eonyc-
teris spelaea ist nicht gegeben, da keine Landungen dieser Flughundart an Sonneratia caseola-
ris aufgezeichnet werden konnten.

3.5.4. Bliitenbesuchsverhalten und Mondphase

Die mittlere Dauer einer auf den Videobéndern erfassten Landung von Macroglossus minimus
an Infloreszenzen von Musa X paradisiaca war in Neumondnéchten (Zeitraum: abnehmender
Halbmond iiber Neumond bis zunehmender Halbmond; Mittel: 1,9 +2,7 s, n=262) rund 0,5 s
bzw. 26 % langer als in Vollmondnéchten (Zeitraum: zunehmender Halbmond iiber Vollmond
bis abnehmender Halbmond; Mittel: 1,4 £1,4 s, n=171; signifikant: t-Test, t=-2,179, df=431,
p<0,05). Die Anzahl der pro Landung von einem Macroglossus minimus an Musa x paradisia-
ca ausgebeuteten Bliiten war zwischen Voll- und Neumondnichten nicht verschieden (Voll-
mondnéichte: 1,8 +1,5, n=251; Neumondnichte: 1,6 £1,2, n=157, t-Test, t=-1,308, df=406,
p>0,05).

Die Dauer einer Bliitenlandung von Macroglossus minimus an Sonneratia caseolaris war in
Neumondnéchten (Mittel: 0,9 0,4 s, n=78) rund 20 % ldnger als in Vollmondnéchten (Mittel:
0,7 £0,2 s, n=96), obwohl ein Flughund an dieser Pflanze pro Landung nur eine Bliite ausbeu-
ten konnte (hdchst signifikanter Unterschied, t-Test, t=-3,895, df=172, p=0,0001).
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3.6. Verhaltensspektrum von Macroglossus minimus an Nahrungspflanzen

3.6.1. Ethogramm

Im Ethogramm (Tab. 11) wurden fiir Macroglossus minimus 10 Verhaltensweisen definiert,
von denen, mit Ausnahme des Vorbeifluges, alle direkten Bezug zu Bliiten hatten. Von diesen
10 Verhaltensweisen waren 5 ausschlielich interaktiv, eine weitere (das Zirkeln) wurde so-
wohl als interaktives als auch als nicht interaktives Verhalten erfasst. Nur eine einzige Verhal-
tensweise diente der Nahrungsaufnahme an Bliiten (Landung); allenfalls lieBen sich die Anflii-
ge noch in diesen Zusammenhang stellen. Alle anderen Verhaltensweisen standen in keinem
unmittelbaren Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme, bei einigen blieb die genaue Funk-
tion unbekannt. Aus diesem Grund folgte die Zusammenstellung des Ethogramms vorwiegend
mechanistischen Gesichtspunkten.
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Tab. 11: Ethogramm fiir Macroglossus minimus; enthalten sind nur solche Verhaltensweisen, die im unmittelbaren
rdumlichen Umfeld der beobachteten bzw. gefilmten Bliiten chiropterophiler Pflanzen gezeigt wurden. Beschrei-
bung der Verhaltensweisen vorwiegend unter mechanistischen Gesichtspunkten; sofern die Funktion eines erfass-
ten Verhaltens bekannt war, wurde diese ebenfalls dargestellt. In der Spalte ,,Interaktiv wurde jedes Verhalten
danach kategorisiert, ob es im Zusammenhang mit anderen Flughunden ausgeldst wurde (+), oder nicht (-).

Verhalten Beschreibung Interaktiv

Landung Landung eines Flughundes an einer Bliite oder Infloreszenz. Wurde nur als Landung -
gewertet, wenn das Tier den Kopf in die Bliite steckte (=Bliitenbesuch).

Anflug Anflug eines Flughundes mit erkennbarer Beriihrung der Bliite, ohne dass das Tier -
den Kopf in die Bliite steckte. Diese Verhaltensweise entsprach einer Landung, die
gar nicht erst zustande kam (zum Beispiel weil das Tier von der Infloreszenz ab-
rutschte und deswegen wieder abflog) oder aber abgebrochen wurde (zum Beispiel
wenn ein gelandetes Tier vor der eigentlichen Nektarentnahme durch den Anflug
eines weiteren Tieres gestort wurde und die Bliite verlieB3).

Vorbeiflug Vorbeiflug eines Flughundes an einer beobachteten Bliite ohne erkennbaren auf diese -
Bliite gerichteten Anndherungsvektor.

Patrouille Kurzer, direkt vor einer Bliite ausgefiihrter Schwirrflug eines Flughundes ohne Be- -
rithrung der Bliite. Dauer des Schwirrfluges meist kiirzer als 1 Sekunde, teilweise
auch deutlich ldnger. Wihrend des Schwirrfluges erfolgte keine Entnahme von Nek-
tar aus der Bliite! Typischerweise begann eine Patrouille mit einem steilen, von unten
her an die Bliite filhrenden Aufwértsflug, wobei der Schwirrflug auf dem hdchsten
Punkt der Flugbahn stattfand; der Abflug fiihrte den Flughund zumeist zunéchst
wieder steil nach unten (,,Parabelflug®).

Zirkeln Auf sehr engen Kreisbahnen zumeist unter der beobachteten Bliite oder um diese -/+
herum ausgefiihrter Flug eines Flughundes. Dabei wich die Art des Fluges sehr deut-
lich vom sonstigen Flugverhalten ab: Der Flug war deutlich langsamer und sehr
unstet (,,gaukelnd). Typischerweise flogen das Tier mehrere Kreisbahnen hinterein-
ander. Das Zirkeln konnte mit oder ohne intraspezifische Interaktion stattfinden; bei
interaktivem Zirkeln ,,umkreisten sich die Individuen im Flug.

Zetern Vokalisation eines Flughundes im unmittelbaren Umfeld einer beobachteten Bliite. +
AusschlieBlich interaktiv (intra- und interspezifisch) mit einem anderen Flughund.
Vergleichbar den Lauten, die von manchen gefangenen Macroglossus minimus wéh-
rend des Handlings (Netzfang) ausgestoflen wurden.

Klatschen Instrumentallaute eines Macroglossus minimus im unmittelbaren Umfeld der Bliite. +
AusschlieBlich interaktiv (intra- und interspezifisch) mit anderen Flughunden. Defini-
tiv kein vokal erzeugter Laut, da hédufig zeitgleich von ausgepriagtem Zetern begleitet.
Sehr schneller Rhythmus der Klatschgerdusche (im Takt der Fliigelbewegung), dabei
deutlich vom sonstigen Flugverhalten abweichende Flugweise, Fliigel wurden in der
Flugbewegung auffallend weit nach oben und unten gefiihrt: ,,Fliigelklatschen®.

Verfolgung | Verfolgung eines Flughundes durch einen anderen im direkten Umfeld der Bliite. +
AusschlieBlich interaktiv (intra- und interspezifisch). Teilweise verbunden mit zeit-
gleichem Zetern und Klatschen des verfolgenden Tieres. Oft sehr eng ausgefiihrt,
nicht selten mit direktem Korperkontakt (das verfolgende Tier positionierte sich oft
hinter und {iber dem verfolgten Individuum, in seltenen Féllen auch fast direkt iiber
dem verfolgten Tier ,,Tandemflug*).

Kopulation | Kopulation von zwei Macroglossus minimus auf der Bliite. Dabei landete zundchst +
ein Weibchen auf der Bliite (Landung). Ein wihrenddessen zu der Bliite fliegendes
Mainnchen (meist mit Patrouille) landete auf dem dort sitzenden Weibchen und um-
fasste dieses dabei mit den Hinterbeinen und den Fliigeln, indem es sich mit den
Krallen an der Bliite anklammerte. Die beobachteten Paarungsakte dauerten langer
als 30 Sekunden. Die Kopulation endete mit dem Abflug beider Tiere von der Bliite.

Versuchte Versuchte Kopulation von zwei Macroglossus minimus auf der Bliite. Das Ménnchen +
Kopulation | landete auf einem bereits an der Bliite sitzenden Tier und versuchte mit diesem zu
kopulieren. Kopulation aber nicht erfolgreich, da diese entweder (1) durch erfolgrei-
che Befreiungsversuche des an der Bliite sitzenden Tieres verhindert oder (2) durch
ein weiteres, ebenfalls an die Bliite anfliegendes Tier gestort wurde.
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Die Verfolgungen waren hédufig begleitet von Klatschen, seltener auch von Zetern. Teilweise
zeigte ein Tier wihrend einer Verfolgung auch alle diese Verhaltensweisen gleichzeitig.

Zu den erstaunlichsten Ergebnissen gehort, dass Bliiten von Macroglossus minimus nicht nur
zur Nahrungsaufnahme, sondern auch zur Paarung genutzt wurden. Dies war zuvor noch nie
von einer nektarivoren Fledertierart berichtet worden.

3.6.2. ,,Focal flower sampling* mittels Videoaufzeichnung

Verhaltenserfassung an Musa x paradisiaca

Von den 4163 aufgezeichneten Ereignissen mit Flughunden an der Kulturbanane entfiel mit
2360 Ereignissen der Grof3teil auf Vorbeifliige von Flughunden. Insgesamt konnten 3289 Er-
eignisse zweifelsfrei Macroglossus minimus, weitere 748 Ereignisse zweifelsfrei Eonycteris
spelaea zugeordnet werden. Die Abbildungen 27 A & B zeigen die stiindliche Verteilung der
an Infloreszenzen von Musa x paradisiaca erfassten Verhaltensweisen von Macroglossus mi-
nimus.

30 ~

25 4

N<T>
m

7
1

i Abb. 27 A & B: Stiindlicher Auftrag der
Anzahl der im unmittelbaren rdumlichen
Umfeld von blithenden Musa x paradisi-
aca registrierten Verhaltensweisen von
Macroglossus minimus. Ergebnisse aller
Videoaufzeichnungen des Verhaltens
nektarivorer Flughunde an Bliitenstéinden
der Kulturbanane (Dauer: 72,8 h). Erfas-
sung und Charakterisierung des Verhal-
tens entsprechend dem Ethogramm in
Tab. 11. In A sind alle nicht interaktiven
Verhaltensweisen, in B alle interaktiven
Verhaltensweisen dargestellt. Es bedeu-
ten: in Darstellung A: L: Landung
(n=444), A: Anflug (n=73), P: Patrouille
(n=849), VF: Vorbeiflug (n=1761), Zir:
Zirkeln (n=65). In Darstellung B: Verf:
B _— Verf Verfolgung (n=54), Zet: Zetern (n=2),
1 Zet Kl: Klatschen (n=36), VK: Versuchte
1,0 Ki Kopulation (n=2). Ausgewertet wurden
. VK nur solche Ereignisse, die (1) zweifels-
frei der Flughundart Macroglossus mi-
0.8 1 nimus und (2) einer der im Ethogramm
charakterisierten Verhaltensweisen zu-
geordnet werden konnten. Unterhalb der
Abszisse der Darstellung B ist die Dauer
des in der jeweiligen Stunde aufgezeich-
neten Videomaterials angegeben (n
Stunden). Die erste und die letzte Stunde
wurden nicht vollstindig gefilmt (Dam-
merung!).
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Uhrzeit
n=0,7 9,5 8,2 7.5 54 37
6,5 9,7 7,7 7,8 3,9 2,5
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Zum direkten Vergleich der Erfassungshdufigkeit der verschiedenen Verhaltensweisen wurde
in Abb. 27 A erneut die bereits in Abb. 19 dargestellte Anzahl der Landungen (n=444) aufge-
tragen. Den grofiten Anteil an den erfassten Ereignissen hatten — nach den Vorbeifliigen
(n=1761) — die Patrouillen (n=849) von Macroglossus minimus an Musa-Infloreszenzen. Diese
waren sogar noch deutlich haufiger als die Landungen: Auf jede Landung an einem Bliiten-
stand kamen 1,9 Patrouillen vor demselben. Insgesamt 65 Mal wurde das Zirkeln aufgezeich-
net, wobei die einzigen Nachweise dieses Verhaltens, wie auch von sdmtlichen interaktiven
Verhaltensweisen in den Stunden 20 bis einschlieBlich 03 gelangen; nach 4:00 Uhr konnten
keine interaktiven Verhaltensweisen mehr erfasst werden. In 7 Fillen war dieses Zirkeln inter-
aktiv, da jeweils 2 Individuen daran beteiligt waren. Diese kreiselten im Flug sehr eng umein-
ander, wobei in 2 dieser Fille jeweils eines der Tiere fiir kurze Zeit in der Vegetation landete
und dort von dem anderen Tier fliegend umkreist wurde. Die interaktiven Verhaltensweisen im
Umfeld der gefilmten Infloreszenzen kamen — wie auch das Zirkeln —verglichen mit den Lan-
dungen oder Patrouillen viel seltener vor. Es wurden insgesamt 54 Verfolgungen aufgezeich-
net, das Klatschen kam 36 Mal vor, die versuchten Kopulationen auf der Infloreszenz konnten
insgesamt nur 2 Mal nachgewiesen werden.

Verhaltenserfassung an Sonneratia caseolaris

An den gefilmten Bliiten von Sonneratia caseolaris wurden 592 Ereignisse mit Flughunden
aufgezeichnet, wovon 502 zweifelsfrei Macroglossus minimus zugeordnet werden konnten.
Die stiindliche Verteilung dieser Verhaltensweisen ist in Abb. 28 dargestellt, wobei auch hier
zum besseren Vergleich erneut die Anzahl der bereits in Abb. 20 dargestellten Landungen an
den gefilmten Bliiten aufgetragen wurde.

Abb. 28: Stiindlicher Auftrag der Anzahl
der im unmittelbaren rdumlichen Umfeld
von Bliiten von Sonneratia caseolaris
registrierten Verhaltensweisen von Mac-
17 roglossus minimus. Ergebnisse aller

10 4 & ';\ Videoaufzeichnungen des Verhaltens
— nektarivorer Flughunde an Bliiten von

97 VE Sonneratia caseolaris (n=6 Nichte).
8 - 3 Zir Erfassung und Charakterisierung des
7 == Verf Verhaltens entsprechend dem
Ethogramm in Tab. 11. Es bedeuten: L:

6 - Landung (n=183), A: Anflug (n=34), P:

Patrouille (n=58), VF: Vorbeiflug
(n=220), Zir: Zirkeln (n=3), Verf: Ver-
folgung (n=4). Ausgewertet wurden nur
solche Ereignisse, die (1) zweifelsfrei der
Flughundart Macroglossus minimus und
(2) einer der im Ethogramm charakteri-
sierten  Verhaltensweisen zugeordnet
werden konnten. In allen Néchten wurde
von der Anthese bis zum Antherenfall
einer Bliite gefilmt. Die erste (Ddmme-
Uhrzeit rung!) und die letzte Stunde (Abbruch
nach Verblithen) wurden nicht vollstin-
dig gefilmt.

Ereignisse

19 20 21 22 23 00 01 02 03 04 05 06

Wie bei der Kulturbanane, machten auch bei Sonneratia caseolaris die Vorbeifliige (n=220)
den groften Teil der erfassten Ereignisse aus. Die Patrouillen vor den Bliiten (n=58) waren
jedoch im Verhiltnis deutlich seltener als bei Musa x paradisiaca und auch deutlich seltener
als die Landungen an den gefilmten Bliiten (n=183): Auf jede Landung eines Macroglossus
minimus an einer Bliite kamen 0,3 Patrouillen. Im direkten Umfeld der gefilmten Sonneratia

133



Kapitel 3: Sind Bliiten mehr als nur Nahrungsquelle fiir Macroglossus minimus?

caseolaris-Bliiten wurden nur noch zwei weitere Verhaltensweisen registriert: Das Zirkeln
(n=3) und die Verfolgung (n=4). Damit war mit der Verfolgung nur eine interaktive Verhal-
tensweise erfasst worden; Zetern, Klatschen und versuchte Kopulationen bzw. Kopulationen
wurden nicht registriert.

3.6.3. Individualisierte Beobachtung des Bliitenbesuchsverhaltens von Macroglossus
minimus

Bliitenbesuchsverhalten im Freiland

Die ,,focal animal samplings* (n=38 Beobachtungsintervalle) in den Jahren 2001 bis 2003
wurden ausnahmslos an Bliitenstdnden der Kulturbanane durchgefiihrt. Die Gesamtdauer aller
Beobachtungsabschnitte betrug 59,7 h, ein einzelner Beobachtungsabschnitt hatte somit eine
mittlere Dauer von 1,7 h. Wahrend aller Beobachtungsintervalle vor Musa x paradisiaca wur-
den insgesamt 2420 Ereignisse flir beide nektarivore Flughundarten zusammengenommen er-
fasst (,,all occurrence®). Davon entfielen 1333 auf Vorbeifliige, 444 auf Landungen, 124 auf
Anfliige, 386 auf Patrouillen und 42 auf das Zirkeln. Bei den interaktiven Verhaltensweisen
entfielen 62 Ereignisse auf Verfolgungen, 7 Mal konnte das Zetern und 19 Mal das Klatschen
erfasst werden. Weiterhin gelang die Beobachtung zweier Kopulationen sowie einer versuch-
ten Kopulation auf Bananeninfloreszenzen. Im Folgenden werden ausschlief8lich die Ergebnis-
se der eindeutig identifizierten ,,focal animals‘ dargestellt.

Im Mittel wurden pro Beobachtungsabschnitt (n=38) an Infloreszenzen von Musa x paradisia-
ca 4,1 £1,3 (2,3 £0,7 Méannchen und 1,7 £0,7 Weibchen) Individuen von Macroglossus mini-
mus erfasst (,,focal animals®). Insgesamt wurden 14 Individuen (je 7 Mannchen und Weibchen)
als ,,focal animals* markiert. Insgesamt wurden 1092 zweifelsfreie, einem dieser Individuen
zugeordnete Beobachtungsereignisse aufgezeichnet (848 bei Méannchen, 244 bei Weibchen),
wobei 4 dieser Tiere (1 Weibchen, 3 Ménnchen) wihrend keines Beobachtungsabschnitts er-
fasst werden konnten. Von 4 weiteren Tieren (je 2 Méannchen und Weibchen) wurden insge-
samt nur je 2 Verhaltensereignisse erfasst, so dass wihrend der Beobachtungsintervalle nur 6
der markierten Individuen (2 Miannchen und 4 Weibchen) hiufiger registriert wurden. Wie
schon bei dem tiiber die Videoauftnahmen erfassten ,,all occurrence* war auch bei jedem dieser
»focal animals“ der Vorbeiflug an einem beobachteten Bliitenstand das mit Abstand am héu-
figsten erfasste Verhalten. Wie bei den Videoaufnahmen waren die insgesamt erfassten Pa-
trouillen zahlreicher als die insgesamt erfassten Landungen; auf jede Landung kamen durch-
schnittlich 1,4 Patrouillen an einer beobachteten Infloreszenz. AuBlerdem wurde das Zirkeln,
die Verfolgung, das Zetern sowie das Klatschen nachgewiesen. Neben einem weiteren Nach-
welis einer versuchten Paarung auf einer Musa-Infloreszenz gelang wihrend des ,,focal animal
samplings* die Beobachtung zweier Kopulationen. Abbildung 29 zeigt die pro 1 h Beobach-
tungsdauer erfassten Verhaltensweisen.

Alle Patrouillen mit Ausnahme einer einzigen wurden von méinnlichen Macroglossus minimus
durchgefiihrt. Dabei kamen auf jede, an einer beobachteten Bliite nachgewiesene Landung
eines Ménnchens durchschnittlich 3,1 Patrouillen dieses Individuums. Die Verhaltensweisen
Verfolgung, Zirkeln, Zetern und Klatschen waren wéhrend der Beobachtungen ebenfalls aus-
nahmslos von markierten Ménnchen initiiert worden. Die beiden beobachteten Kopulationen
sowie die versuchte Kopulation wurden bei einem einzigen markierten Ménnchen beobachtet,
welches mit einem oder mehreren unmarkierten Weibchen interagierte (Ubersicht iiber die
nach Geschlecht getrennten Verhaltensdaten in Abb. 30).
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Abb. 29 A & B: ,Focal animal
sampling”“ von individuell markierten
Macroglossus minimus (n=14): Anzahl
der in 1 h-Intervallen im unmittelbaren
rdumlichen Umfeld der beobachteten
bliihenden Musa x paradisiaca im Mittel
pro Individuum registrierten Verhaltens-
weisen (n=38 Beobachtungsabschnitte,
Gesamtdauer: 59,7 h); A: nicht interakti-
ves Verhalten, B: interaktives Verhalten.
Gesamtmittelwerte errechnet aus den
Mittelwerten fiir jedes Individuum und
jeden Beobachtungsabschnitt. Darstel-
lung unabhéngig vom Geschlecht. Erfas-
sung und Charakterisierung des Verhal-
tens entsprechend dem Ethogramm in
Tab. 11. Es bedeuten: in Darstellung A:
L: Landung (n=190), A: Anflug (n=30),
P: Patrouille (n=274), VF: Vorbeiflug
(n=509), Zir: Zirkeln (n=30), in Darstel-
lung B: Verf: Verfolgung (n=47), Zet:
Zetern (n=3), Kl: Klatschen (n=18), VK:
Versuchte Kopulation (n=1), Kop: Kopu-
lation (n=2). Bei interaktiven Verhal-
tensweisen nur Darstellung des initiie-
renden Tieres!

Abb. 30 A & B: ,Focal animal
sampling von individuell markierten
Macroglossus minimus, getrennt nach
Geschlecht (n=7 Ménnchen, n=7 Weib-
chen): Anzahl der in 1 h-Intervallen im
unmittelbaren rdumlichen Umfeld der
beobachteten bliihenden Musa x paradi-
siaca im Mittel pro Individuum regist-
rierten Verhaltensweisen (n=38 Beo-
bachtungsabschnitte, Gesamtdauer:
59,7 h); A: nicht interaktives Verhalten,
B: interaktives Verhalten. Gesamtmit-
telwerte errechnet aus den Mittelwerten
fiir jedes Individuum und jeden Beobach-
tungsabschnitt. Erfassung und Charakte-
risierung des Verhaltens entsprechend
dem Ethogramm in Tab. 11. Es bedeuten
(M/W): in Darstellung A: L: Landung
(n=87/103), A: Anflug (n=7/23), P:
Patrouille (n=273/1), VF: Vorbeiflug
(n=392/117), Zir: Zirkeln (n=30/0), in
Darstellung B:  Verf:  Verfolgung
(n=47/0), Zet: Zetern (n=3/0), Kl: Klat-
schen (n=18/0), VK: Versuchte Kopula-
tion (n=1/0), Kop: Kopulation (n=2/0).
Bei interaktiven Verhaltensweisen nur
Darstellung des initiierenden Tieres!

Bei allen beobachteten Verfolgungen, bei denen das initiierende Individuum identifiziert wer-
den konnte, war stets ein Méannchen das initiierende Tier (verfolgendes Tier). Kein weibliches
»focal animal* konnte bei der Initiierung einer Verfolgung beobachtet werden. Allerdings rich-
teten sich die Verfolgungen nicht nur gegen Weibchen (in 4 Fillen war je ein weibliches ,,focal
animal® verfolgt worden), sondern auch gegen Miannchen (in 3 Fillen wurde eines der ménnli-
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chen ,,focal animals* von jeweils einem nicht markierten Tieren verfolgt). Dabei wurden nicht
ausschlieBlich Macroglossus minimus verfolgt, sondern 19 der insgesamt 51 erfassten Verfol-
gungen (37 %) richteten sich interspezifisch gegen Eonycteris spelaea, wobei in einem Fall der
verfolgende Macroglossus minimus zeitgleich klatschte und zeterte.

Von den 6 regelméBig erfassten ,,focal animals* waren die médnnlichen Tiere mit durchschnitt-
lich 11,5 Erfassungen pro Stunde und Individuum 4 Mal présenter an den beobachteten Musa-
Infloreszenzen als die Weibchen mit nur 2,8 Erfassungen pro Stunde und Individuum. Wurden
nur jene Beobachtungsabschnitte in die Auswertung einbezogen, in welchen die Tiere mindes-
tens ein Mal erfasst worden waren, so wurde ein Méannchen im Mittel 15,2 Mal, ein Weibchen
8,7 Mal pro Stunde der Beobachtungszeit erfasst.

Weder die Patrouillen der Méannchen, noch die anderen Verhaltensweisen aller ,,focal animals*
oder das ,,all occurrence® (Abb. 31 E) waren zeitlich gleichverteilt iiber die Beobachtungsab-
schnitte. Jedes der beobachteten Weibchen hatte ein zeitlich ,,gepulstes™ Bliitenbesuchsmuster
(nach ldngerer Zeit ohne Erfassung eines Individuums wurde dieses mehrmals in engem zeitli-
chem Abstand an einer Bliite erfasst). Erstaunlich war in diesem Zusammenhang folgende,
bereits wihrend der Telemetrie bei jedem Weibchen beobachtete Bliitenbesuchsstrategie: Ein
Weibchen landete oft mehrmals direkt hintereinander an ein und derselben Infloreszenz, der
zeitliche Abstand der Landungen zum jeweils vorausgegangenen Bliitenbesuch betrug nur we-
nige Sekunden. Dabei wurden zwischen den repetitiven Landungen an derselben Infloreszenz
zumeist gar keine, selten ein bis wenige weitere Bliiten besucht. Nach einer solchen Anflugse-
rie war ein Weibchen in der Regel lidngere Zeit nicht mehr an der beobachteten Infloreszenz
nachzuweisen, da es entweder an anderen Orten nach Nahrung suchte oder in einem Nacht-
quartier hing (Ergebnisse der das ,,focal animal sampling begleitenden Aktivititstelemetrie).
Bei ménnlichen Macroglossus minimus war dieses Verhalten weniger deutlich ausgeprégt.
Abbildung 31 zeigt exemplarisch die zu verschiedenen Zeiten erhobenen Bliitenbesuchsmuster
fiir 3 ,,focal animals* (zwei Weibchen, ein Médnnchen) in je einem Beobachtungsabschnitt, die
Patrouillen dieses Méannchens aus demselben Beobachtungsabschnitt sowie das ,,all occurren-
ce* von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea.

Der Zeitabstand zwischen den Landungen war bei den Weibchen sehr viel kiirzer als bei den
Minnchen; im Mittel landeten die Weibchen alle 7,8 min (Median: 0,5 min), die Méannchen
alle 10,8 min (Median: 5,5 min) an einer Bliite (hochst signifikanter Unterschied, Mann-
Whitney U-Test, U=2047,5, Z=-4,546, p<0,001, Abb. 32).
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7 1 hellblau/22, Weibchen, "focal animal sampling" am 15.01.2003 12 4 hellblau/68, Weibchen, "focal animal sampling" am 15.01.2003
64 Landungen - A 0] Landungen B B
5 4
8 .
4 4
6 .
3 4
4 4
2 4
14 21
0 — . e
22:00 22:30 23:00 23:30 00:00 00:30 01:00 00:00 00:30 01:00 01:30 02:00 02:30 03:00
7 7 gelb/26, Mannchen, "focal animal sampling" am 24.02.2001 14 4 gelb/26, Mannchen, "focal animal sampling" am 24.02.2001
Landungen Patrouillen I
6 1 g . Cc 12 . D
[} ] ]
0 5 10
0 I
c 44 8 , n
= N
O 34 6 1
1]
c 24 44
14 2 |_H—h
0 b H — M Hm 0 Uﬂ,ﬂﬂﬂﬂﬂ]ﬂﬂﬂﬂm UJ[H { g
21:00 22:00 23:00 00:00 01:00 02:00 03:00 21:.00 22:00 23:.00 00:00 01:00 02:00 03:00
25 - Macroglossus minimus, "focal animal sampling" am 10.03.2001 25 - Eonycteris spelaea, "focal animal sampling" am 12.01.2003
“all occurence” i E “all occurence” F
20 1 m 20 A 7
15 1 15 4
10 1 10 4
5 4 5
0 . A ——— A 0 . ,
23:00 00:00 01:00 02:00 03:00 00:00 01:00 02:00
Uhrzeit

Abb. 31 A bis F: Exemplarische Abbildung des gepulsten Auftretens von Macroglossus minimus und Eonycteris

spelaea

an jeweils einer Infloreszenz von Musa x paradisiaca in 5 Minuten-Intervallen. Ergebnisse aus dem ,,focal

animal sampling® an Bliitenstinden von Musa X paradisiaca. In Darstellung A bis D ist jeweils die Haufigkeit und
Verteilung einer Verhaltensweise, in Darstellung E und F das ,,all occurrence wéhrend jeweils eines Beobachtungs-

abschnit

ts dargestellt. Darstellungen A und B zeigen die Landungen zweier weiblicher Individuen (hellblau/22 und

hellblau/68), Darstellung C die Landungen eines Méannchens (gelb/26) und Darstellung D die Patrouillen desselben
Mainnchens im selben Beobachtungszeitraum wie in C. Die Darstellungen E und F zeigen das ,,all occurrence” von
Macroglossus minimus am 10.03.2001 bzw. Eonycteris spelaea am 12.01.2003. Erfassung und Charakterisierung des
Verhaltens entsprechend dem Ethogramm in Tab. 11.
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Abb. 32: Geschlechtsspezifische Dar-
stellung der Zeitabstidnde zwischen zwei

. Landungen von Macroglossus minimus

60 - an Bliitenstdnden von Musa x paradisia-
° ca. Ergebnisse des ,focal animal

samplings* von individuell markierten

50 1 Macroglossus minimus, getrennt nach

Geschlecht. Darstellung unabhéngig von

der Dauer der Beobachtungsabschnitte.
° In die Darstellung wurden nur Individuen

einbezogen, die wéhrend mindestens
30 1 eines Beobachtungsabschnittes mit zwei
Landungen erfasst werden konnten (n=2
Mainnchen, n=4 Weibchen), alle Beo-
bachtungsabschnitte mit weniger als 2
erfassten Landungen eines Individuums
10 A wurden gleichfalls eliminiert. Unter der
Abszisse ist die Anzahl der Zeitabstdnde
zwischen jeweils aufeinander folgenden

40

20 A

Abstand zweier Landungen an Infloreszenz [min]

00 - R . ..
: : Landungen eines Individuums an den
Minnchen Weibchen beobachteten Infloreszenzen angegeben.
=76 =91 Box-Whisker-Plots:  Darstellung  des

Messwertbereiches zwischen dem 5. und
95. Perzentil. ***: p<0,001.

Aus Abbildung 31 A und B geht deutlich hervor, dass jedes der beiden Weibchen wéhrend der
Beobachtungszeit an der jeweiligen Musa-Infloreszenz mindestens eine Landungsserie machte.
Auch das Minnchen in Abb. 31 C produzierte solche Landungsserien. Wéhrend aber keines
der beiden Weibchen zwischen den Landungsserien an der beobachteten Infloreszenz nachge-
wiesen wurde, wurde das Mannchen wéhrend des Beobachtungsabschnitts viele weitere Male
erfasst. Das Ménnchen landete insgesamt 24 Mal (Abb. 31 C), patrouillierte aber in derselben
Zeit an dieser Infloreszenz 144 Mal (Abb. 31 D); auf eine Landung dieses Tiers kamen also 6
Patrouillen. Wéhrend der massiven Haufung der Patrouillen des Mannchens zwischen 23:30
und 00:00 Uhr kam es zu einem Kopulationsversuch dieses Médnnchens mit einem nicht mar-
kierten Tier auf der Bananeninfloreszenz. Bereits vier Tage zuvor war dieses Ménnchen wih-
rend des ,,focal animal samplings* an einer anderen Infloreszenz bei zwei Kopulationen beo-
bachtet worden.

Eine Kopulation auf einer Musa-Infloreszenz lief nach folgendem Muster ab: Das an einem
Bliitenstand patrouillierende Méannchen traf auf ein dort sitzendes Weibchen und landete direkt
auf diesem. Dabei umschloss es das Weibchen mit den Hinterbeinen und den Fliigeln und
klammerte sich sowohl mit den Fiissen als auch mit den Daumenkrallen an der Braktee fest.
Das Weibchen schien sich bei beiden beobachteten Kopulationen zunichst lautstark zeternd zu
wehren, wurde dann aber zunehmend ruhiger. Jede dieser Kopulationen dauerte ldnger als 30
Sekunden. Wiahrend einer der Kopulationen war ein dritter Macroglossus minimus zu einer
Patrouille an die Bliite geflogen; dieses Tier begann darauthin in sehr dichtem Abstand vor den
kopulierenden Tieren zu schwirren. Dabei interagierte es physisch mit dem kopulierenden
Minnchen, bis dieses gemeinsam mit dem Weibchen nach etwa weiteren 10 Sekunden von der
Infloreszenz abflog. Direkt im Anschluss daran zirkelte das zuvor kopulierende Ménnchen fiir
etwa 1 Minute ausgepriagt um die Bananenstaude, wobei es das Zirkeln innerhalb dieser Minu-
te 8 Mal fiir eine Patrouille am Bliitenstand unterbrach.

Zumeist wurde das Zirkeln jedoch dann ausgeldst, wenn an einer Musa-Infloreszenz unmittel-
bar vor der Ankunft eines patrouillierenden Méannchens ein anderes Tier gesessen hatte, wel-
ches sich bei Ankunft des Méannchens nicht mehr im fiir das menschliche Auge einsehbaren
Umfeld authielt. In diesen Féllen begann das patrouillierende Madnnchen darauthin ausgepragt
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unter dem Bliitenstand und um diesen herum zu zirkeln, wobei es teilweise zeitgleich klatschte.
Dieses Zirkeln wurde im Regelfall nur wenige Sekunden beibehalten, wobei sich das jeweilige
Mainnchen wihrenddessen ununterbrochen im unmittelbaren Umfeld der entsprechenden Ba-
nanenstaude authielt. In den Minuten nach diesem Zirkeln wurde der betreffende Bliitenstand
besonders hidufig von dem zuvor zirkelnden Méannchen patrouilliert. Wahrend des ,,focal ani-
mal samplings®, aber auch wihrend der Telemetrie gelang mehrfach die Beobachtung, dass ein
Mainnchen sein Zirkeln kurz unterbrach, um fiir wenige Sekunden sehr exponiert in der umlie-
genden Vegetation oder sogar an der Bliite zu landen und dabei kopfiiber hangend mit den
Fliigeln zu schlagen. Kam wéhrend des Zirkelns eines Ménnchens ein zweites Tier hinzu, wur-
de dieses hdufig von dem zirkelnden Méannchen umkreist, wobei auch hier wiederholt beobach-
tet wurde, dass das Mannchen sein Zirkeln unterbrach, um kopfiiber in der Vegetation zu lan-
den und mit den Fliigeln zu schlagen.

Traf ein ménnlicher Macroglossus minimus wahrend einer Patrouille auf einen an der Bliite
sitzenden Fonycteris spelaea, so wurde dieses viel groere Tier hdufig massiv mit Klatschen
und direktem physischen Kontakt, seltener mit Zetern bedrdngt. Das Fliigelklatschen und Ze-
tern eines Miannchens hielt auch wéhrend der sich zumeist daran anschlieBenden Verfolgung
an. Dieses Verhalten konnte auch bei der Begegnung zweier Macroglossus minimus auftreten.
In all den Féllen mit der Beteiligung eines ,,focal animals* wurde nur jeweils ein an der Inter-
aktion beteiligtes Individuum identifiziert (keine erfasste Interaktion zweier ,,focal animals®).
Deshalb konnte das Geschlecht des jeweils unerkannten Tieres nicht bestimmt werden. In ei-
nem Fall verkrallten sich ein Madnnchen und ein anderes Tier laut klatschend im Luftraum di-
rekt vor einer Infloreszenz und stiirzten dabei fast auf den Boden.

Die Anwesenheit mehrerer Eonycteris spelaea im Umfeld der am 24.02.2001 beobachteten
Musa-Infloreszenz war fiir die zweite Haufung der Patrouillen des Miannchens in Abb. 31 D
zwischen 0:40 und 0:56 Uhr verantwortlich. In dieser Zeit wurden zudem 11 Verfolgungen
von Eonycteris spelaea durch das beobachtete Ménnchen erfasst, wobei einer Verfolgung eine
physische Interaktion auf dem Bliitenstand vorausgegangen war.

Bliitenbesuchsverhalten an Kunstbliiten im Flugkdfig

Die Gesamtdauer aller Beobachtungsabschnitte (n=40) im Flugkéfig betrug 27,6 h, ein ,,focal
animal sampling* hatte eine durchschnittliche Dauer von 0,7 h. Wihrend eines Beobachtungs-
intervalls wurden alle zu diesem Zeitpunkt im Flugkifig vorhandenen Individuen erfasst
(durchschnittlich 5,8 +0,4 ,.,focal animals*; insgesamt n=8 Individuen, davon n=5 Minnchen
und n=3 Weibchen).

Insgesamt wurden an den beobachteten Kunstbliiten 1953 Landungen, 163 Anfliige und 553
Patrouillen zweifelsfrei identifizierter Individuen erfasst. Bei den interaktiven Verhaltenswei-
sen kamen 67 Verfolgungen, 10 Mal das Zetern und 12 Mal das Klatschen sowie 5 versuchte
Kopulationen vor. Die Abbildung 33 zeigt die mittlere Anzahl der pro Beobachtungsstunde fiir
jedes Individuum erfassten Verhaltensweisen, Abbildung 34 zeigt diese Daten getrennt nach
Geschlecht der ,,focal animals®.
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Abb. 33 A & B: ,Focal animal
sampling” von individuell markierten
Macroglossus minimus (n=8) im Flugka-
fig: Anzahl der in 1 h-Intervallen im
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Abb. 34 A & B: ,Focal animal
sampling” von individuell markierten
Macroglossus minimus, getrennt nach
Geschlecht (n=5 Mainnchen, n=3 Weib-
chen) im Flugkifig: Anzahl der in 1 h-
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Die ménnlichen Macroglossus minimus patrouillierten im Flugkéfig — wie an den Infloreszen-
zen von Musa X paradisiaca — sehr hdufig vor den Kunstbliiten und zeigten das gesamte Spekt-
rum der im Freiland erfassten interaktiven Verhaltensweisen. Bis auf 3 Ereignisse wurden alle
der erfassten Patrouillen (99 %, n=550) bei den méannlichen ,,focal animals* registriert, diese
waren auch ausnahmslos die zeternden und klatschenden Tiere sowie die Verfolger. Allerdings
wurden von den ménnlichen ,,focal animals* nicht nur andere Ménnchen verfolgt, sondern in
46 % aller erfassten Fille auch Weibchen; das jeweils verfolgende Ménnchen zeterte und
klatschte regelméfig sowohl wéhrend der Verfolgungen eines anderen Minnchens als auch
eines Weibchens. Der Anteil der Verfolgungen von Weibchen entsprach jedoch dem Verhilt-
nis der insgesamt beobachteten weiblichen zu den méannlichen ,,focal animals® (Chi-Quadrat
Test mit Yates-Korrektur, y’=1,01, p>0,05).

Entgegen meinen Erwartungen gab es bei den jeweils zusammen im Flugkifig gehaltenen Tie-
ren keine Hinweise auf eine Aufteilung des im Kéfig verfiigbaren Raumes zwischen einzelnen
Individuen oder einer Monopolisierung bestimmter Kunstbliiten. Méannliche Macroglossus
minimus, welche im Freiland klar voneinander abgegrenzte Territorien etablierten, taten dies
im Kéfig nicht. Dies traf auch fiir die zwei zunichst in Kampong Kuantan zeitgleich tele-
metrierten Méannchen hellblau/08 und schwarz/128 zu, welche aneinander grenzende, jedoch
nicht liberlappende Territorien etabliert hatten (Abb. 14 D). Im Flugkéifig besuchten beide
Mainnchen regelméBig dieselben Kunstbliiten. Wahrend der néchtlichen Ruhephasen sowie am
Tage waren ausnahmslos alle Tiere solitér.

Wie wiéhrend des ,,focal animal samplings® im Freiland waren die mannlichen Macroglossus
minimus auch im Flugkéfig deutlich priasenter an den Bliiten als die Weibchen. Mit durch-
schnittlich 23,7 £10,3 Erfassungen pro Stunde konnten die Ménnchen mehr als doppelt so oft
an den Kunstbliiten erfasst werden wie die Weibchen mit 11,1 +6,1 Erfassungen pro Stunde.

5 Mal wiéhrend der gesamten Beobachtungsabschnitte versuchte ein Mannchen (n=2 Individu-
en) mit einem auf der jeweiligen beobachteten Kunstbliite gelandeten weiblichen Tier (n=2
Individuen) zu kopulieren. Allerdings kam es in keinem dieser Félle zu einer erfolgreichen
Paarung.

3.7. Hodengrofle und korperliche Kondition

Die korpergrofSenbereinigte residuale Hodenldange hing hoch signifikant positiv von der kor-
pergroflenbereinigten residualen Korpermasse ab (r=0,368, r>=0,136, p<0,01, n=50). Damit
galt nach der Eliminierung allometrischer Effekte bei den Ménnchen: Je schwerer ein Méinn-
chen und damit je besser seine Kondition war, desto grofler waren seine Hoden.

Der Zusammenhang zwischen der Erfassungshaufigkeit und der HL,.s (kdrpergrofie- und kor-
permassebereinigte residuale Hodenlidnge; berechnet aus der korpergroflenbereinigten residua-
len Koérpermasse und der korpergroBenbereinigten residualen Hodenlédnge, Abb. 35) eines a-
dulten Ménnchens war signifikant (Pearson-Korrelation, r=0,309, p<0,05, n=50); die Erfas-
sungshéufigkeit korrelierte mit der nicht korpergrof3e- und korpermassebereinigten Hodenlén-
ge (Messwerte!) hoch signifikant (Pearson-Korrelation, r=0,274, p<0,01, n=50). Je hiufiger
also ein Miannchen erfasst worden war, desto grofBer waren seine Hoden. Die mittlere Lange
der Hoden jener adulten Miannchen, die mehr als dreimal gefangen wurden (8,3 +0,9 mm,
n=12) war 22 % groBer als die mittlere Hodenldnge der hochstens dreimal gefangenen Ménn-
chen (6,8 £1,2 mm, n=38); dieser Unterschied ist hochst signifikant (t-Test, t=-3,989, df=48,
p=0,0002).
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Alle Mannchen Abb. 35: Regression der residualen
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Nur telemetrierte Ménnchen Abb. 36: Regression der residualen Ho-

0,10 ' ' ' ' denldnge mit der residualen Korpermasse
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Die FlichengroBe der Aktionsraume (MCP 95 %) der telemetrierten Médnnchen hing hoch sig-
nifikant negativ von ihrer HL,s ab (r=-0,714, r>=0,510, p<0,01, n=12). Je groBer der Hoden
eines telemetrierten Ménnchens war, desto kleiner war sein Aktionsraum. Damit stieg die Pra-
senz (Aktivititsdauer pro Flacheneinheit: Anteil der gesamten nichtlichen Aktivitdtsdauer pro
m? des Aktionsraums) des Tieres an: Méannchen mit groen HL,.s verbrachten mehr Zeit pro m?
ihres Aktionsraums als Méannchen mit kleinem HL, (r=0,741, r>=0,549, p<0,05, n=9). Die
Abhéngigkeit der Prasenz der telemetrierten Ménnchen pro m? ihrer Aktionsrdume (MCP
95 %) von der HL,s wurde noch deutlicher, wenn die HL,s nur fiir diese Ménnchen neu be-
rechnet (Abb. 36) und die Prisenz jedes dieser Ménnchen iiber seiner HL,.; aufgetragen wurde
(r=0,907, 1*=0,822, p=0,001, n=9, Abb. 37 B); die GroBe des Aktionsraums eines Ménnchens
hing auch in diesem Fall signifikant negativ von seiner HL . ab (r=-0,635, ?=0,404, p<0,05,
n=12, Abb. 37 A). Folglich erreichten die Mannchen die Erhdhung ihrer Prasenz nicht durch
die Steigerung ihrer Aktivitét (r=0,394, r>=0,155, p>0,05, n=10), sondern durch die Verringe-
rung der GroBe ihrer Aktionsrdume. Somit hatte ein Ménnchen mit guter kdrperlicher Konditi-
on und damit groBen Hoden einen kleineren Aktionsraum und innerhalb diesem eine hohere
Prasenz als ein Méannchen mit kleinen Hoden und schlechterer Kondition.
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Die Prisenz eines Miannchens in seinen ,,core use areas™ (Cluster 85 %) hing ebenfalls signifi-
kant von seiner HL,s (HL.s nur fiir telemetrierte Méannchen berechnet; r=0,698, 1>=0,487,
p<0,05, n=9). Hingegen war kein Zusammenhang zwischen der Flache der ,,core use arecas“
(Cluster 85 %) und der HL s erkennbar (r=-0,351, r>=0,123, p>0,05, n=12).

Abb. 37 A & B: Regression der Flache
A Nur telemetrierte Mannchen der MCP 95 % sowie der Prisenz in den
800 ' ' ' ' ' MCP 95 % [min Aktivitdt m™?] mit der
* 0,404 residualen korpergrofle- und korpermas-
p<0,05 sebereinigten Hodenldnge (HL.,) von
60.0 | Macroglossus minimus. Neuberechnung
' ° der HL; nur fiir jene adulten Ménnchen,
die ab dem Jahr 2000 telemetriert wor-
] den waren und bei denen die Hodenlidnge
40,0 1 i gemessen wurde (n=13) (Abb. 36)! In die
° Darstellungen A wurden nur jene adulten
Mainnchen einbezogen, fiir die (a) die
Hodenldnge gemessen wurde und (b)
20,0 A ¢ oo . Berechnungen des MCP 95 % erstellt
o o wurden (n=12), in Darstellung B wurden
° nur jene adulten Méannchen einbezogen,
° flir die zusitzlich zu den unter (a) und (b)
0,0 4 , , , , , LE genannten Punkten noch (c) liickenlose
0,15 0,10 -0,05 0,00 0,05 0,10 0,15  Aktivititsprotokolle ~ des  gesamten
Nachtverlaufs erstellt wurden (n=9).
Darstellung A zeigt die Regression fiir
die Fliache der 95 % MCP, Darstellung B
B  Nurtelemetrierte Mannchen zeigt die Regression fiir die Prisenz in
0,30 r r ; ; ; ; ; ; , allen Nichten, in welchen liickenlose
Aktivitdtsprotokolle aufgezeichnet wer-
den konnten. Lagen mehrere Messwerte
der Hodenlénge eines Individuums vor,
wurde der grofite fiir die Berechnung der
Residuen herangezogen. Daten zu Ho-
denldngen ab dem Jahr 2000 im Untersu-
chungsgebiet und auf der Versuchsfliche
erhoben. Alle Daten wurden vor der
Berechnung  logjo-transformiert.  Die
,.Extremwerte* der HL,., in den Darstel-
lungen A und B lagen innerhalb der
Streubreite der fiir alle Ménnchen be-
rechneten Werte (vgl. Abb. 35). Deshalb
wurden sie nicht aus der Analyse ausge-
schlossen!
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Da sich die Aktivitdtsbudgets der telemetrierten Madnnchen in Voll- und Neumondnéichten sig-
nifikant unterschieden, erwartete ich, dass sich auch die Pridsenz dieser Méannchen in ihren Ak-
tionsrdumen in Voll- und Neumondnéchten unterscheiden sollte. Entsprechend dieser Erwar-
tung hing die Prasenz eines Mannchens in seinem MCP 95 % in Neumondnéichten (Zeitraum:
abnehmender Halbmond iiber Neumond bis zunehmender Halbmond) hochst signifikant von
der HL,s ab (=0,998, 1*=0,997, p<0,0001, n=5). In Vollmondnéchten (Zeitraum: zunechmender
Halbmond tiber Vollmond bis abnehmender Halbmond) hingegen war keine Abhingigkeit der
Prasenz von der HL, zu erkennen (r=-0,19, r*=0,000, p>0,5, n=8). Folglich steigerte ein
Minnchen in Neumondnéchten gegeniiber Vollmondnéchten seine Flugaktivitit und damit
seine Prisenz pro Flicheneinheit seines Aktionsraums. Die Erhohung der Présenz eines Méann-
chens hing dabei jedoch ab von seiner HL s bzw. seiner Kondition.
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4. Diskussion

4.1. Realisierung der Koexistenz von Eonycteris spelaeca und Macroglossus
minimus

Die auf den Nahrungsressourcen basierende Nischeniiberlappung von Macroglossus minimus
und Eonycteris spelaea in Kampong Kuantan war erheblich. Zwar nutzte dieses Ensemble
(Patterson et al. 2003) nur etwa die Halfte der anhand der Pollenproben aus ihrem Fell nach-
gewiesenen Nahrungspflanzenarten gemeinsam, jedoch waren die nicht gemeinsam genutzten
Pflanzenarten ihrer Seltenheit in den Pollenproben entsprechend nur von untergeordneter Be-
deutung fiir die Erndhrung der Flughunde. In Kampong Kuantan bevorzugten beide Flughund-
arten ganzjihrig die gleichen Hauptnahrungspflanzen Musa x paradisiaca und Sonneratia ca-
seolaris und zeigten damit eine ,,shared preference resource allocation (Helversen & Winter
2003). Dieses Konzept wurde als ,,shared preference habitat selection® fiir koexisitierende Ar-
ten beschrieben, die unabhingig voneinander im gleichen Habitat die groBte Nahrungser-
werbseffizienz haben (z.B. Rosenzweig 1991, Ziv et al. 1995). Da Macroglossus minimus und
Eonycteris spelaea in Kampong Kuantan ganzjihrig koexistierten, konnte diese gemeinsame
Nutzung der Hauptnahrungspflanzen zumindest in Zeiten der Nahrungsknappheit zu einem
interspezifischen Wettbewerb um die Nahrungsressourcen gefiihrt haben (z.B. Begon et al.
1991, Putman 1994).

Da beide Arten obligat nektarivor sind (Pijl 1936, Start 1974, Gould 1978), kann ausgeschlos-
sen werden, dass eine der beiden Arten in Zeiten geringer Nektarmengen temporir zu einer
frugivoren Nahrungserwerbsstrategie wechselte wie dies von Heithaus et al. (1975) und
Tschapka (2004) fiir Artengemeinschaften nektarivorer Glossophaginen aus Costa Rica be-
schrieben wurde. Die Koexistenz von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea in Kam-
pong Kuantan musste also durch die Unterschiede beider Arten beziiglich Morphologie, Ver-
halten, Energiebedarf und Spezialisierung (Nischenbreite) realisiert sein. Auf diese Aspekte
wird im Folgenden eingegangen.

4.1.1. Okomorphologische Aspekte

Die Proportionen der Fliigel von Fledertieren weisen von Art zu Art Unterschiede auf. Diese
Unterschiede stehen zumeist im Zusammenhang mit der Erndhrungsweise der Tiere und er-
moglichen Riickschliisse auf die Nische, die eine bestimmte Art einnimmt (Findley & Wilson
1982, Altringham 1996). Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea unterschieden sich
sowohl hinsichtlich der Fliigelgeometrie als auch hinsichtlich ihrer Korpergroe und Korper-
masse, wodurch sich sehr unterschiedliche Flugeigenschaften ergaben. Wihrend der kleinere
und leichtere Macroglossus minimus zu einem sehr mandvrierfahigen, aber langsamen Flug
befdhigt war, war der groflere und deutlich schwerere Eonycteris spelaea ein sehr schneller,
aber wenig mandvrierfahiger Flieger (vgl. Findley et al. 1972).

Diese morphologischen Unterschiede fiihrten zu unterschiedlichen Strategien der beiden Arten
beim Bliitenbesuch und hatten zur Folge, dass sich die beiden Flughundarten vor allem an
Sonneratia caseolaris hinsichtlich der kleinrdumigen Nutzung der Bliiten unterschieden. Wih-
rend Macroglossus minimus aufgrund seiner Mandvrierfiahigkeit dazu in der Lage war, auch
versteckte und schwieriger anzufliegende Bliiten zu besuchen, konnte Eonycteris spelaea nie
beim Besuch dieser Bliiten (Bliiten der Zuganglichkeitsklassen 3 und 4, Kap. 2) beobachtet
werden. Aufgrund der Korpergrofle und der in Anbetracht der hohen Fliigelflichenbelastung
erforderlichen groBen Fluggeschwindigkeit war Eonycteris spelaea nicht in der Lage, im dich-
ten Ast- und Blatterwerk nach versteckten Bliiten zu suchen. Folglich blieb die Bliitenbesuchs-
tatigkeit von Eonycteris spelaea an Sonneratia caseolaris auf exponierte Bliiten beschrénkt.

Allerdings wurden die Bliiten der Zugénglichkeitsklassen 3 und 4 auch von Macroglossus mi-
nimus nicht regelmifBig ausgebeutet, wie an den groflen ,,standing crops* vor allem der Bliiten
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der Klasse 4 (Kap. 2) zu sehen war. Es muss angenommen werden, dass fiir Macroglossus
minimus trotz dessen guter Mandvrierfahigkeit mit abnehmender Zugénglichkeit der Bliiten
der Energieaufwand und damit die Kosten des Bliitenbesuchs stark anstiegen. Wahrscheinlich
war zudem das Préddationsrisiko fiir Flughunde im Kroneninneren von Sonneratia caseolaris
durch die dort regelméBig angetroffenen Schlangen erheblich groBer als an exponierten Bliiten.

Es besteht aber auch die Moglichkeit, dass der in Gruppen auf Nahrungssuche gehende Eonyc-
teris spelaea nicht den gesamten Nektar der von ihm besuchten exponierten Bliiten ausbeutete,
womit nach dem Abflug der Gruppen in den jeweiligen Bliiten unter Umstdnden ausreichend
Nektar fiir Macroglossus minimus zuriickgeblieben sein konnte. So zeigten Howell & Hartl
(1980) im Experiment an Kunstbliiten, dass die Gruppen von Leptonycteris curasoae nach
Verlassen einer Kunstbliitengruppe im Mittel nur 75 % des in den Kunstbliiten enthaltenen
Nektars ausgebeutet hatten. Falls die von Eonycteris spelaea in Kampong Kuantan besuchten
Bliiten jedoch so stark ausgebeutet worden waren, dass in ihnen fiir Macroglossus minimus
nicht mehr geniigend Nektar zur Erzielung eines Nettoenergiegewinns vorhanden war, konnte
dieser kurzfristig auf die versteckteren Bliiten, deren Ausbeutung mit gro3eren Kosten verbun-
den war, ausgewichen sein.

Neben dieser zugdnglichkeitsabhéngigen Anflugverteilung kam es auflerdem zu einer Hohen-
zonierung der beiden Flughundarten in den Sonneratia caseolaris-Bestinden: Wihrend Mac-
roglossus minimus Bliiten in allen Kronenbereichen besuchte und auch regelméfig beim Be-
such der knapp iiber Grund oder dem Wasserspiegel hidngenden Bliiten beobachtet werden
konnte, blieb Eonycteris spelaea auf Bliiten in den mittleren und oberen Baumregionen von
Sonneratia caseolaris beschrankt. Letztere Art besuchte nur Bliiten, die sich in einigen Metern
Hohe tiber dem Grund bzw. Wasserspiegel befanden; dies zeigten sowohl die Videoaufnahmen
an bodennahen Bliiten (bis in etwa 2,5 m Hohe) als auch die Erfassung des Bliitenbesucher-
spektrums an Sonneratia caseolaris (Kap. 1). Diese Meidung tief hingender Bliiten resultierte
wahrscheinlich ebenfalls aus der eingeschriankten Mandvrierfahigkeit von Eonycteris spelaea
sowie seiner groflen Korpermasse und diente eventuell schlichtweg dazu, beim Abflug von den
Bliiten, bei dem sich Eonycteris spelaea zunéchst ein kurzes Stiick riickwarts fallen lieB3, nicht
ins Wasser zu fallen oder auf den Boden zu stiirzen. Heithaus et al. (1974) vermuteten, dass die
Priaferenz von Phyllostomus discolor fiir hohere Bliiten an Bauhinia pauletia tiber die dabei
entstehende rdaumliche Differenzierung die Koexistenz weiterer nektarivorer Fledermausarten
ermoglicht.

4.1.2. Energetische Aspekte

Nach Helversen & Winter (2003) haben groe nektarivore Fledertierarten wie Eonycteris spe-
laea gegeniiber kleineren Arten wie Macroglossus minimus mehrere energetische Vorteile: (1)
Sie besitzen eine groBere Absolutmasse an Korperfett, was ihnen ein lingeres Uberleben auf
Basis der Korperfette ermdglicht, da der relative metabolische Umsatz mit zunehmender Kor-
pergrofBle sinkt (2) sie verbrauchen beim Streckenflug weniger Energie pro Gramm Korpermas-
se als kleinere Arten, weshalb sie billiger fliegen konnen und (3) sie konnen schneller fliegen
(Winter 1999).

Daraus folgt fiir die Nahrungssuchstrategien von Macroglossus minimus und Eonycteris spe-
laea, dass letzterer aufgrund des schnelleren Fluges und der groferen Energiereserven wihrend
der Nahrungssuche ein wesentlich gro3eres Gebiet abdecken kann. Die dadurch erlangte groB3-
rdumige Ortskenntnis und die Nahrungssuche in Gruppen ermoglicht Eonycteris spelaea das
Auffinden und die Nutzung der nur kurzfristig bestehenden ,,hot spots eines groen Nektar-
angebotes blithender ,,big bang*“-Pflanzen (Start 1974). Hierbei diirften auch potentiell unbe-
lohnte Erkundungsfliige der Tiere durch die vorhandenen Energiereserven abgedeckt werden
(Helversen & Winter 2003). Die gemeinsame Nahrungssuche in Gruppen bietet den auf die
Ausbeutung von ,,big bang*“-Blithern spezialisierten nektarivoren Fledertierarten wie Eonycte-
ris spelaea mehrere Vorteile wie z.B. das schnellere Auffinden verstreuter ,,hot spots* grofler
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Nektardichte und die Vermeidung bereits ausgebeuteter Bliitengruppen (Howell 1979, Fleming
1982) sowie ein reduziertes Priadationsrisiko (Verdiinnungseftekt, z.B. Krebs & Davies 1996,
Alcock 2001). Ward & Zahavi (1973) vermuteten, dass die Quartiere von in Kolonien leben-
den Vogelarten als ,,Informationszentralen* dienen, in welchen die Gruppenmitglieder das
Wissen anderer Gruppenmitglieder iiber ergiebige Nahrungsressourcen ,,parasitieren®.

Allerdings haben grof3e Fledertierarten auch einige energetische Nachteile gegentiber kleineren
Arten. Die geringen Bliitendichten der Nahrungspflanzen des ,,steady state“-Typs stellen grof3e
nektarivore Fledertierarten wie Eonycteris spelaea hinsichtlich der Deckung ihres tiglichen
Energiebedarfes vor groBere Probleme als kleinere Arten wie Macroglossus minimus. Aus
Sicht eines nektarivoren Fledertieres ist die Nahrungsenergiedichte eines Habitats eine Funkti-
on aus dem mittleren Abstand zwischen benachbarten Bliiten sowie der mittleren Energiemen-
ge, die bei dem Besuch einer dieser Bliiten erzielt werden kann (Helversen & Winter 2003).
Diese Autoren zeigten, dass bei identischen Bliitenabstéinden kleinere nektarivore Fledertierar-
ten mit geringeren Nektarenergiemengen auskommen kénnen als groBere Arten; bei groferen
Arten wird das Kosten-Nutzen-Verhiltnis des Bliitenbesuchs bei abnehmender, pro Bliitenbe-
such erzielter Nektarenergiemenge aufgrund ihres groBeren absoluten Tagesenergiebedarfs viel
eher negativ als bei kleineren Arten. Daraus folgt, dass Eonycteris spelaea eine groBere ,,gi-
ving up density* (GUD, z.B. Brown et al. 1997) hat als Macroglossus minimus, diesem also im
Wettbewerb unterlegen ist.

Der in Gruppen auf Nahrungssuche gehende FEonycteris spelaea bendtigt zudem eine Nah-
rungsmenge, die um ein der GruppengrofBe entsprechendes Vielfaches groBer sein muss, als fiir
ein einzelnes Tier notwendig ist. Dies erschwert die Nahrungssuche dieser Flughundart in Ha-
bitaten mit geringer Bliitendichte bzw. an Nahrungspflanzen des ,,steady state“-Typs. Der in-
terspezifische Wettbewerb von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea um die vorhan-
denen Nahrungsressourcen fiihrt bei sinkenden Energieausbeuten der Bliitenbesuche letztlich
zur Verdrangung von Eonycteris spelaea, der grofleren der beiden Arten mit den héheren An-
spriichen beziiglich der erforderlichen Belohnungsmengen bei einer gegebenen Bliitendichte
(Konkurrenz durch Ausbeutung, ,,interspecific exploitation competition*, Begon et al. 1991 &
1997, Putman 1994, Krebs & Davies 1996, Helversen & Winter 2003). Nahrungspflanzen des
»steady state“-Typs wie Sonneratia caseolaris konnen folglich von Macroglossus minimus
effizienter ausgebeutet werden als von Eonycteris spelaea. Dass Eonycteris spelaea pro Blii-
tenbesuch groflere Energiemengen als Macroglossus minimus aufnehmen muss, bestitigte sich
sehr deutlich beim Bliitenbesuch an Musa x paradisiaca, an der Eonycteris spelaea im nichtli-
chen Mittel pro Landung mehr als doppelt so viele Bliiten ausbeutete wie Macroglossus mini-
mus. Trotzdem nahm Macroglossus minimus im néachtlichen Mittel pro Landung an der Kul-
turbanane rund doppelt soviel Energie pro g Korpermasse auf als Eonycteris spelaea.

Wihrend also Eonycteris spelaea vorwiegend nahrungsenergetische ,,hot spots® ausbeutete,
kam Macroglossus minimus mit geringeren Belohnungsmengen zurecht und war deshalb in der
Lage, sich in Zeiten der Nahrungsknappheit auch bei wesentlich geringeren Energiedichten in
Kampong Kuantan zu halten als Eonycteris spelaea (vgl. Kotler & Brown 1988).

4.1.3. Interspezifische Territorialitit

Wihrend sich bei der Konkurrenz durch Ausbeutung die um Nahrungsressourcen konkurrie-
renden Arten nicht notwendigerweise begegnen miissen, kommt es bei der ,,interference com-
petition® zu direkten Begegnungen der Arten wihrend der Nutzung der Ressourcen (z.B. Put-
man 1994, Sutherland 1996). Dabei reicht die Spanne der moglichen Interferenz von der einfa-
chen Storung bei dem Versuch der gleichzeitigen Nahrungsaufnahme bis hin zu aggressivem
Verhalten. Neben den regelmifig beobachteten, zeitgleichen Anfliigen von Macroglossus mi-
nimus und Eonycteris spelaea an Bliiten, welche ausnahmslos den Abflug beider beteiligter
Individuen zur Folge hatte, interferierten die territorialen Mannchen von Macroglossus mini-
mus auch direkt mit den Individuen von Eonycteris spelaea. Wihrend fiir einige nektarivore
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Vogelarten interspezifische Territorialitit nachgewiesen wurde (z.B. Ford 1979, McFarland
1996, Dearborn 1998), liegen fiir nektarivore Glossophaginen bislang keine vergleichbaren
Beobachtungen vor (Helversen & Winter 2003), allerdings diskutierte Tschapka (1998) ein
Verjagen von Hylonycteris underwoodi durch Glossophaga commissarisi. Mit diesem aggres-
siven Verhalten versuchten territoriale Mannchen von Macroglossus minimus wahrscheinlich
Nahrungsquellen innerhalb ihres jeweiligen Aktionsraumes zu monopolisieren, was im Zu-
sammenhang mit dem Paarungssystem dieser Art stehen konnte. In ausnahmslos allen beo-
bachteten Fillen gelang es dem jeweiligen Ménnchen, Eonycteris spelaea entweder von der
Landung an einer Bliite abzuhalten oder ein bereits gelandetes Tier von der Bliite zu vertrei-
ben. Es kann angenommen werden, dass diese wiederholte physische Interaktion mit den Indi-
viduen einer Gruppe von Eonycteris spelaea diese zu einem fritheren Abflug aus den jeweili-
gen Arealen veranlasste, als dies bei ,,ungestortem® Bliitenbesuch der Fall gewesen wére. Ein
territoriales Méannchen von Macroglossus minimus wiirde auf diese Weise eine geringere Nek-
tarausbeutung durch Eonycteris spelaea in seinem Aktionsraum erreichen.

4.1.4. Riumliche Unterschiede der Ressourcennutzung

Neben den bereits beschriebenen Unterschieden in der kleinrdumigen Nutzung der Bliiten von
Sonneratia caseolaris unterschieden sich die beiden nektarivoren Flughundarten auch hinsicht-
lich ihrer Habitatnutzung. Wihrend der in Kampong Kuantan residente Macroglossus minimus
nur sehr kleine néchtliche Aktionsrdume nutzte und in diesen ortstreu verblieb, verfiigte der
nicht in Kampong Kuantan residente Eonycteris spelaea tiber die Moglichkeit, groBraumig
sehr flexibel auf sich verdndernde Nahrungsressourcendichten und Nahrungsverfiigbarkeiten
zu reagieren. Deshalb konnte Eonycteris spelaea nahrungsenergetische ,.hot spots ausbeuten,
deren Nutzung einem Individuum von Macroglossus minimus zumindest so lange verwehrt
blieb, wie sie nicht innerhalb seines Aktionsraumes auftraten. Allerdings zeigten die Ergebnis-
se von Start (1974), dass Eonycteris spelaea aufgrund der nur saisonalen Bliitezeit der ,,big
bang“-Pflanzen auch ganzjahrig Bliiten der Pflanzen des ,,steady state*-Typs besucht. Insofern
ist anzunehmen, dass die in den Pollenproben aus dem Fell gefangener Eonycteris spelaea
nachgewiesenen Pollentypen nur einen kleinen Teil des gesamten Nahrungsspektrums dieser
Flughundart représentierten. Ein Nachweis dafiir, dass die Tiere auch auBerhalb des Untersu-
chungsgebietes auf Nahrungssuche gingen, ist der in einigen Proben vertretene Pollen von
Ceiba pentandra, von welcher kein einziges bekanntes Exemplar im weiteren Umfeld des Un-
tersuchungsgebietes wuchs. Zudem befanden sich in vielen Pollenproben aus dem Fell von
Eonycteris spelaea grolle Mengen intakter Pollenkdrner von Musa spp., was auf den Besuch
auerhalb Kampong Kuantans wachsender Wildbananen schlieBen lie8, da die Stauden der
Kulturbananen im Untersuchungsgebiet keinen oder nur sehr wenig, zumeist deformierten Pol-
len produzierten. Auch die von Start (1974) beschriebene intensive Nutzung der ,,big bang*-
Pflanze Durio zibethinus durch Eonycteris spelaea wurde in vorliegender Arbeit bestitigt, wo-
hingegen Macroglossus minimus diese Pflanze in Kampong Kuantan offenbar selbst dann nur
selten nutzte, wenn sie in dem Aktionsraum eines Tieres zur Massenbliite kam. Aufgrund ihres
ganzjdhrig residenten Vorkommens und ihrer vergleichsweise kleinen Aktionsrdume vermute
ich, dass die Individuen von Macroglossus minimus eine wesentlich detailliertere Kenntnis der
in threm jeweiligen Aktionsraum vorhandenen Nahrungsquellen hatten als Eonycteris spelaea
und diese deshalb effizienter als Eonycteris spelaea ausbeuten konnten (vgl. die von Thiele &
Winter 2005 und Winter & Stich 2005 nachgewiesene prézise Ortskenntnis der neuweltlichen
Glossophaginen).

4.1.5. Zeitliche Unterschiede der Ressourcennutzung

Aufgrund der ganzjdhrigen ,,shared preference resource allocation® beider Flughundarten in
Kampong Kuantan gab es keine nennenswerten saisonalen Unterschiede beziiglich der Res-
sourcennutzung, wie dies z.B. von Heithaus et al. (1975) und Tschapka (2004) fiir Glossopha-
ginen in Costa Rica beschrieben wurde. Allerdings fiihrte die Zeitspanne, die Eonycteris spe-
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laea fur das Zuriicklegen der Flugstrecke zwischen dem Tagesquartier und Kampong Kuantan
benotigte dazu, dass dieser erst mehr als eine Stunde spiter als Macroglossus minimus mit der
Nahrungssuche in Kampong Kuantan beginnen konnte. Das gleiche Szenario ergab sich am
frithen Morgen, wenn Eonycteris spelaea den Riickflug in Richtung des Tagesquartiers antrat.
Auch wihrend des Nachtverlaufes traten die ,,flocks* von Eonycteris spelaea in Kampong
Kuantan nur zeitweilig auf; deren Verweildauer war zudem in der Regel nur sehr kurz (Start
1974). Dies bedeutet, dass Macroglossus minimus in den ersten Nachtstunden (grofSte Flugak-
tivitdit und groBte Nektarenergiedichte!) sowie in Teilen der Nacht ohne interspezifischen
Wettbewerb mit Eonycteris spelaea auf Nahrungssuche gehen konnte und somit auch eine
Nischendifferenzierung entlang der Zeitachse erfolgte.

4.2. Nahrungsressourcennutzung von Macroglossus minimus

Wiren die Hauptnahrungspflanzen von Macroglossus minimus nur anhand der in den Proben
aus dem Fell gefangener Individuen nachgewiesenen Pollentypen identifiziert worden, wire
Musa x paradisiaca eine viel geringere Bedeutung im Nahrungsspektrum dieser Flughundart
beigemessen worden als Sonneratia caseolaris. Der Anteil der Kulturbanane an den Pollen-
funden wurde sogar noch libertroffen von der saisonal bliihenden Eugenia spp. Meine Beo-
bachtungen wéhrend der Telemetrie sowie die Ergebnisse der Videoaufzeichnungen und des
»focal animal samplings* zeigen jedoch, dass Musa x paradisiaca einen wesentlich grofleren
Anteil am Nahrungsspektrum hatte, als ich dies anhand der Héufigkeit der Pollen dieser Pflan-
ze feststellen konnte. Dies liegt daran, dass die Musa-Kulturformen zumeist triploid sind, wes-
halb sie keine oder nur stark verkiimmerte Pollen bilden (Robinson 1996, Fortescue & Turner
2004). Da die Kulturbanane aber groBe Mengen Nektar produziert (Kap. 2), diente sie den
Flughunden als wichtige Nahrungsquelle. Die Tatsache, dass jedes telemetrierte Individuum
unabhingig vom Geschlecht bei der Nahrungssuche an Kulturbananenstauden nachgewiesen
worden war und sich einige dieser Tiere sogar fast ausschlieBlich von Musa x paradisiaca er-
ndhrten, verdeutlicht deren Bedeutung. Zudem besuchte Macroglossus minimus nach dem
Verblithen der Somneratia caseolaris-Bliiten in der zweiten Nachthilfte fast ausschlielich
bliihende Kulturbananenstauden. Die Methode des Pollennachweises eignete sich also nicht
dazu, die Bedeutung dieser Pflanze fiir die Erndhrung von Macroglossus minimus in Kampong
Kuantan festzustellen. Der in den Proben aus dem Fell gefangener Eonycteris spelaea haufig in
groBen Mengen nachgewiesene intakte Musa-Pollen musste von diesen Flughunden aus umlie-
genden Gebieten nach Kampong Kuantan eingeschleppt worden sein.

Dass die nicht identifizierbaren Pollentypen T1 bis T6 nur relativ selten und dann nur in gerin-
gen Mengen in den Proben aus dem Fell von Macroglossus minimus vertreten waren, kann
auch daran liegen, dass diese Pollen gar nicht von Pflanzen stammten, die von Flughunden
besucht wurden, sondern von anderen Bliitenbesuchern auf eine Nahrungspflanze der Flug-
hunde tibertragen worden waren. In 2 Proben, die an den Stempeln zweier Kulturbananen ge-
wonnen worden waren, fanden sich neben sehr zahlreichen Pollen von Sonneratia caseolaris
auch einige nicht ndher identifizierte Pollentypen. Diese Pollen miissen von Bliitenbesuchern
(Flughunden, Faltern, Bienen etc.) bei der Landung an den Bliiten der Kulturbanane auf diese
tibertragen worden sein. Denkbar ist, dass einige wenige Korner dieses so {iibertragenen
Fremdpollens nun wiederum im Fell von Flughunden hingen blieben. Da die Flughunde wih-
rend der Landung mit ihrer Unterseite Beriihrungskontakt auch zu anderen Bliitenteilen hatten,
miisste dieser Pollen nicht notwendigerweise am Stempel selbst haften.

Macroglossus minimus erndhrte sich folglich in Kampong Kuantan zum weitaus grofiten Teil
von den beiden ,,steady state““-Bliitenpflanzen Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca.
Zwar hatten nicht alle telemetrierten Tiere ,,core use areas an den Sonneratia-Bestinden, was
aber darauf zuriickgefiihrt werden kann, dass die Sonneratia-Bliiten entlang der Flussufer we-
sentlich verteilter und weitrdumiger angeordnet waren, als die vergleichsweise geklumpten
Infloreszenzen der Kulturbanane und deshalb bei der Berechnung der ,,core use areas* metho-
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denbedingt untergewichtet wurden. Alle telemetrierten Individuen wurden aber entweder wéh-
rend der Telemetrie zweifelsfrei an Sonneratia caseolaris lokalisiert, oder in deren Fell waren
groBe Mengen Pollens dieser Nahrungspflanze nachgewiesen worden.

Erstaunlich war der relativ grole Anteil des Pollens von Eugenia spp. in den Proben, zumal
wihrend der Telemetrie der Bliitenbesuch von Eugenia malaccensis nur fir ein einziges Tier
nachgewiesen worden war und auch keine sonstigen Nachweise des Bliitenbesuches an ande-
ren Eugenia-Arten gelangen. Aufgrund dieses Bliitenbesuchsnachweises sowie des groflen
Anteils und der Haufigkeit dieses Pollentyps in den Proben kann ausgeschlossen werden, dass
es sich um durch andere Bliitenbesucher verschleppte Pollen handelte. Vielmehr muss Eugenia
spp. trotz der geringen Nektarmengen und dessen geringer Zuckerkonzentration (Kap. 2) re-
gelmiaBig von Macroglossus minimus besucht worden sein. Verglichen mit den beiden Haupt-
nahrungspflanzen war mit der Aufnahme des gering konzentrierten Nektars von Eugenia spp.
ein geringerer Nettoenergiegewinn pro Volumeneinheit aufgenommenen Nektars verbunden.
Dies ist zum einen auf die hoheren energetischen Aufwendungen fiir die Exkretion des hohen
Wasseranteils des Nektars (Calder & Hiebert 1983), zum anderem auf die hoheren ,, Transport-
kosten* fiir den hohen Wasseranteil zuriickzufiihren. Allgemein bevorzugen sowohl nektarivo-
re Fledertiere (Roces et al. 1993) als auch nektarivore Vogel (Roberts 1996, Blem et al. 1997)
hohere gegeniiber niedrigeren Zuckergehalten. Insofern wére zu erwarten gewesen, dass Mac-
roglossus minimus bei der gegebenen Wahlmoglichkeit nur an Sonneratia caseolaris und Musa
x paradisiaca fouragiert. Allerdings konnte in Zeiten geringer Nektarenergiedichte dieser bei-
den Pflanzenarten in Kampong Kuantan (Kap. 2, kleine Belohnungsmengen aufgrund geringer
Bliitendichte und hoher intraspezifischer Konkurrenz) der Besuch von Eugenia spp. durchaus
eine effizientere Nahrungserwerbsstrategie fiir die Flughunde darstellen, als wenn sie nur die
Bliiten von Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca besuchen wiirden. Eine andere Er-
klarungsmoglichkeit fiir den Besuch der sehr pollenreichen Bliiten von Eugenia spp. konnte an
dem Proteinbedarf der Flughunde liegen, zur Deckung dessen die Aufnahme von Pollen not-
wendig ist (Howell 1974, Fleming 1982, Neuweiler 1993).

Aufgrund der nur kurzen, saisonalen Bliitezeit von Durio zibethinus bestdtigten sich meine
Erwartungen, dass die Priasenz dieses Pollentyps in den Pollenproben aus dem Fell gefangener
Macroglossus minimus liber das ganze Jahr gesehen niedrig bleiben sollte. Jedoch hatte ich
nicht erwartet, dass Durio zibethinus auch in voller Bliite kaum von Macroglossus minimus
besucht werden wiirde (die maximale Prasenz von Durianpollen auf Monatsbasis lag bei unter
12 % aller Proben), zumal der Besuch von Durianbliiten durch Macroglossus minimus zuvor
beschrieben worden war (z.B. Pijl 1936) und die erste Beschreibung eines Bliitenbesuchs
durch Fledertiere Macroglossus minimus als moglichen Bestduber von Durio zibethinus nannte
(Beccari 1886-1890 in Pijl 1936). Macroglossus minimus hitte in Kampong Kuantan seinen
Tagesenergiebedarf mit Leichtigkeit an einem einzigen blithenden Durianbaum decken kdnnen
und hitte damit den fiir die Nahrungssuche bendétigten Zeit- und Energicaufwand erheblich
reduziert. Einleuchtend ist, dass die territorialen Mannchen solche Durianbdaume, die au3erhalb
ithrer Aktionsrdume lagen, nicht besuchten: Die mittelfristigen Kosten fiir verstarkte territoriale
Auseinandersetzungen durch kurzzeitige Aufgabe der Territorien hitten wahrscheinlich bei
weitem den kurzfristigen Energiegewinn des Besuchs der Durianbliiten iibertroffen (Alcock
2001). Dariiber, weshalb aber auch auf weiblichen Macroglossus minimus nur wenig Durian-
pollen nachgewiesen wurde, konnen nur Vermutungen angestellt werden: Eventuell war das
Préadationsrisiko an den in voller Bliite stehenden Durio zibethinus sehr viel groBBer als an den
»steady state““~-Pflanzen, oder die sehr zahlreich an blithenden Durianbdumen auftretenden Eo-
nycteris spelaea stellten einen zu groflen Storfaktor fiir die weiblichen Macroglossus minimus
dar. Moglich ist jedoch auch, dass Macroglossus minimus weitgehend auf den Besuch von
»steady state“-Blithern spezialisiert ist und deshalb nur selten an ,,big bang““-Pflanzen Nahrung
sucht. Dass dies nicht etwa einen Sonderfall in Kampong Kuantan darstellt, zeigen die Schilde-
rungen von Start (1974), der einen vergleichbar geringen Anteil des Pollens von Durio zibethi-
nus in Kotproben von Macroglossus minimus beschrieb.
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Zu Nachtbeginn schien Macroglossus minimus eine ,,Bewertung* der ge6ffneten Bliiten vor-
zunehmen. Dies zeigte sich daran, dass sich die telemetrierten Tiere nicht unmittelbar nach
dem Abflug aus den Tagesquartieren auf die im weiteren Nachtverlauf genutzten ,,core use
areas“ konzentrierten, sondern zunichst auch an Bliiten landeten, die zu spéteren Nachtzeit-
punkten von ihnen nicht mehr besucht wurden. Die Tiere dnderten, soweit erkennbar, diese
Selektion der besuchten Bliiten im weiteren Nachtverlauf nicht mehr (abgesehen davon, dass
die Tiere nach dem Verbliithen der Sonneratia caseolaris-Bliiten zumeist ausschlieBlich Musa x
paradisiaca besuchten). Dabei wurden vermutlich solche Bliiten bevorzugt zur Nahrungsauf-
nahme besucht, welche die beste Ausbeuteeffizienz ermoglichten. Wenn Macroglossus mini-
mus an den selektierten Bliiten seinen Energiebedarf decken konnte, wiirde dies weitere nécht-
liche Suchfliige eriibrigen und wére somit effizient. Wéhrend eine einmal aufgefundene, neu
aufgebliihte Infloreszenz der Kulturbanane unter natiirlichen Bedingungen im Mittel 81 Tage
lang eine berechenbare Energiequelle fiir nektarivore Flughunde darstellte, mussten diese an
Sonneratia caseolaris jede Nacht die neu gedffneten Bliiten aufspiiren, was eine allabendliche
Suchphase notig machte. Somit reduzierte eine einmal aufgefundene Musa-Infloreszenz, so
lange sie bliihte, den Suchaufwand der Tiere erheblich, vorausgesetzt, Macroglossus minimus
hat ein vergleichbar gutes Ortsgedéchtnis, wie dies z.B. fiir Glossophaga commissarisi nach-
gewiesen wurde (Thiele & Winter 2005). Allerdings diirften bei Macroglossus minimus auch
Strategien zur Vermeidung eines moglichen Priadationsrisikos die Selektion der Bliiten mali-
geblich beeinflussen, womit dies Ausdruck des ,trade-offs* zwischen Ausbeuteeffizienz und
Pradationsvermeidung wire. Bei den territorialen Méannchen kommt hinzu, dass diese erwar-
tungsgemal auch an solchen Bliiten préisent sein sollten, die bevorzugt von (paarungsbereiten)
Weibchen angeflogen werden. Damit wire die Bliitenselektion der Mannchen auch Ausdruck
der Paarungsstrategie. Tatsdchlich konnte ich sowohl im Freiland als auch an den Kunstbliiten
im Flugkifig regelmdBig beobachten, wie ein Ménnchen auch solche Bliiten regelmédBig pat-
rouillierte, an welchen es selbst nie oder nur sehr selten zur Nahrungsaufnahme landete.

Das Muster, nach welchem bei allen telemetrierten Individuen der Bliitenbesuch erfolgte, erin-
nert an das mehrfach fiir Hummeln (Thomson 1996, Thomson et al. 1997, Williams & Thom-
son 1998), nektarivore Vogel (Gill 1988) und nektarivore Fledertiere (Gould 1978, Lemke
1984) beschriebene ,,traplining. Obwohl bei jedem telemetrierten Macroglossus minimus ein
grobes Muster der Reihenfolge zu erkennen war, in welcher es die einzelnen Bliiten besuchte
und der Flug jedes Tieres zwischen einzelnen Bliitengruppen zumeist auf denselben individuel-
len ,,Flugpfaden® erfolgte, ging keines der Tiere dabei in einer ,,starren” rdumlichen und zeitli-
chen Abfolge vor. Die regelmiBigen Anderungen der Reihenfolge, mit der die Bliiten und auch
die ,,core use areas‘ besucht wurden, macht das Vorliegen echten ,,traplinings* sehr unwahr-
scheinlich. Zudem erfordert das Verblithen der Bliiten von Sonneratia caseolaris in der zwei-
ten Nachthélfte eine flexible Reaktion der Tiere auf die sich dadurch dynamisch verédndernde
Nektarlandschaft, welche mit einer starren Bliitenbesuchsfolge nicht erbracht werden konnte.

Die hochst signifikante Korrelation der Flugaktivitat der telemetrierten Flughunde mit den von
den Hauptnahrungspflanzen Sonneratia caseolaris und Musa x paradisiaca produzierten Nek-
tarenergiemengen war insofern zu erwarten, als dass die Tiere moglichst effizient Nahrung
suchen sollten (,,optimal foraging““-Modell von Charnov 1976). Die Aktivitit aller telemetrier-
ten Tiere war in den ersten Nachtstunden am groBten, wenn sowohl das Volumen und der Zu-
ckergehalt des frisch sezernierten Nektars als auch die ,,standing crops* (Kap. 2) groBer als im
weiteren Nachtverlauf waren. Dies ldsst vermuten, dass alle Tiere ihre Aktivitit an die Ener-
giegehalt des verfligbaren Bliitennektars anpassten.

Dass die tiber die Videoaufzeichnungen erfasste Aktivitdt von Macroglossus minimus an Son-
neratia caseolaris stirker als die Aktivitit an Kulturbananeninfloreszenzen mit der jeweiligen
von diesen Pflanzen produzierten Nektarenergie korrelierte, verdeutlicht, dass Sonneratia ca-
seolaris fir Macroglossus minimus die bevorzugte Nahrungspflanze darstellte. Auch wihrend
der Telemetrie zeigte sich, dass die meisten Individuen zumindest in der ersten Nachthilfte
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Sonneratia caseolaris bevorzugten. Ich hatte aber das Gegenteil erwartet, da eine Musa-
Infloreszenz wesentlich mehr Nektarenergie produzierte als eine einzelne Bliite von Sonneratia
caseolaris und die anhand der Ergebnisse der Videoaufzeichnungen berechnete Energieaus-
beute fiir Macroglossus minimus pro Landung an Musa x paradisiaca deutlich grofler als an
Sonneratia caseolaris war (sowohl bei der theoretisch angenommenen Ausbeutung aller Blii-
ten als auch bei der tatsdchlichen Anzahl ausgebeuteter Bliiten eines Musa-Bliitenstandes).
Allerdings widersprachen die Messungen des tatsdchlich in den Bliiten vorhandenen ,,standing
crops* den anhand der Videoaufzeichnungen durchgefiihrten Berechnungen, da dieser im
nichtlichen Mittel an Sonneratia caseolaris rund 3,5 Mal groer war als an der Kulturbanane
(Kap. 2). Beachtet werden muss allerdings, dass in diesen Werten auch die Bliiten der Zuging-
lichkeitsklassen 3 und 4 sowie die Bliiten in den unteren Kronenregionen enthalten sind, die
deutlich hohere ,,standing crops® enthielten als die exponierten Bliiten. Gemessen an den
»standing crops® wiirde ein Macroglossus minimus an einer Kulturbananeninfloreszenz bei
einer durchschnittlichen Ausbeutung von 1,7 Bliiten pro Landung immer noch etwas weniger
Nektarenergie aufnehmen als bei dem ausschlieBlichen Besuch exponierter Bliiten der Zugédng-
lichkeitsklasse 1 an Sonneratia caseolaris (Musa x paradisiaca: 0,22 kJ, Sonneratia caseola-
ris: 0,24 kJ pro Landung im néchtlichen Mittel).

Sollten die Ergebnisse der Videoaufzeichnungen an blithenden Kulturbananen beziiglich der
Anzahl der néchtlichen Bliitenbesuche von Flughunden reprisentativ fiir das Geschehen in
Kampong Kuantan gewesen sein, miissten die ,,standing crops deutlich grofer gewesen sein.
Ausgeschlossen werden kann, dass die sporadischen anderen Bliitenbesucher an Musa x para-
disiaca (z.B. Falter, Bienen) fiir diese Differenz verantwortlich waren. In diesem Falle wére
aber auch denkbar, dass ein Grofteil des von den Bliiten produzierten Nektars aus den nach
unten offenen Bliiten heraustropfte.

Die Priferenz fiir Sonneratia caseolaris konnte dariiber hinaus mit dem Umstand zu tun haben,
dass die Kulturbanane keinen Pollen produziert, weswegen der Besuch der reichlich Pollen
produzierenden Sonneratia caseolaris zur Deckung des Proteinbedarfs notwendig gewesen
sein konnte. Obwohl ein Macroglossus minimus an der Kulturbanane bei Ausbeutung aller
Bliiten einer Infloreszenz pro Landung seine Energieaufnahme hitte vervielfachen konnen, tat
dies keines der beobachteten Individuen. Die anstelle dessen in unmittelbarer Folge durchge-
fiihrten wiederholten Landungen konnten auch darauf hindeuten, dass der Priddationsdruck an
Musa x paradisiaca grofler als an Sonneratia caseolaris gewesen ist. Aus diesem Grund diirf-
ten die Zeit- und Energiekosten fiir die Nahrungssuche von Macroglossus minimus an der Kul-
turbanane groBer als an Sonneratia caseolaris gewesen sein.

Die vermutlich mit der Verringerung des Pridationsrisikos zusammenhéngende Bliitenbe-
suchsstrategie von Macroglossus minimus an der Kulturbanane (nur kurze Landungen, geringe
Anzahl ausgebeuteter Bliiten, Bliitenbesuchssequenzen) verringerte den Nettoenergiegewinn
der Tiere pro Landung an einer Infloreszenz. Horner et al. (1998) beschrieb fiir Leptonycteris
curasoae ein vergleichbares Verhalten an Kaktusbliiten: Die Tiere entnahmen bei jedem Blii-
tenbesuch nur einen Bruchteil des in den Bliiten enthaltenen Nektars; obwohl sie ihren Tages-
energicbedarf bei vollstindiger Ausbeutung des in den Bliiten enthaltenen Nektars mit nur
wenigen Bliitenbesuchen hétten decken konnen, taten sie das nicht. Wenngleich ein Weibchen
von Macroglossus minimus ausgepragtere Bliitenbesuchsserien an ein und derselben Musa-
Infloreszenz machte als ein Mannchen, ist zweifelhaft, ob es dabei die Bliiten der Infloreszenz
systematisch und erschopfend ausbeutete; zumal ein Tier hdufig nicht oft genug an den Inflo-
reszenzen landete, um rein rechnerisch alle Bliiten mindestens ein Mal besucht zu haben. Die
neotropische Glossophaga soricina beutete in einem Kunstbliiten-Versuchsfeld die belohnen-
den Bliiten nicht systematisch nach einfachen Bewegungsregeln aus (Winter & Stich 2005),
insofern kann dies auch fiir Macroglossus minimus an Musa-Infloreszenzen bezweifelt werden.
Der geschlechtsspezifische Unterschied bei Macroglossus minimus beziiglich der Bliitenbe-
suchsserien geht hochstwahrscheinlich darauf zuriick, dass die Ménnchen (zur Erzielung einer
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moglichst hohen Prisenz an moglichst vielen Bliiten in ihren Paarungsterritorien) in viel ra-
scherer Folge von Bliite zu Bliite flogen als die Weibchen. Interessant ist, dass die Anzahl der
pro Landung an Musa x paradisiaca ausgebeuteten Bliiten im Nachtverlauf nicht zunahm, ob-
wohl die von den Bliiten produzierte Nektarenergie und die ,,standing crops* zur gleichen Zeit
abnahmen. Hierdurch sank die Ausbeuteeffizienz mit Fortschreiten der Nacht, die keines der
beobachteten Individuen durch eine Erhéhung der Anzahl der unmittelbar hintereinander
durchgefiihrten Landungen an ein und derselben Infloreszenz kompensierte. Dies verdeutlicht,
dass die systematisch erschopfende Ausbeutung einer Nahrungsquelle nicht die optimale Nah-
rungssuchstrategie (Charnov 1976) sein muss. Diese Vermutung wird bei Macroglossus mini-
mus insbesondere hinsichtlich seiner Strategien zur Verringerung des Priddationsrisikos ge-
stitzt.

Die Unterschiede des ,,standing crops* bei Musa x paradisiaca zwischen der oberen und der
unteren Bliitenreihe (Kap. 2) konnten somit tatsdchlich aufgrund dieser mit der Verringerung
des Pridationsrisikos zusammenhédngenden Bliitenbesuchstrategie entstanden sein, sofern die
obere Bliitenreihe mit einer (wenngleich vermutlich sehr geringen) Zeitersparnis auszubeuten
war. Da in Kampong Kuantan vermutlich in den meisten Nichten mehr Bliitennektar vorhan-
den war, als die Tiere ausbeuten konnten und Macroglossus minimus mit geringeren Beloh-
nungsmengen auskommen kann als Eonycteris spelaea, reichten ersterem unter Umsténden die
geringeren Nektarmengen aus der oberen Bliitenreihe. Dies ist umso wahrscheinlicher, als Eo-
nycteris spelaea pro Landung deutlich mehr Bliiten ausbeutete als Macroglossus minimus.
Allerdings nahmen fiir Macroglossus minimus durch dieses Verhalten der Energie- und Zeit-
aufwand fiir die Nahrungssuche an Musa x paradisiaca zu.

4.3. Lunarphobie und Pridationsrisiko — Verhaltensinderung in Vollmond-
nichten

Die signifikant geringere Flugaktivitit adulter mannlicher Macroglossus minimus in Voll-
mondnichten deutet auf eine ausgepréigte Lunarphobie (Morrison 1978) dieser Tiere hin. Diese
Lunarphobie wird als adaptiver Mechanismus in Reaktion auf den Selektionsdruck durch sich
visuell orientierende Pradatoren angesehen und konnte bei vielen Fledertierarten nachgewiesen
werden (z.B. Morrison 1978, Reith 1982, Erkert 1982, Jones & Rydell 1994, Subbaraj & Bala-
singh 1996, Elangovan & Marimuthu 2001, Meyer et al. 2004). Die Erbeutung von Fledertie-
ren durch Eulen wurde mehrfach beschrieben (Cotterill 1992, Julian & Altringham 1994,
Hoetker & Gobalet 1999, Petrzelkova et al. 2004). Tatsdchlich wurde bei Eulen nachgewiesen,
dass sich die Zusammensetzung ihrer Beute mit der Mondphase verdnderte (Alvarez-
Castaneda et al. 2004); allgemein erhdht sich der Jagderfolg von sich vornehmlich visuell ori-
entierenden, nachtaktiven Prddatoren in mondhellen Néchten. Vasquez (1994) zeigte an dem
Nager Phyllotis darwini, dass dieser in Reaktion auf den erh6hten Priadationsdruck wihrend
Vollmondphasen durch die Anderung seines Nahrungssuchverhaltens an Kdrpermasse verlor.
Wihrend bei insektivoren Fledermdusen auch die geringe Abundanz von Insekten in Voll-
mondndchten mit verursachend fiir die Verringerung ihrer Aktivitit sein kann (Lang et al.
2006), ist eine Verdnderung des Nahrungsangebotes nektarivorer und frugivorer Fledertierar-
ten in Abhdngigkeit von der Mondphase extrem unwahrscheinlich.

Gerade in mondhellen Néchten sind Tiere mit auffélligen Verhaltensweisen, welche beispiels-
weise im Zusammenhang mit der Partnerfindung oder —werbung stehen, einem erhohten Pré-
dationsrisiko ausgesetzt (Zuk & Kolluru 1998, Mougeot & Bretagnolle 2000 b). Dies trifft
besonders fiir Ménnchen zu, da deren sexuelles Werbeverhalten héufig durch Beutegreifer
»ausgenutzt™ werden kann. Paarungsstrategien stellen deshalb hiufig einen ,,trade-off™ dar, der
sich aus dem Bestreben nach mdglichst groBem Reproduktionserfolg und der Vermeidung von
Pradation ergibt (Zuk & Kolluru 1998). Mougeot & Bretagnolle (2000 a & b) zeigten, dass die
pradationsbedingten Kosten der sexuellen Kommunikation bzw. des Reproduktionsverhaltens
nachtaktiver Vogel in Vollmondnédchten deutlich grofler waren als in Neumondnéchten, wes-
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halb diese Vogel in mondhellen Nachten nicht nur die Haufigkeit ihrer Rufe reduzierten, son-
dern insgesamt weniger aktiv waren. Gleiches berichteten Brigham et al. (1999) von Ziegen-
melkern, die auf diese Weise das Pradationsrisiko durch Eulen, die ihre Beute auch auf akusti-
schem Wege orten kdnnen, zu verringern schienen.

Vor diesem Hintergrund vermute ich, dass die Ménnchen von Macroglossus minimus, welche
nicht nur sehr viel flugaktiver als die weiblichen Tiere waren, sondern im Bliitenumfeld auch
deutlich auffélligere Verhaltensweisen zeigten, einem erheblich groeren Pradationsrisiko aus-
gesetzt waren als die Weibchen. Da die Ménnchen ihre Tagesquartiere signifikant frither nach
Sonnenuntergang verlieBen als die Weibchen, erhdhte sich das Pradationsrisiko fiir die Ménn-
chen nochmals (vgl. Jones & Rydell 1994). Diese, mit dem Paarungssystem dieser Flughundart
zusammenhingenden Verhaltensweisen, vor allem aber die teilweise in sehr engen zeitlichen
Abstanden hochrepetitiv durchgefiihrten Patrouillen vor Bliiten, miissen fiir potentielle Prada-
toren sehr auffillig gewesen sein. Gleiches galt natiirlich fiir das Zirkeln. Dies diirfte den Jagd-
erfolg von Ansitzjagern wie Eulen auf die ansonsten sehr schnell und wendig fliegenden und
dadurch relativ unvorhersehbaren Flughunde deutlich erhoht haben. Da néchtliche Priddatoren
wie Eulen ihre Beute haufig nicht nur visuell aufspiiren, sondern auch akustische Signale ihrer
Beutetiere zur Auffindung derselben benutzen (Zuk & Kolluru 1998, Mougeot & Bretagnolle
2000 a & b), setzten sich die territorialen ménnlichen Macroglossus minimus vermutlich auch
durch ihr regelméBiges Fliigelklatschen einem erhdhten Priadationsrisiko aus.

Dass in Vollmondnichten keine Verringerung der Flugaktivitit weiblicher Tiere stattfand, legt
die Vermutung nahe, dass (1) die Weibchen unabhingig von der Mondphase in jeder Nacht
genau so viele Bliitenbesuche machten, wie zur Deckung ihres téglichen Energiebedarfes not-
wendig waren und (2) die Ménnchen in mondhellen Néchten in erster Linie solche Aktivitdten
reduzierten oder einstellten, die mit dem Paarungsverhalten zusammenhingen. Julien-
Laferriere (1997) beschrieb bei Oppossums (Caluromys philander) ein vergleichbares Muster:
Bei weiblichen Opossums war wihrend des Mondzyklus keine Verdnderung der verglichen mit
den Ménnchen insgesamt deutlich geringeren Aktivitit zu erkennen. Bei den Méinnchen waren
jedoch die nichtlichen Aktivititsphasen in den beiden Wochen um Vollmond erheblich kiirzer
als in den beiden Wochen um Neumond.

Die Tatsache, dass die Priasenz der Ménnchen von Macroglossus minimus in ihren Aktions-
rdumen nur in Neumondnéchten von ihrer residualen Hodenldange (HL,.s) abhing, ist ein starkes
Indiz dafiir, dass die Abnahme der Aktivitdt in Vollmondnéchten tatsédchlich auf die Reduzie-
rung solcher Verhaltensweisen zuriickging, die mit dem Paarungsverhalten zusammenhingen.
Ein weiteres Indiz dafiir, dass die Mannchen von Macroglossus minimus aufgrund ihrer auffal-
ligen Paarungsstrategie einem erhohten Prddationsrisiko ausgesetzt waren, ist auch die Ver-
schiebung des Geschlechterverhéltnisses bei juvenilen und adulten Tieren, das bereits von Start
(1974) beschrieben wurde, wobei bei ihm der Anteil adulter Ménnchen sogar hochst signifi-
kant geringer war als der Anteil adulter weiblicher Individuen. Neben einem erhéhten Prédati-
onsrisiko ist auch denkbar, dass die Madnnchen durch den besténdigen sozialen Stress sowie
das enorme nichtliche Aktivititsbudget eine geringere Lebenserwartung hatten als die Weib-
chen (Alcock 2001), oder die konkurrenzschwicheren Méannchen aufgrund der nur begrenzt
zur Verfiigung stehenden Territorien verdrangt wurden.

Abgesehen von der durch die Mondphase beeinflussten Aktivitidt der Ménnchen zeigte Mac-
roglossus minimus unabhidngig vom Geschlecht ein Bliitenbesuchsverhalten, welches eine
mogliche Strategie zur Pridationsvermeidung darstellen konnte: Obwohl ein Individuum an
Musa x paradisiaca mit nur einer Landung alle Bliiten ausbeuten und damit grof3e Nektarmen-
gen aufnehmen konnte, tat es das nicht. Stattdessen dauerten die Landungen an den Kulturba-
naneninfloreszenzen im Mittel nicht einmal 2 Sekunden, wobei durchschnittlich weniger als 2
Bliiten ausgebeutet wurden. Da ein Tier hdufig mehrmals direkt hintereinander an derselben
Infloreszenz landete, ohne dazwischen andere Bliiten besucht zu haben, scheint der Aufenthalt
an der Bliite ein Risiko darzustellen, das mit zunehmender Dauer ansteigt. Demgemél entspra-
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che die Verkiirzung der Landungsdauer beim Bliitenbesuch einer erhohten ,,Wachsamkeit*
(Brown 1999).

Wabhrscheinlich stellten Eulen fiir Macroglossus minimus das grofte Pradationsrisiko dar. In
Kampong Kuantan kamen vor allem die regelmiBig beobachteten Maskeneulen (Phodilus ba-
dius) und die kleineren Kreischeulen (Otus spp.) als mdgliche Pradatoren von Macroglossus
minimus in Betracht. Am 6.03.2001 gelang wéhrend der Telemetrie des Weibchens gelb/30 der
einzige Nachweis einer Pradation durch eine nicht eindeutig bestimmbare Eule (evtl. Masken-
eule, Phodilus badius; Telemetriesender trug deutliche Schnabelabdriicke). Dieses Weibchen
wurde um 21:35 Uhr kurz nach dem Verlassen eines Nachtquartiers wahrscheinlich beim Be-
such einer Kulturbananeninfloreszenz von der Eule ergriffen und in kiirzester Zeit aufgefres-
sen. Diese Nacht war drei Tage vor Vollmond, der Mond stand hoch am Himmel (Mondauf-
gang: 17:26 Uhr), vom Mond waren 92 % zu sehen und der Himmel war vollkommen wolken-
los. Allerdings sind Eulen in der Regel nur sehr eingeschriankt zur Ergreifung schnell und wen-
dig fliegender Beute fahig (Mebs & Scherzinger 2000). Aus diesem Grund kann angenommen
werden, dass der Jagderfolg der Eulen wéhrend des kurzfristigen Verweilens der Flughunde an
einem exponierten Punkt (Bliitenbesuch, Patrouille oder Paarung auf einer Bliite bzw. Inflores-
zenz) sprunghaft anstieg. Vermutlich begegneten die Flughunde dem an den Bliiten erh6hten
Pridationsrisiko deshalb durch die sehr kurzen Landungen; die Dauer der Landung (sowie im
Fall von Musa x paradisiaca die Anzahl der pro Landung ausgebeuteten Bliiten) wiirde in die-
sem Fall einen ,,trade-off* zwischen der Maximierung des Nettoenergiegewinns und der Mi-
nimierung des Priadationsrisikos darstellen (Lima & Dill 1990, Brown 1999). Diese Vermutung
wird untermauert von der Tatsache, dass die Dauer einer Landung von Macroglossus minimus
sowohl an Musa x paradisiaca als auch an Sonneratia caseolaris in Vollmondnichten im Mit-
tel deutlich kiirzer war als in Neumondnéchten. Vor diesem Hintergrund machen auch die sehr
auffilligen Bliitenbesuchsserien an Musa x paradisiaca Sinn: Offenbar war es (trotz des grof3e-
ren Risikos, dass die wiederholten An- und Abfliige an einer Bliite von einem potentiellen
Beutegreifer entdeckt werden konnten und trotz des hoheren Energieaufwandes fiir die wieder-
holten Bliitenbesuche) fiir Macroglossus minimus die bessere Strategie, wiederholt an eine
Infloreszenz anzufliegen, als lange an dieser sitzen zu bleiben. Dass die Anzahl der pro Lan-
dung an Musa-Infloreszenzen ausgebeuteten Bliiten im Nachtverlauf nicht erhoht wurde ob-
wohl zeitgleich die ,,standing crops® abnahmen und damit die Ausbeuteeffizienz sank, stiitzt
diese Hypothese.

Vermutlich war der Pradationsdruck durch Eulen an Musa x paradisiaca deutlich groBer als an
Sonneratia caseolaris, da es an letzterer aufgrund der Wuchsform (lange, diinne Aste) weniger
geeignete Ansitzplitze fiir eine Eule gab als im Umfeld bliihender Bananenstauden. Eventuell
kann auch der regelmédfige Wechsel der Tagesquartiere und vor allem der Nachtquartiere eines
Tieres als Strategie der Pradationsvermeidung betrachtet werden (Subbaraj & Balasingh 1996,
Patterson et al. 2003).

Neben den Eulen kommen als weitere mogliche nachtaktive Pradatoren zum einen Schleich-
katzen (Viverridae) und Mangusten (Herpestidae) (Hutterer & Ray 1997), zum anderen ver-
schiedene Schlangenarten in Betracht. Wahrend die Sduger hochstwahrscheinlich auf ,,Zufalls-
erbeutungen® von in Quartieren schlafenden oder bliitenbesuchenden Flughunden beschriankt
bleiben, konnte sich die Situation bei den Schlangen anders darstellen. Die Erbeutung von Fle-
dertieren durch Schlangen wurde mehrfach sowohl aus der Neuen Welt (Hopkins & Hopkins
1982, Rodriguez & Reagan 1984, Rodriguez-Duran 1996, Puente-Rolon & Bird-Pico 2004) als
auch aus der Alten Welt (Slater 1961, Hammer & Arlettaz 1998) beschrieben. RegelmiBig
konnten in Kampong Kuantan im Geidst der Sonneratia caseolaris-Bestinde eine Pythonart
(Python reticulatus), die Mangrovennachtbaumnatter (Boiga dendrophila) sowie mehrere Vi-
pernarten (Trimeresurus spp.) nachgewiesen werden, die durchaus eine Gefahr vor allem fiir
diejenigen Flughunde gewesen sein konnten, welche die weiter im Kroneninneren bliihenden
Bliiten angeflogen hatten. Da sich Schlangen jedoch nur sehr eingeschrénkt visuell orientieren,
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muss angenommen werden, dass der von dieser Tiergruppe ausgehende Pridationsdruck auf
Macroglossus minimus unabhingig von der Mondphase war.

4.4. Bliiten als zentrale Adresspunkte

Bei Macroglossus minimus bestanden sowohl beziiglich des Verhaltens an Nahrungsressourcen
als auch beziiglich der Aktivitidtsbudgets und Aktionsrdume stark ausgepréagte geschlechtsspe-
zifische Unterschiede. Diese Unterschiede sind nicht alleinig mit geschlechtsspezifischen Stra-
tegien zur Deckung des taglichen Energiebedarfes erklérbar, sondern stehen ganz offensicht-
lich im Zusammenhang mit der Reproduktionsstrategie und damit mit dem Paarungssystem
dieser Flughundart. Stirkster Hinweis darauf sind die nachgewiesenen Paarungen von Mac-
roglossus minimus direkt auf Bliitenstainden der Kulturbanane. Dieses Verhalten war bislang
weder fir Macroglossus minimus, noch fir irgendeine andere nektarivore Fledertierart be-
schriebenen worden. Aufgrund dieser Besonderheit muss angenommen werden, dass Bliiten
flir Macroglossus minimus mehr als nur Nahrungsquellen sind; offenbar fungieren diese auch
als zentrale Orte des Reproduktionsgeschehens. Folglich miissen die Bliiten als eine ,,nah-
rungsokologische und paarungsstrategische Schnittstelle® betrachtet werden, womit sich das
Bliitenbesuchsverhalten von Macroglossus minimus aufgrund der Uberschneidung von Nah-
rungssuchverhalten und Paarungsverhalten wesentlich komplexer und vielschichtiger darstellt,
als wenn die Bliiten nur als reine Nahrungsquellen dienten.

Bei vielen Fledertierarten nehmen die Quartiere der Tiere eine zentrale Bedeutung im Repro-
duktionsgeschehen ein und haben damit einen entscheidenden Einfluss auf das Sozial- und
Paarungssystem (Kunz & Lumsden 2003). Mehr noch: bei manchen Fledertierarten sind die
Quartiere sogar Ausdruck der ,,Qualitdt” der Méannchen (,,extended phenotype®, z.B. Cynopte-
rus sphinx, Balasingh et al. 1995; Lophostoma silvicolum, Dechmann et al. 2005), womit den
Weibchen die Mdglichkeit zur Beurteilung potentieller Paarungspartner gegeben ist. Da Mac-
roglossus minimus aber in den Tagesschlafpldtzen ohne Ausnahme solitir war, schieden Sozi-
alkontakte und damit mdgliche Paarungen in den Quartieren aus. Dariiber hinaus war Mac-
roglossus minimus sowohl wéhrend der néchtlichen Nahrungssuche als auch in seinen Nacht-
quartieren immer solitdr. Diese solitdre Lebensweise macht spezielle Strategien zur Partnerfin-
dung und Partnerwahl erforderlich.

4.4.1. Verteilung der Weibchen im Raum

Grundlage der Identifizierung eines Paarungssystems ist nach Emlen & Oring (1977) die Ver-
teilung der Weibchen im Raum, welche wiederum bestimmt wird durch die Verteilung der von
diesen benotigten Ressourcen. Die Weibchen von Macroglossus minimus lebten nicht nur soli-
tér, sondern hatten auch néchtliche Aktionsrdume, die im Mittel rund 3,5 Mal grofB3er als dieje-
nigen der Mannchen waren. Zudem war die Dichte von Macroglossus minimus in Kampong
Kuantan beispielsweise verglichen mit dem dort viel haufiger gefangenen frugivoren Cynopte-
rus brachyotis nur gering. Die ausschlieBlich solitdr genutzten Tagesquartiere schienen weder
fiir Weibchen noch fiir Mannchen eine limitierte Ressource darzustellen, zumal ihr Charakter
ephemer war und diese hiufig gewechselt wurden. Weshalb einige Individuen ihr jeweiliges
Tagesquartier in betrdchtlicher Entfernung zu ihrem néchtlichen Aktionsraum hatten, kann
nicht beantwortet werden. Da dieses Phdnomen sowohl bei weiblichen als auch bei ménnlichen
Tieren auftrat, kann ein Zusammenhang mit dem Paarungssystem aller Wahrscheinlichkeit
nach ausgeschlossen werden. Damit waren die Weibchen vermutlich aus Sicht der Mannchen
weit verstreut und im freien Raum unvorhersehbar. Da die Weibchen jedoch zur Nahrungsauf-
nahme Bliiten besuchten, waren die Bliiten chiropterophiler Pflanzen die einzigen eindeutig im
Raum definierten Orte, an denen ein Ménnchen von Macroglossus minimus auf ein Weibchen
treffen konnte.

Fiir ein Méannchen von Macroglossus minimus bedeutete die zeitliche Unvorhersehbarkeit der
Weibchen, dass es weder einzelne oder mehrere Weibchen monopolisieren noch einen oder
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mehrere Aktionsrdume von Weibchen verteidigen konnte. Somit hatten die Mannchen keine
Gelegenheit zur direkten (Weibchenverteidigungspolygynie) oder zur indirekten Monopolisie-
rung der Weibchen durch Verteidigung einer von den Weibchen bendtigten Ressource (Res-
sourcenverteidigungspolygynie). Der Theorie zu Paarungssystemen bei Sdugern nach Clutton-
Brock (1989) folgend, sollten Miannchen in solchen Fillen Paarungsterritorien in Gebieten
ausbilden und verteidigen, die regelmifig von Weibchen besucht werden. Allerdings beschrieb
Clutton-Brock (1989) die Ausbildung solcher Paarungsterritorien nur fiir instabile, nicht von
Minnchen monopolisierbare Weibchengruppen mit temporiren oder labilen Assoziationen der
Weibchen; dies diirfte jedoch auch das Fehlen jeglicher Assoziationen der Weibchen wie bei
Macroglossus minimus einschlieBen. Ein Paarungsterritorium sollte deutlich kleiner sein als
der Aktionsraum eines Weibchens. Clutton-Brock (1989) bezifferte bei diesem Paarungssys-
tem die zu erwartende Grofle des Aktionsraums eines Weibchens auf das 3 bis 4-fache des
Aktionsraums eines Ménnchens, was bei Macroglossus minimus zutraf. Weiterhin sollten die
Paarungsterritorien der Minnchen mit keiner oder allenfalls geringer Uberlappung aneinander
grenzend etabliert werden, was bei Macroglossus minimus ebenfalls der Fall war.

Die hohe Ortstreue adulter, reproduktiv aktiver Ménnchen von Macroglossus minimus weist
darauf hin, dass ein Paarungsterritorium {iber ldngere Zeitraume von ein und demselben Indi-
viduum besetzt und stabil etabliert wurde. Die Paarungsterritorien wurden demnach nicht im
Rahmen einer saisonalen Paarungsstrategie etabliert.

Fiir das Vorliegen von Paarungsterritorien spricht die Héufigkeit, mit der bei territorialen
Mainnchen von Macroglossus minimus intra- und interspezifisches aggressives Verhalten auf-
trat. Interspezifische Territorialitdit wurde bislang fiir nektarivore Glossophaginen nicht be-
schrieben (Helversen & Winter 2003). Als Besonderheit des agonistischen Verhaltens muss
das Fliigelklatschen gewertet werden, bei dem es sich eindeutig um einen nonvokalen Laut
handelte. Derartige Instrumentallaute sind bei Sdugern sehr selten und wurden fiir Macroglos-
sus minimus bislang nicht beschrieben. Die einzigen weiteren Hinweise auf Fliigelklatschen
bei Fledertieren finden sich bei Law (1995), der dies anekdotisch von Syconycteris australis
beschrieb und Gould (1988), der dieses allerdings als Orientierungshilfe von Eonycteris spe-
laea in besonders dunklen Hohlen diskutierte. Der im Untersuchungsgebiet anséssigen Dorf-
bevolkerung jedoch waren diese Klatschgerdusche wohl bekannt und wurden eindeutig Mac-
roglossus minimus zugeordnet.

Die Héufigkeit des agressiven Verhaltens deutet letztlich darauf hin, dass die territorialen
Mainnchen versuchten, die in ihren Paarungsterritorien vorhandenen Bliiten zu monopolisieren.
Dass es sich trotz dieser Ressourcenverteidigung nicht um ein polygynes System handelt, liegt
in der nicht erreichbaren Monopolisierbarkeit der Weibchen (weder direkt als Weibchenvertei-
digungspolygynie, noch indirekt als Ressourcenverteidigungspolygynie) begriindet; eine hier-
fiir notwendige wie auch immer geartete Gruppenbildung der Weibchen konnte zu keinem
Zeitpunkt beobachtet werden (Emlen & Oring 1977, Clutton-Brock 1989). Polygyne Systeme
bei Fledertieren basieren in der Regel auf Harems (,,single male multi female groups®), die
zum Teil tiber ldngere Zeitrdume stabil sind, aber auch tdglich in ihrer individuellen Zusam-
mensetzung variieren konnen (z.B. McCracken & Bradbury 1977, Morrison & Handley 1991,
Voigt et al. 2001). Damit unterscheidet sich das Paarungssystem von Macroglossus minimus in
diesen wesentlichen Punkten auch von dem Paarungssystem von Pipistrellus nanus, bei dem
die Minnchen ebenfalls Paarungsterritorien ausbilden (Happold & Happold 1996). Obwohl
sich bei Pipistrellus nanus sowohl die Mannchen als auch die Weibchen promiskuitiv verhal-
ten, finden sich in den von den Minnchen verteidigten Quartieren sehr labile Haremgruppen
zusammen.

Das Fehlen eines auffilligen Sexualdimorphismus bei Macroglossus minimus (z.B. GroBe,
Fellfarbe und Fellzeichnung) sowie die Ausbildung asaisonaler, iiber lange Zeitrdume stabiler
Territorien schlossen ebenfalls aus, dass es sich bei den Paarungsterritorien der Ménnchen um
eine Form von ,,lek* oder ,,exploded lek* handelte (z.B. Bradbury et al. 1986, Alcock 2001).
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Das einzige dimorphe Merkmal war die Kehldriise der Ménnchen, deren Funktion unbekannt
ist (Start 1974, Winkelman et al. 2003).

Obwohl die solitire Lebensweise von Macroglossus minimus bereits von Start (1974) be-
schrieben und von Winkelman et al. (2003) bestatigt wurde, nahmen letztere in ihrer Arbeit im
Widerspruch hierzu an, dass es sich bei dem Paarungssystem von Macroglossus minimus um
eine Ressourcenverteidigungspolygynie handeln konnte.

Folgendes kann festgehalten werden: (1) Weder die solitiren Weibchen von Macroglossus
minimus, noch die von ihnen genutzten Ressourcen konnten von einem Minnchen monopoli-
siert werden. (2) Ein Weibchen hatte aufgrund seines groB3en Aktionsraumes, welcher die Paa-
rungsterritorien mehrerer Ménnchen iiberlappte, jederzeit die Moglichkeit, das Paarungsterrito-
rium eines bestimmten Ménnchens zu verlassen. (3) Jedes Weibchen hatten somit Zugang zu
mehreren Mannchen, wodurch es zumindest theoretisch die Moglichkeit zur Wahl eines mog-
lichen Paarungspartners hatte (,,female choice®, z.B. Darwin 1871, Alcock 2001).

4.4.2. Reproduktionsbiologische Charakteristika

Die Reproduktion von Macroglossus minimus fand ganzjéhrig, asaisonal und asynchron statt.
Wihrend des gesamten Jahresverlaufs wurden adulte Weibchen aller Reproduktionsstadien,
sowie Jungtiere aller Altersstadien erfasst. Dieses asynchrone und asaisonale Reproduktions-
geschehen wurde bereits von McKean (1972), Start (1974) und Hood & Smith (1989) be-
schrieben. Entgegen diesem Befund trafen Heideman & Utzurrum (2003) auf den Philippinen
auf einen synchronisierten und saisonalen Reproduktionsverlauf von Macroglossus minimus;
dies mag jedoch an einer ausgeprédgteren klimatischen Saisonalitit als in Malaysia gelegen
haben. Die logische Konsequenz aus dem Reproduktionsgeschehen von Macroglossus mini-
mus in Malaysia ist, dass ganzjéhrig empfiangnisbereite Weibchen innerhalb der erfassten Po-
pulation auftraten, mit denen die Midnnchen kopulieren konnten. Folglich sollten die Mdnnchen
ebenfalls ganzjihrig reproduktiv aktiv gewesen sein (Racey & Entwistle 2000), was sich an-
hand der fehlenden saisonalen Schwankungen der Hodenldnge adulter Macroglossus minimus
bestitigte.

Ebenso wie die Verteilung der Weibchen im Raum, liefert bei den Mannchen die HodengroB3e
wertvolle Hinweise auf das Paarungssystem einer Art (Wilkinson & McCracken 2003). Unter
den Fledertieren ist die residuale Hodenmasse promiskuitiver Arten hdchst signifikant grofer
als die nicht promiskuitiver Arten (Wilkinson & McCracken 2003). Allgemein hingt bei Séu-
getieren die Zahl der produzierten Spermien von der Hodengrofle bzw. der Hodenmasse ab;
groflere Hoden sind Ausdruck einer hoheren Investition der Méinnchen in die Spermienproduk-
tion (Hosken 1997 & 1998, Krutzsch 2000). Dabei kann die Hodengrofe positiv mit dem Fort-
pflanzungserfolg korrelieren (Schulte-Hostedde & Millar 2004). Allerdings nimmt wie bei
anderen Sdugertieren auch bei Fledertieren die Spermienkonkurrenz mit zunehmender relativer
HodengrofBe zu (Hosken 1997, Wilkinson & McCracken 2003).

Bei Macroglossus minimus sind es gerade die sehr grofen Hoden der Mannchen, die das
starkste Indiz fiir das Vorliegen ausgepriagter Spermienkonkurrenz und eines promiskuitiven
Paarungssystems darstellen. Wilkinson & McCracken (2003) bezifferten den Anteil der Ho-
denmasse an der Kdrpermasse bei Macroglossus minimus auf 3,61 %, womit diese Art in ei-
nem Vergleich der Hodenmassen von insgesamt 104 Fledertierarten nur noch von 6 anderen
Arten tlbertroffen wurde. Ein weiterer Hinweis auf die ganzjdhrige reproduktive Aktivitit der
Minnchen von Macroglossus minimus sowie die groBen Mengen produzierter Spermien be-
stand darin, dass in allen Monaten gefangene Mannchen wéhrend des Handlings héufig spon-
tan ejakulierten.

Andererseits zeigte Hosken (1997 & 1998), dass die Hodengré3e von Fledertierarten auch mit
steigender Gruppengrofe zunimmt, da das Risiko fiir Spermienkonkurrenz mit anwachsender
Gruppengrof3e ansteigt. Entscheidender Faktor fiir die Ausbildung groferer Hoden scheint je-
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doch weniger die Gruppengrofle als vielmehr das Paarungssystem selbst zu sein, zumal poly-
gyne Arten mit Harembildung vergleichsweise kleine Hoden haben (Wilkinson & McCracken
2003). Selbige Autoren vermuteten, dass die Hodengrofle ebenfalls abhingt von der Fahigkeit
der Weibchen, Spermien zu speichern. Gerade die Spermienspeicherung wird mittlerweile zum
einen als Mechanismus zur Forderung der Spermienkonkurrenz, zum anderen als Moglichkeit
der Selektion von Spermien durch die Weibchen selbst angesehen (Wilkinson & McCracken
2003, Racey & Entwistle 2000). Wéhrend die Fahigkeit zur Spermienspeicherung zunéchst nur
bei hibernierenden Arten nachgewiesen wurde, ist sie mittlerweile auch von zahlreichen Arten
aus tropischen Habitaten bekannt (Crichton 2000, Racey & Entwistle 2000). Die von Hood &
Smith (1989) auch fiir die Weibchen von Macroglossus minimus beschriebene Féahigkeit zur
Spermienspeicherung fiigt sich somit nahtlos ein in ein mdgliches Szenario eines Paarungssys-
tems mit ausgeprégter Spermienkonkurrenz.

In Kampong Kuantan konnten die Weibchen von Macroglossus minimus mindestens zwei
Jungtiere im Jahr bekommen, was bereits von Start (1974) fiir Malaysia beschrieben worden
war. Allerdings wurden in Kampong Kuantan keine Weibchen gefangen, welche in der spéten
Laktationsphase bereits wieder in einem frithen Stadium trdchtig waren. Dies war von Start
(1974) berichtet worden, woraus er schloss, dass der Reproduktionszyklus einem Postpartum-
Ostrus folgt. Jedoch war keines der von Hood & Smith (1989) untersuchten Macroglossus
minimus-Weibchen mit gespeicherten Spermien zur gleichen Zeit laktierend oder trichtig, was
gegen einen Postpartum-Ostrus spricht. Entsprechend den Beobachtungen in Kampong Kuan-
tan halte ich bei Macroglossus minimus eine asaisonale Polydstrie ohne Postpartum-Ostrus
(jedes Weibchen hat zwei oder mehr Nachkommen im Jahr, die Reproduktion der Weibchen
ist nicht synchronisiert und Geburten finden ganzjahrig statt; Happold & Happold 1990 und
Racey & Entwistle 2000) fiir wahrscheinlicher. Gegen einen Postpartum-Ostrus sprechen auch
die im Flugkédfig beobachteten Paarungsversuche mit Weibchen, die zuvor keine Jungtiere
geboren hatten.

Unter der Voraussetzung, dass die beiden Weibchen im Flugkéfig zum Zeitpunkt des jeweili-
gen Kopulationsversuches paarungsbereit waren und es folglich zu erfolgreichen Kopulationen
hitte kommen konnen, lassen diese Beobachtungen folgenden Schluss zu: Die Weibchen von
Macroglossus minimus haben eine verldngerte Paarungsbereitschaft, in der es moglicherweise
zu wiederholten Kopulationen kommt (promiskuitives Paarungssystem!). Die Spermien wer-
den zundchst vom Weibchen gespeichert, die Ovulation und Befruchtung der Eizelle erfolgen
verzogert. Ein solches verldangertes Zeitintervall zwischen dem Beginn der Paarungsbereit-
schaft und der Ovulation wurde z.B. fiir Lasiurus ega beschrieben (Myers 1977). Eventuell
nehmen die Weibchen von Macroglossus minimus nach Mehrfachpaarungen eine Selektion der
Spermien vor (,,cryptic female choice®, Thornhill 1983, Eberhard 1996). Vielleicht ist eine
solche verldngerte Paarungsbereitschaft aber auch eine Anpassung an die Unvorhersehbarkeit
des Zusammentreffens mit einem Paarungspartner an einer Bliite. Auf diese Weise konnten die
Weibchen auch in Habitaten mit einer sehr geringen Populationsdichte die Befruchtung der
Eizelle sicherstellen. Eine verldngerte Paarungsbereitschaft wiirde des Weiteren erkliren, wes-
halb die Mannchen ganzjdhrig einen derart groen Energieaufwand betreiben: Selbst wenn die
Macroglossus minimus-Population im Untersuchungsgebiet nur 25 adulte Weibchen beinhaltet
hitte, wiren bei einer verldngerten Paarungszeit von nur 1 bis 2 Wochen bei 2 Paarungszeiten
eines jeden Weibchens pro Jahr rechnerisch in allen Wochen des Jahres paarungsbereite Weib-
chen vorgekommen.

4.4.3. Das Problem der Partnerfindung

Zwar waren die Bliiten aus Sicht eines Mannchens die einzigen Orte, an denen Weibchen unter
rdumlichen Gesichtspunkten zu einem gewissen Grad vorhersehbar waren, jedoch war der
Zeitpunkt des Auftretens eines Weibchens fiir ein Mannchen hdchstwahrscheinlich nicht abzu-
schitzen. Erschwerend kam hinzu, dass das Zeitfenster fiir das Aufeinandertreffen eines
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Mainnchens mit einem an der Bliite gelandeten Weibchen sehr kurz war: Unter der Annahme,
dass die Hélfte der im Rahmen der Videoaufzeichnungen durchschnittlich an einer Kulturba-
naneninfloreszenzen registrierten Bliitenbesuche von Macroglossus minimus weiblichen Tieren
zugeordnet werden konnten, entspriche dies nur rund 20 Landungen pro Infloreszenz und
Nacht. Bei einer mittleren Landungsdauer von weniger als zwei Sekunden betrug die Summe
der Dauer aller an einer Infloreszenz erwarteten Landungen weiblicher Macroglossus minimus
folglich pro Nacht und Infloreszenz weniger als 40 s bzw. nur rund 0,1 % der Zeit, die sich ein
Mainnchen im néchtlichen Mittel auBlerhalb seines Tagesquartiers befand. Ein Médnnchen ver-
brachte aber einen Teil dieser Zeit in Nachtquartieren; auBBerdem ging weitere Zeit wihrend
des Fluges zwischen verschiedenen Bliiten ,,verloren“. Dies und die Tatsache, dass nicht alle
Weibchen, die an der Bliite landeten, auch paarungsbereit waren, verringerten die Wahrschein-
lichkeit eines Zusammentreffens an einer Bliite noch einmal wesentlich.

Folglich miissen die Ménnchen Strategien entwickelt haben, um die Wahrscheinlichkeit eines
Zusammentreffens mit einem Weibchen an den Bliiten in ihren Paarungsterritorien zu erhéhen.
Der offensichtlichste Teil dieser Strategie bestand zweifellos darin, durch eine besonders hohe
Flugaktivitdt und den hoch repetitiven Patrouillen an Bliiten die dortige Prdsenz zu erhdhen.
Diese Patrouillen stellen eine zeitsparende Mdglichkeit dar, mit der die Ménnchen innerhalb
kiirzester Zeit an vielen Bliiten hintereinander eine hohe Prasenz entwickeln und dabei gleich-
zeitig Informationen iiber andere bliitenbesuchende Artgenossen sammeln kdnnen. Zeitsparend
sind die Patrouillen deshalb, weil dafiir keine Unterbrechung des Fluges notwendig ist, wie
dies bei einer Landung an einer Bliite der Fall wire. Allerdings sind diese Patrouillen aufgrund
des Schwirrfluges vor der patrouillierten Bliite sehr energieaufwéndig fiir die Ménnchen. Die
Kosten des Schwirrfluges fiir eine mit 17 g vergleichbar schwere Glossophagine betrugen das
1,4-fache der Kosten des Geradeausfluges (Voigt & Winter 1999). Dabei diirfte der Schwirr-
flug fiir Macroglossus minimus deutlich energieaufwindiger sein als fiir die neuweltlichen
Glossophaginen, bei denen die Fihigkeit zur Supination des Handfliigels nachgewiesen wurde
(Helversen 1986).

Wenn aber die Prisenz der Minnchen an den Bliiten innerhalb ihrer Paarungsterritorien ent-
scheidend fiir den Paarungserfolg ist, folgt daraus, dass diese Paarungsterritorien nicht zu grof3
sein diirfen, da in einem grofen Paarungsterritorium aufgrund der lingeren Flugstrecken und
des damit verbundenen Zeitaufwandes die Prasenz an den Bliiten sinken wiirde. Da die weibli-
chen Tiere stark iiberlappende Aktionsraume hatten, spielte deshalb der in gro3eren Paarungs-
territorien theoretische ,,Zugewinn® an neuen potentiellen Paarungspartnerinnen fiir die Méann-
chen offenbar nur eine untergeordnete Rolle. In der Tat hatten die Minnchen mit der besten
Kondition und den groBten residualen Hodenldngen (HL,.) die kleinsten Territorien.

Erstaunlicherweise fanden Winkelman et al. (2003) bei Macroglossus minimus in Papua Neu-
guinea keine Unterschiede in den Aktionsraumgroflen von Ménnchen und Weibchen, was auch
an der sehr geringen Anzahl telemetrierter Weibchen liegen konnte. Allerdings beschrieben
auch sie nur geringe Uberlappungen der Aktionsriume der Minnchen. Bei der Macroglossine
Syconycteris australis in Papua Neuguinea waren die Aktionsrdume der Weibchen fast doppelt
so grof} wie die der Mannchen (Winkelman et al. 2000), was auf eine dhnliche Paarungsstrate-
gie wie bei Macroglossus minimus hinweisen konnte. Zu der zweiten in Malaysia vorkommen-
den Macroglossus-Art Macroglossus sobrinus liegen bisher keine Studien vor.

Die hohere Priasenz der Mannchen von Macroglossus minimus an Bliiten fand auch Ausdruck
in den hiufigeren Wiederfingen der Mannchen und den kiirzeren Zeitabstdnden zwischen zwei
aufeinander folgenden Erfassungen. Aulerdem waren die méinnlichen ,,focal animals* 4 Mal
prasenter an den beobachteten Bliiten als die Weibchen. Im Zusammenhang mit der Prasenz-
steigerung méannlicher Tiere an den Bliiten ihres Paarungsterritoriums erklirt sich auch der
zundchst widerspriichlich erscheinende Unterschied zwischen den Zeitabstinden zweier auf-
einander folgender Landungen an Musa-Infloreszenzen. Diese waren bei den Mannchen hochst
signifikant ldnger als bei den Weibchen, da letztere viel ausgeprigtere Bliitenbesuchsserien
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durchfiihrten als die Mannchen. Hochstwahrscheinlich flogen die Mannchen zum Ziel der Pra-
senzsteigerung bestdndig von einer Bliite zu nichsten und nahmen deshalb eine geringere Se-
lektion der besuchten Bliiten vor als die Weibchen. Andererseits konnte ich mehrfach im Frei-
land und an den Kunstbliiten im Flugkéfig beobachten, dass ein Mannchen nicht an allen Blii-
ten landete, an denen es mit Patrouillen prisent war.

Ich vermute, dass patrouillierende Mannchen nicht nur visuelle Informationen iiber andere,
sich an den Bliiten befindende Tiere, sondern auch olfaktorische Informationen {iber solche
Tiere sammelten, die vor der Patrouille an der Bliite saBen. Der Abstand eines patrouillieren-
den Ménnchens zu einer Bliite betrug meist nur wenige Zentimeter, was dazu ausreichen wiir-
de, Duftspuren jener Tiere, die zuvor an der Bliite waren, aufzunehmen. Die Tatsache, dass ein
territoriales Mannchen héufig direkt nach einer Patrouille unter der Bliite zu zirkeln begann,
wenn kurz zuvor ein anderes Tier an der Bliite gesessen hatte, stiitzt diese Vermutung. Wih-
rend des Zirkelns befand sich ein Méannchen stets im unmittelbaren Umfeld der Bliiten. Da
Mehrfachbesuche ein und derselben Bliite in direkter Folge vor allem typisch fiir Weibchen
waren, nehme ich an (unter der Voraussetzung, dass das unmittelbar vor einer Patrouillen eines
Minnchens an einer Bliite sitzende Tier ein Weibchen war), dass ein Méannchen durch seine
fortwdhrende Priasenz an der Bliite wihrend des Zirkelns die Wahrscheinlichkeit des Zusam-
mentreffens mit dem eventuell zu einem erneuten Bliitenbesuch zuriickkehrenden Weibchen
stark steigerte (,,Abfangen* eines Weibchens). Da das Zirkeln teilweise auch als interaktive
Verhaltensweise erfasst worden war, konnte dieses Verhalten neben der Prasenzsteigerung
auch die Funktion eines ,,Balzfluges* besitzen.

Dass die Patrouillen vermutlich dazu dienen, die Chance eines Méannchens auf das Zusammen-
treffen mit einem paarungsbereiten Weibchen zu steigern, konnte wéhrend des ,,focal animal
samplings* am 24.02.2001 beobachtet werden: Das in dieser Nacht erfasste Mannchen erhohte
in der halben Stunde zwischen 23:30 und 0:00 Uhr seine Prdsenz an der beobachteten Musa-
Infloreszenz erheblich, indem es die Anzahl der Patrouillen vor dieser Bliite um ein Vielfaches
steigerte. Da sich dieses Ménnchen in diesem Zeitraum auf dem beobachteten Bliitenstand mit
einem Weibchen paarte, schien es bereits zuvor ,,Kenntnis* von dessen Anwesenheit gehabt zu
haben. Die enorme Steigerung der Patrouillen hatte in diesem Fall tatsédchlich zum ,,Abfangen*
des Weibchens gefiihrt. Dies wiirde aber bedeuten, dass die Madnnchen ihre Prasenz nicht wahl-
los, sondern ,,bedarfsorientiert™ an jenen Bliiten erhdhten, die von paarungsbereiten Weibchen
besucht wurden.

Interessanterweise patrouillierten die Mannchen ebenso vor den Kunstbliiten im Kéfig wie sie
dies vor Bliiten in der freien Natur taten. AuBlerdem versuchten sie — wie an den Musa-
Infloreszenzen im Freiland — mit den an den Kunstbliiten gelandeten Weibchen zu kopulieren.
Die Héufigkeit und Reproduzierbarkeit, mit der diese sehr wahrscheinlich nicht mit dem Nah-
rungserwerb zusammenhidngenden Verhaltensweisen der Méannchen auch im artifiziellen Um-
feld auftraten und die — verglichen mit weiblichen Tieren — mehr als doppelt so hohe Prisenz
der Ménnchen an den Kunstbliiten stiitzen die Hypothese, dass Bliiten die einzigen Adress-
punkte fiir soziale Interaktionen und insbesondere Paarungen fiir Macroglossus minimus dar-
stellen.

Vermutlich sicherten sich die Méannchen mit dem frithen Verlassen ihrer Tagesquartiere einen
»Vorsprung®“ in der allabendlich erfolgenden Suche nach Nahrungsquellen in ihren Aktions-
rdumen. Hierdurch kénnten sie zum einen zum Zeitpunkt der ersten Bliitenbesuche der Weib-
chen bereits die fiir die energieaufwandigen Verhaltensweisen des Paarungsverhaltens erfor-
derliche Nahrungsenergie aufgenommen haben. Zum anderen wéren sie aufgrund der zuvor
erworbenen Kenntnis der Lage und Verteilung der Bliiten in ihren Aktionsrdumen zum Zeit-
punkt der ersten Bliitenbesuche der Weibchen bereits zu einer effizienten Steigerung ihrer Pré-
senz an diesen Bliiten befdhigt gewesen. Nicht zuletzt konnte das zeitige Eintreffen der Ménn-
chen in ihren Paarungsterritorien andere Ménnchen von deren Besetzung abgehalten haben.
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Der zweite Teil der Strategie der Mannchen, die Wahrscheinlichkeit eines Zusammentreftens
mit Weibchen an den Bliiten in ihren Paarungsterritorien zu erhdhen, bestand darin, moglichst
grofe Uberlappungen mit den ,,core use areas” der Weibchen zu erzielen. Die Uberlappungs-
grade der ,,core use areas” von Méannchen und Weibchen waren sehr viel groBer als die von
Minnchen untereinander und auch die von Weibchen untereinander. Folglich war die Prife-
renz der Ménnchen fiir bestimmte Bliiten oder Teilbereiche der Paarungsterritorien (also deren
,»core use areas“) nicht nur Ausdruck der Verteilung der Nahrungspflanzen im Raum, sondern
auch der Aufenthaltspriferenzen der Weibchen an diesen Nahrungspflanzen. Dies diirfte die
logische Erkldrung dafiir sein, dass die Grof3e der ,,core use areas* im Gegensatz zu der Grof3e
der Aktionsrdume (MCP 95 %) nicht abhéngig von der residualen Hodenlédnge (HL,.) bezie-
hungsweise der Kondition der Mannchen war.

Allerdings stellen die kleinen Paarungsterritorien die Mannchen vor ein weiteres Problem: Das
Risiko, innerhalb der Paarungsterritorien nicht mehr ausreichend Nahrung zur Deckung des
taglichen Energiebedarfes finden zu konnen, steigt mit abnehmender Grof3e dieser Territorien
immer stirker an. Paarungsterritorien miissen also so grof sein, dass die Méannchen auch in
Zeiten geringer Ressourcendichte (Kap. 2) ihren Energiebedarf decken konnen. Die Grof3e der
Paarungsterritorien der Méannchen von Macroglossus minimus reflektiert somit hochstwahr-
scheinlich den ,.trade-off* zwischen moglichst hoher Prisenz und der Sicherung einer ausrei-
chenden Nahrungsmenge zur Deckung des Tagesenergiebedarfs. Weiterer Untersuchungsbe-
darf besteht hinsichtlich der Frage, ob die Mannchen mit der besten Kondition diejenigen Teil-
gebiete besetzen konnen, die die grofite Nahrungsressourcendichte aufweisen. Die Mannchen
miissten in diesem Fall dazu in der Lage sein, trotz der zum Teil erheblichen Schwankungen
der Bliiten- und damit Nahrungsenergiedichte chiropterophiler Pflanzen in Kampong Kuantan
die besten Teilgebiete zu identifizieren (Sutherland 1996). Jedoch ist ebenso denkbar, dass die
Minnchen mit der besten Kondition die Ressourcen in ithren Territorien besser als Mannchen
schlechterer Kondition monopolisieren konnen. Dies leitet iiber zu der Frage, ob die Monopo-
lisierung der Ressourcen tiberhaupt moglich war.

4.4.4. Ressourcenmonopolisierung moglich?

Nach Gill & Wolf (1975) fiihrt die Verteidigung von Nahrungsressourcen zu einer Ersparnis
der Nahrungssuchzeit, weil territoriale Tiere ihren erforderlichen Energiebedarf durch die ho-
heren Nahrungsmengen schneller decken konnen. Da es den Ménnchen von Macroglossus
minimus nicht gelang, iiber die Verteidigung von Nahrungsressourcen Weibchen zu monopoli-
sieren, nehme ich an, dass die Ressourcenverteidigung alleine dazu dient, einen héheren Netto-
energiegewinn zu erzielen als dies ohne die Verteidigung der Nahrungsressourcen moglich
wire. Die eingesparte Nahrungssuchzeit konnte von den Mannchen zur Erhéhung der Prasenz
genutzt werden.

Dass die Méannchen von Macroglossus minimus zumindest in gewissem Umfang in der Lage
waren, Nahrungsressourcen in ihren Paarungsterritorien zu monopolisieren, zeigten die klare
Abgrenzung der Paarungsterritorien der Mannchen untereinander sowie die regelmifBigen Be-
obachtungen intra- und interspezifischen Aggressionsverhaltens. Bei allen an Bliiten beobach-
teten Interaktionen eines territorialen Méannchens mit einem anderen Macroglossus minimus
oder Eonycteris spelaea war das territoriale Ménnchen in der Lage, das andere Individuum
entweder davon abzuhalten an der Bliite zu landen, oder ein bereits gelandetes Individuum
sofort von der Bliite zu vertreiben (,,interference competition*, Putman 1994, Abramsky et al.
2000 & 2001).

Andererseits zeigten die regelméfigen Beobachtungen des erfolgreichen Bliitenbesuches von
Eonycteris spelaea und anderer Macroglossus minimus in den Paarungsterritorien der Ménn-
chen, dass deren Monopolisierungsbemiithungen hiufig ohne Erfolg blieben. Die Ursachen
hierfiir entsprechen im Wesentlichen den Problemen, die fiir die Partnerfindung an Ressourcen
beschrieben wurden: (1) Die Bliitenbesuche durch andere Flughunde dauerten nur wenige Se-
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kunden, (2) im Flug waren die anderen Tiere nachts von den Mannchen nur schwer zu entde-
cken und (3) konnten andere Tiere wihrend der Ruhezeiten der territorialen Mannchen unbe-
helligt von diesen die Bliiten in deren jeweiligen Paarungsterritorien besuchen.

Da auch weibliche Tiere verfolgt worden waren, kann angenommen werden, dass die territo-
rialen Ménnchen bis auf die paarungsbereiten Weibchen alle anderen Individuen aus ihren
Paarungsterritorien zu vertreiben versuchten. Wiirde ein Méannchen alle Weibchen in seinem
Territorium dulden, erwiichse ihm das bereits weiter oben beschriebene Problem, unter Um-
stainden nicht mehr den eigenen tiglichen Energiebedarf decken zu konnen.

Allerdings ist die Verteidigung von Ressourcen in der Regel verbunden mit zum Teil erhebli-
chen energetischen Kosten fiir das agonistische Verhalten (z.B. Abramsky et al. 2000 & 2001)
sowie einem erhdhten Prédationsrisiko (Krebs & Davies 1996, Sutherland 1996, Alcock 2001)
und damit nur so lange effizient, wie diese Kosten den aus den verteidigten Ressourcen er-
wachsenden Nutzen nicht libersteigen (,,economic defendability*, Brown 1964). Gerade die
sehr auffilligen Verhaltensweisen der Ménnchen von Macroglossus minimus wie die hoch
repetitiven Patrouillen, das Zirkeln sowie das Klatschen diirften das Priddationsrisiko fiir die
Minnchen stark erhoht haben. Dass die Ménnchen ihre Aktivitdt in Vollmondnéchten reduzier-
ten, stiitzt diese Vermutung. Durch die Stabilitdt ihrer Territorien (hohe Ortstreue einiger
Mainnchen {iber lange Zeitrdume hinweg!) und deren asaisonalen Charakter ist allerdings zu
erwarten, dass die Méannchen von Macroglossus minimus zum einen aufgrund ihrer genauen
Ortskenntnis das Pradationsrisiko verringern konnen (z.B. Begon et al. 1997), zum anderen der
sogenannte ,,dear enemy* Effekt eintritt (Alcock 2001). Dieser Effekt fiihrt dazu, dass sich die
Territorien benachbarter Tiere mit der Zeit immer weiter stabilisieren und immer weniger terri-
toriale Auseinandersetzungen stattfinden, was die Kosten fiir die Ressourcenverteidigung ver-
ringert und dadurch deren Effizienz erhoht.

Dennoch schien die Lebenserwartung der Ménnchen von Macroglossus minimus geringer zu
sein als die der Weibchen. Darauf deutet die Verschiebung des Geschlechterverhiltnisses von
juvenilen zu adulten Tieren hin; ein Phdnomen, das bereits von Start (1974) fiir Macroglossus
minimus beschrieben wurde. Zu einer kiirzeren Lebensspanne der Méannchen kdnnte zum einen
ein fiir die Méannchen vermutlich erhohtes Priadationsrisiko beitragen, zum anderen ist es mog-
lich, dass die Mannchen aufgrund der sehr energieaufwiandigen Verhaltensweisen im Zusam-
menhang mit dem Paarungssystem und einem deshalb vermuteten hoheren Tagesenergieum-
satz schneller ,,verbrauchen* und altern als die Weibchen (Alcock 2001).

Ob es letztlich noch andere Mechanismen zur Etablierung und Aufrechterhaltung territorialer
Grenzen aufler der direkten Interferenz zwischen den Ménnchen gab, muss unbeantwortet blei-
ben. Winkelman et al. (2003) diskutierten eine Abgrenzung der Médnnchen voneinander durch
mogliche Duftstoffe, die aus der Kehldriise der Ménnchen stammen sollen. In Kampong Kuan-
tan gelangen keine Beobachtungen, die diese Vermutung bestitigten. Das Setzen von Duft-
marken wurde z.B. an Tadarida brasiliensis (French & Lollar 1998) und an Molossus spp.
(Horst 1966, Heideman et al. 1990) nachgewiesen, konnte bei Macroglossus minimus aber
weder im Freiland noch im Flugkifig beobachtet werden. Die Hautdriise zeigte bei keinem der
gefangenen Ménnchen Anzeichen eines produzierten Sekretes. Auflerdem hatten die Ménn-
chen — im Gegensatz zu den ebenfall hdufig erfassten frugivoren Cynopterus brachyotis — fiir
den menschlichen Beobachter keinen merklich anderen Geruch als die Weibchen. Wiirde die
Abgrenzung der Territorien durch einen in die Luft abgegebenen Duftstoff bewerkstelligt, wie
Winkelman et al. (2003) vermuteten, miissten die Territorien der Médnnchen mit der besten
Kondition erwartungsgemdf grofer sein als die von Ménnchen schlechterer Kondition. Genau
das Gegenteil war aber der Fall.

Hinweise auf alternative Paarungsstrategien von Macroglossus minimus ergaben sich wéihrend
der Untersuchungen in Kampong Kuantan nicht, doch muss deren Vorkommen aus prinzipiel-
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len Erwédgungen vorausgesetzt werden (z.B. Krebs & Davies 1996, Sutherland 1996, Alcock
2001).

4.4.5. Sonderfall Flugkifig?

In Anbetracht der ausgeprigten Territorialitdt minnlicher Macroglossus minimus in Kampong
Kuantan und ihrer Etablierung stabiler Paarungsterritorien hatte ich erwartet, dass es im Flug-
kifig unter den zeitgleich gehaltenen Mannchen zu einer Aufteilung des Raumes oder zu einer
erkennbaren Dominanz eines Minnchens kommen wiirde. Dies war jedoch nicht der Fall. Uber
die Griinde hierfiir kann nur spekuliert werden: (1) Die Kunstbliiten waren nicht geklumpt (wie
hiufig bei Bananeninfloreszenzen) im Raum angeordnet, sondern einzeln im gesamten Flugka-
fig verteilt und es war keine strukturelle rdumliche Gliederung des Flugkéfigs (durch Bepflan-
zung etc.) vorhanden. (2) Die Kunstbliiten unterschieden sich nicht hinsichtlich der Qualitét
und Quantitit der Belohnungsmengen. Aufgrund der fehlenden rdumlichen und nahrungsener-
getischen Strukturierung des Flugkifigs waren die zeitgleich gehaltenen Médnnchen unter Um-
stainden nicht dazu in der Lage, Grenzen innerhalb dieses Raumes zu bestimmen. Moglicher-
weise waren die Versuchstiere aber auch sozialem Stress ausgesetzt, der aus der Haltung meh-
rerer Individuen der strikt solitdren Art auf vergleichsweise engem Raum resultierte. Insofern
stellte die Situation im Flugkéfig tatsidchlich einen Sonderfall dar. Trotz dieser moglichen Fak-
toren wies das Verhaltensspektrum der mannlichen ,,focal animals* an den Kunstbliiten im
Flugkafig darauf hin, dass sie sich weitgehend natiirlich verhalten haben.

4.4.6. Schlussfolgerung

Macroglossus minimus besitzt ein in dieser Form bislang fiir Fledertiere nicht beschriebenes
promiskuitives Paarungssystem mit der Ausbildung von asaisonalen, stabilen Paarungsterrito-
rien, wobei es den Mannchen weder direkt noch indirekt gelingt, Weibchen zu monopolisieren.
Allerdings verteidigen sie die Bliiten chiropterophiler Pflanzen innerhalb ihrer Paarungsterrito-
rien. Diese Bliiten stellen nicht nur Nahrungsquellen dar, sondern sind auch die Paarungsplitze
von Macroglossus minimus.

4.5. Abschiitzung der Populationsgrof3e von Macroglossus minimus

Die herkdmmlichen Verfahren zur Berechnung von Populationsgroflen, die auf Wiederfang-
modellen (CMR: Capture-Mark-Recapture) beruhen (z.B. Jolly-Seber Modell, Miihlenberg
1993), waren fiir die Bestimmung der Populationsgréfle von Macroglossus minimus im Unter-
suchungsgebiet aus folgenden Griinden nicht anwendbar (eine Ubersicht iiber die verschiede-
nen Verfahren gibt z.B. Miihlenberg 1993): (1) Aufgrund der geringen Individuendichte war
die Anzahl der gefangenen und insbesondere der wiedergefangenen Tiere pro Fangnacht viel
zu gering, um daraus verldssliche Populationsschitzungen ableiten zu konnen; nicht selten
konnten nur 1 bis 2 Individuen in einer Fangnacht erfasst werden. (2) Die Fangaktivitdt war
nicht gleichméBig iiber die Untersuchungszeitrdume verteilt. (3) Aufgrund der Grofle des Un-
tersuchungsgebietes war nicht gewihrleistet, dass alle Individuen mit der gleichen Wahr-
scheinlichkeit erfasst werden konnten (Montgomery 1987, Shanker 2000). Derartige Probleme
bei der Berechnung der Populationsdichte philippinischer Pteropodiden beschrieben auch Hei-
deman & Heaney (1989). Die Angabe der Populationsgrof3e als Anzahl der insgesamt erfassten
Individuen wire eine wenig sinnvolle Alternative, da dies die Verdnderung der Populationszu-
sammensetzung durch Geburten- und Sterberate sowie Zu- und Abwanderung vollkommen
ignorieren wiirde.

Um die Ergebnisse der Netzfange dennoch mit der auf Grundlage der nahrungsenergetischen
Tragfahigkeit berechneten Populationsgrofie (,,carrying capacity*) von Macroglossus minimus
im Untersuchungsgebiet (Kap. 2) vergleichen zu kénnen, wurde eine Methode entwickelt, die
weder eine gleichméfige Fangaktivitidt noch gleiche Fangwahrscheinlichkeiten voraussetzte.
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Diese Methode ermdglichte eine konservative Berechnung der Populationsgrof3e anhand der
tatsichlich gefangenen Tiere und unterschied sich insofern von der in Kap. 2 durchgefiihrten
Tragfahigkeitsberechnung, die anhand der im Untersuchungsgebiet verfiigbaren Nahrungs-
energie eine Vorhersage zu der moglichen Populationsgrofe machte. Da die Reproduktion von
Macroglossus minimus asaisonal und asynchron erfolgte und das Nahrungsangebot der beiden
Hauptnahrungspflanzen keinen saisonalen Schwankungen unterworfen war, wurde angenom-
men, dass die Groe der Population ganzjahrig stabil blieb und sich Geburten- und Sterberate
sowie Zu- und Abwanderung im Gleichgewicht befanden (,,equilibrium population size*, Sut-
herland 1996). Um jedoch die durch diese Faktoren verursachte Anderung der Populationszu-
sammensetzung zu beriicksichtigen, wurden die Fangnichte in gleitende, auf je 3 Monate be-
grenzte Erfassungsabschnitte aufgeteilt, innerhalb welcher jedes Individuum unabhéngig von
der Anzahl seiner Erfassungen nur einmal gewertet worden war. So konnte angenommen wer-
den, dass die Uberschitzung der Population gering blieb. Da nicht gewihrleistet war, dass alle
Individuen mit der gleichen Fangwahrscheinlichkeit erfasst werden konnten, wurde (unter der
Annahme einer gleich grof3en, stabilen Population in jedem der 3-Monatsabschnitte) die grofite
fiir einen der 3-Monatsabschnitte ermittelte Individuenzahl als Maf3zahl fiir die Populations-
groBe herangezogen, womit die Population von Macroglossus minimus im Intersuchungsgebiet
aus mindestens 61 Individuen bestand. Dass es trotz des sehr hohen Wiederfanganteils in den
letzten 15 Fangnichten des Untersuchungszeitraumes 2000/2001 zu mehreren Ersterfassungen
adulter Tiere kam, zeigte, dass selbst nach einer Periode intensiver Fangtitigkeit die Populati-
on nicht vollstidndig erfasst worden war (Ersterfassungen von Jungtieren waren aufgrund des
Reproduktionsgeschehens erwartet worden). Folglich musste die Population grofler gewesen
sein, als anhand der gleitenden 3-Monatsabschnitte berechnet worden war. Dennoch entsprach
die auf diese Weise berechnete Populationsgrofle ndherungsweise (zuziiglich der unbekannten
Zahl nicht erfasster Individuen) der tatsdchlich im Untersuchungsgebiet vorhandenen ,,equi-
librium population size*.

Dies wiederum verdeutlicht, dass die in Kap. 2 anhand der nahrungsenergetischen Tragfahig-
keit berechnete Populationsgrofle von etwa 74 Individuen bei minimaler Ressourcenverfiigbar-
keit (,,carrying capacity*, Sutherland 1996) beziehungsweise von 138 Individuen bei mittlerer
Ressourcenverfiigbarkeit eine sehr zuverldssige Vorhersage der Populationsgrofle darstellte.
Damit lag die Individuendichte von Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet bei unter
einem Individuum pro ha. Eine der idealisierten Bedingungen dieser Berechnung war, dass
kein Wettbewerb mit Eonycteris spelaca um die vorhandenen Nahrungsquellen existierte. An-
gesichts der Fahigkeit, mit wesentlich geringeren Energiemengen pro Bliitenbesuch auskom-
men zu kénnen, war Macroglossus minimus Eonycteris spelaea iiberlegen. Bei einem fiir die
Tragfahigkeitsberechnung relevanten Szenario, also einer Limitierung der Populationsgrofe
von Macroglossus minimus durch Engpésse der Nahrungsressourcenverfiigbarkeit, muss davon
ausgegangen werden, dass keine Konkurrenzsituation mit Eonycteris spelaea gegeben war, da
dieser aufgrund seiner grofleren GUD schon zuvor das Gebiet verlassen hatte (,,interspecific
exploitation competition®).

Da sich die adulten Ménnchen von Macroglossus minimus territorial verhielten, war die mogli-
che Anzahl gleichzeitig im Untersuchungsgebiet vorkommender Ménnchen durch die Flachen-
groBBe begrenzt. Bei einer mittleren GroB3e der néchtlichen Aktionsrdume der Madnnchen von
2,4 ha hitten rechnerisch im Untersuchungsgebiet (110,8 ha) hochstens 46 adulte Méannchen
thre Paarungsterritorien ausbilden konnen (Tragfdhigkeit des Untersuchungsgebietes fiir Paa-
rungsterritorien). Bei der anndhernden Gleichverteilung der Geschlechter entspriache dies folg-
lich 92 adulten Individuen. Bei einem Anteil juveniler und subadulter Tiere von rund 35 %
wiirde dies eine Populationsgrofle von 124 Individuen bedeuten. Allerdings beinhaltete das
Untersuchungsgebiet auch Bereiche, die tiberhaupt nicht von Macroglossus minimus genutzt
worden waren, sodass die theoretisch mogliche Anzahl an Paarungsterritorien geringer ausfal-
len sollte. Weiterhin beriicksichtigt diese Vorgehensweise nicht, dass einige Méannchen der
Population eine alternative Paarungsstrategie haben konnten. Dennoch fiihrt auch diese Art der
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Populationsgrofenschiatzung von Macroglossus minimus im Untersuchungsgebiet zu einer
dhnlichen Groenordnung wie die Berechnung auf Grundlage der Tragféhigkeit und basierend
auf den Fangergebnissen.
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Kapitel 4
Tagesenergiebedarf von Macroglossus minimus

1.  Einleitung und Fragestellung

Obligat nektarivore Fledertiere stellen ideale Studienobjekte dar, um den Energiefluss zwi-
schen einem Bliitenbesucher und den von ihm aufgesuchten nektarproduzierenden Bliiten zu
analysieren (Helversen & Reyer 1984). Diese Beziehung ist aus energetischer Sicht sehr trans-
parent und der Energiefluss ist vergleichsweise einfach zu quantifizieren.

Ihren tdglichen Energiebedarf (TEU, Tagesenergieumsatz) decken obligat nektarivore Fleder-
tiere in der Natur nahezu ausschlieBlich {iber den aufgenommenen Bliitennektar. Der TEU ei-
nes Fledertierindividuums entspricht der Nektarenergiemenge, die es tiglich aufnehmen muss,
um zu iiberleben. Diese Nektarenergiemenge entfdllt zu anndhernd 100 % auf den Zuckerge-
halt des Nektars (z.B. Dafni 1992). Die von einer Bliite produzierte Zuckermenge und damit
die produzierte Nektarenergiemenge kann {iber die Messung der Zuckerkonzentration des Nek-
tars mit einfachen Mitteln bestimmt werden (z.B. Dafni 1992, Corbet 2003, Tschapka 2004).

Da der von einem nektarivoren Fledertier aufgenommene Zucker anndhernd zu 100 % assimi-
liert wird (Winter 1998), ldsst sich seine TEU im Labor vergleichsweise einfach messen: Zum
einen nehmen nektarivore Fledertiere bereitwillig kiinstliche Futterstellen an (z.B. Winter &
Stich (2005) fiir Glossophaginen, Law, miindl. Mitteilung fiir Macroglossinen), zum anderen
kann der Energiegehalt der aufgenommenen Nahrungsmenge direkt {iber die Zuckerkonzentra-
tion der dargebotenen Zuckerlosung quantifiziert werden.

Erheblich aufwindiger ist die Bestimmung des tdglichen Energiebedarfs nektarivorer Fleder-
tiere im natiirlichen Habitat mittels der Schwerwassermethode, welcher zum Beispiel von Hel-
versen & Reyer (1984) fiir die neuweltliche Anoura caudifer sowie von Geiser & Coburn
(1999) fiir den altweltlichen Syconycteris australis gemessen wurde. Die Schwerwassermes-
sungen des Tagesenergiebedarfs nektarivorer Fledertierarten im Freiland ergaben, dass ihr
TEU deutlich grofer ist, als der iiber die Schwerwassermethode berechnete TEU anderer Sdu-
getiere vergleichbarer Korpermasse (Nagy 1987 & 1994, Helversen & Winter 2003, Speakman
& Thomas 2003). Der TEU der bisher gemessenen nektarivoren Fledertierarten liegt vielmehr
im Bereich des TEUs nektarivorer Vogel (Helversen & Winter 2003), womit nektarivore Fle-
dertiere die hochsten bislang an Sdugetieren gemessenen Stoffwechselraten haben (Speakman
& Thomas 2003).

Macroglossus minimus ist eine obligat nektarivore Flughundart, die in den kiistennahen Gebie-
ten West-Malaysias weit verbreitet ist (Start 1974, Corbet & Hill 1992). Bartels et al. (1998)
hatten den Tagesenergiebedarf dieser Flughundart im Laborexperiment bestimmt, jedoch wur-
de bislang der TEU von Macroglossus minimus weder im natiirlichen Habitat noch unter na-
turnahen Bedingungen gemessen.

Das Ziel der vorliegenden Studie war es, den Tagesenergiebedarf von Macroglossus minimus
unter naturdhnlichen Bedingungen zu ermitteln. Hierzu wurden an computergesteuerten
Kunstbliiten in einem groBen Freilandflugkédfig in West-Malaysia die von den Tieren aufge-
nommenen Energiemengen gemessen. Dariiber hinaus wurde untersucht, ob méannliche und
weibliche Macroglossus minimus unterschiedliche TEUs haben, was angesichts der in Kapitel
3 beschriebenen, erheblichen geschlechtsspezifischen Unterschiede der Aktivitdtsbudgets er-
wartet wurde.
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2. Material und Methoden

2.1. Aufbau und Funktion der Kunstbliiten

Die Kunstbliiten waren computergesteuerte Zuckerlosungsgeber, die iiber eine eingebaute
Lichtschranke die Anwesenheit eines Bliitenbesuchers registrierten, dabei die Identitét des
Tieres iiber ein Transponderlesegerdt (Easykey, Fa. IQ Automation) erfassten und iiber ein
Magnetventil (Schlauchquetschventil, Fa. ASCO Joucomatic, Frankreich) eine iiber die Off-
nungsdauer des Ventils definierbare Menge Zuckerlosung an das Tier abgaben. Die Zuckerlo-
sung wurde in einem PVC-Schlauch entlang einer Gefillestrecke aus einem 0,3 1 fassenden
Zuckerwasserreservoir an den Bliitenkopf gefiihrt. Im Bliitenkopf befand sich ein Duftaustritts-
loch, liber welches zusitzlich olfaktorische Stimuli gegeben werden konnten (zum prinzipiel-
len Aufbau der Kunstbliiten siche Winter & Stich 2005). Fiir den Landebesuch eines Flughun-
des an einer Kunstbliite diente eine Landeplattform, die aus einer mit elastischem Nylongewe-
be iiberzogenen, kopfiiber ausgerichteten 1,5 | Plastikflasche bestand, auf welcher die Bliiten-
kopfeinheit montiert wurde. Die Bliitenkopfeinheit enthielt den Bliitenkopf sowie die Rundan-
tenne des Transponderlesegerits; beides war zum Schutz vor Niederschlag in einem nach un-
ten offenen Plexiglaszylinder (Durchmesser: 4,0 cm) angebracht. Diese, einer Musa-
Infloreszenz nachempfundene Struktur wurde vertikal an einer bis auf 4 m Hohe ausziehbaren
Aluminiumstange befestigt. Uber der Bliitenkopfeinheit befanden sich das Zuckerwasserreser-
voir sowie ein wasserdichtes Gehduse mit dem Magnetventil und dem Transponderlesegerit.
Um Ameisen von der Bliite fernzuhalten, wurde die Aluminiumstange in eine Metallhiilse ge-
steckt, die in einem etwa zu einem Drittel mit Zement gefiillten Plastikeimer montiert war. Der
Eimer wurde mit Wasser aufgefiillt, das zur Verhinderung der Reproduktion von Stechmiicken
mit einer geringen Menge Insektizid versetzt war. Aufgrund der Masse dieser Konstruktion
bendtigte diese keine weitere Stabilisierung oder Fixierung (Farbtafel 3).

Die Unterbrechung der Lichtschranke durch einen an einer Kunstbliite gelandeten Flughund
wurde von einem Computer aufgezeichnet. Zeitgleich wurde der Transpondercode des Tieres
eingelesen. Sollte das gelandete Tier belohnt werden, 6ffnete sich das Magnetventil fiir die
Dauer einer voreingestellten Zeitspanne, die jeder Bliite einzeln zugewiesen werden konnte
(Ventiloffnungsdauer). Das wihrend der Ventiloffnung an den Bliitenbesucher abgegebene
Zuckerlosungsvolumen (Belohnungsmenge) wurde iiber die Ventiloffnungsdauer gesteuert. Da
die Belohnungsmenge an jeder Kunstbliite gleich sein sollte, wurde das Ventil jeder Kunstbliite
geeicht, d.h. die Ventiloffnungsdauer wurde so gewihlt, dass das Volumen einer Belohnung
bei jeder Kunstbliite identisch war (40,0 ul). Dazu wurde das Ventil jeder Kunstbliite (Inhalt
der Zuckerlosungsreservoirs vor dem Eichvorgang: je 40 ml) in direkter Folge 50 Mal ausge-
16st und das dabei abgegebene Zuckerwasservolumen gemessen. Aufgrund des identischen
Autbaus der Kunstbliiten (gleiche Schlauchlinge, gleiche Gefillestrecke zwischen Zuckerwas-
serreservoir und Bliitenkopf bei gleicher Befiillungsmenge der Zuckerwasserreservoirs) wurde
die gewiinschte Belohnungsmenge an jeder Kunstbliite mit einer Ventiloffnungsdauer von
150 ms erreicht. Trotz der Eichung verringerte sich die an einer Kunstbliite pro Belohnung
abgegebene Zuckerwassermenge mit abnehmendem Befiillungsgrad des Zuckerwasserreser-
voirs geringfiligig (abnehmende Fliissigkeitssdule iiber dem Bliitenkopf). Deshalb wurde am
Ende jeder Versuchsnacht die in einer Kunstbliite verbliebene Zuckerlosung abgemessen (auf
0,1 ml genau) und das mittlere Volumen pro Belohnung berechnet.

Im Mittel der Versuchsnichte erhielten die Tiere an den Kunstbliiten pro Belohnung 39,4
+4,0 pul Zuckerlosung mit einem Energiegehalt von 0,16 +0,02 kJ. Zur Berechnung des TEU
von Macroglossus minimus wurde die Trinkmenge eines Tieres iiber die Anzahl der Beloh-
nungen pro Nacht erfasst.

Das Zeitintervall zwischen zwei belohnten Lichtschrankenunterbrechungen (Ventilsperre) be-
trug an allen Kunstbliiten im Flugkifig 12 s. Dabei blieb das Ventil nach einer Belohnung ei-
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nes Individuums selektiv nur fiir dieses Tier flir diese Zeitspanne inaktiviert, wihrend andere
Individuen an dieser Bliite Belohnungen erhalten konnten. Dies verhinderte, dass die Tiere an
einer Bliite sitzen blieben und durch wiederholte Unterbrechungen der Lichtschranke mehr als
eine Belohnung pro Landung erhielten.

Die Zuckerwasserreservoirs wurden vor jeder Versuchsnacht mit je 40 ml Zuckerlésung be-
fiillt. Die Zuckerldsung hatte eine Zuckermassenkonzentration von 25 g 100 ml”, was einem
Massenanteil [% Masse/Masse] von rund 22,9 % Zucker entsprach (nach Dafni 1992 sowie
Prys-Jones & Corbet 1991, vgl. Kap. 2).

Da die im Kifig gehaltenen Tiere wihrend der Versuchsnidchte an den Kunstbliiten nur Zu-
ckerlosung aufnehmen konnten, wurde in regelméfBigen Abstinden ein Alleinfuttermittel fiir
Kolibris und Nektarvogel (Nektar-Plus, Fa. Enderle) ad libitum zugefiittert.

Nach jeder Versuchsnacht wurden die Schlauchleitungen, Zuckerlosungsreservoirs sowie der
Bliitenkopf selbst griindlich mit Wasser gespiilt, um angetrocknete Zuckerreste zu entfernen.
Zudem wurden jeden zweiten Tag alle mit der Zuckerldsung in Beriihrung gekommenen Teile
mit 70 % Ethanol gereinigt, um einer Verkeimung der Anlage vorzubeugen.

2.2. Flugkifig

Der Flugkafig befand sich auf dem Gelidnde des Kuala Selangor Nature Parks und bestand aus
einer freistehenden Holzbalken-
konstruktion mit den Maflen 14 x
8 Y Y Y Y Y Y 8 x 2,5 m (Léange x Breite x Ho-
he). Der Flugkifig war mit fein-
maschigem Draht beschlagen und
lediglich auf der Oberseite gegen
starke Sonneneinstrahlung teil-
weise mit Laub abgedeckt wor-
den. Der Flugkéfig war ansonsten
nicht geschiitzt vor Niederschlag
und anderen Umwelteinfliissen,
weswegen sich die Umweltbe-
0 . ; : : : - o " dingungen innerhalb des Kaifigs
und im Freiland weitestgehend
glichen (Farbtafel 3). Der Innen-
Abb. 1: Schema der Verteilung der 8 Kunstbliiten im Freilandflug- raum des Kifigs war nicht be-
kifig im Kuala Selangor Nature Park. pflanzt und rdumlich nicht struk-
turiert. Als Hangplétze fiir die
Tiere dienten vertrocknete Bananenblétter und kleine, kopfiiber an der Oberseite des Kéfigs
montierte Korbe.

Breite [m]
S
[ J
[ J
[ J
[ J

Lange [m]

In diesem Kéfig wurden nach dem Schema in Abb. 1 8 Kunstbliiten installiert. Die Anlage
wurde zusétzlich zum 230 V Hauptnetz {iber eine 12 V 60 Ah Autobatterie mit zwischenge-
schaltetem Wechselrichter 12 V DC/220 V AC betrieben, um sie gegen Stromausfille zu si-
chern.

2.3. Versuchstiere

Neunzehn Macroglossus minimus wurden in Kampong Kuantan gefangen und mit einem an
einem Halsband befestigten Transponder (Fa. IQ Automation, Easykey, 11,2 mm Lange) aus-
gestattet (zur Methodik siehe Kap. 3). Die Tiere wurden mit etwas Zuckerldsung gefiittert und
in weichen Stoftbeuteln zum Kuala Selangor Nature Park gebracht. Alle Individuen wurden im
Flugkiafig zundchst mit der Hand fiir kurze Zeit an eine Kunstbliite gehalten, bis sie dort einige
Belohnungen erhalten hatten. Nach kurzer Eingewohnungsphase landeten alle Tiere selbst-
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stindig an den Bliiten. Die 19 Versuchstiere nahmen nicht gleichzeitig am Experiment teil,
sondern wurden innerhalb eines Zeitraums sukzessive gestestet, wobei jeweils 5-6 Tiere zum
selben Zeitpunkt gemeinsam im Flugkifig waren. Die Tiere wurden individuell und nicht als
ganze Gruppe ausgewechselt. Ein einzelnes Versuchstier befand sich im Mittel fiir eine Dauer
von 25 Tagen im Flugkifig. Neu eingesetzte Tiere wurden in der ersten Nacht nicht in die
Auswertungen einbezogen.
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3.  Ergebnisse

Mit 19 Macroglossus minimus (n=7 Ménnchen, n=12 Weibchen) wurden im Zeitraum vom
20.11.2002 bis zum 13.02.2003 Energieumsatzmessungen durchgefiihrt. Im Mittel waren pro
Nacht 5,6 1,0 Individuen am Versuch beteiligt.

Die Korpermasse der Versuchstiere betrug am Tag ihres Einsetzens in den Flugkéfig 18,6
+1,8 g (n=19), die beiden Geschlechter waren gleich schwer (Mannchen: 18,2 +1,3 g, n=7;
Weibchen: 18,9 £2,0 g, n=12; t-Test, t=-0,882, df=17, p>0,05).

Im Mittel der Versuchsnidchte (n=31) machten die Versuchstiere 411,7 £90,1 (n=19 Individu-
en) belohnte Bliitenbesuche mit einer gemessenen Dauer von 1106 +£222 ms.

Die mittlere Nahrungsaufnahme der Tiere in einer Versuchsnacht (n=31) betrug 15,9 +3,4 ml
(n=19 Individuen) Zuckerlosung. Dies entsprach einer tiglich aufgenommenen Zuckermenge
von 4,0 +0,8 g bezichungsweise einer Energiemenge von 65,8 13,9 kJ d'. Der mittlere TEU
in der hier untersuchten Stichprobe der Ménnchen war um 9 % hdher als der TEU in der hier
untersuchten Stichprobe der Weibchen (Méannchen: 69,5 +14,8 kJ d!, n=7; Weibchen: 63,5
+13,6 kJ d, n=12); aus diesem numerischen Unterschied ldsst sich jedoch nichts schlieBBen, da
dieser Unterschied nicht signifikant ist (t-Test, t=0,903, df=17, p>0,05).

Bezogen auf die Kérpermasse betrug die Energicaufnahme der Tiere 3,58 +0,89 kJ g™ d”'; die
hier untersuchten Stichproben der ménnlichen und weiblichen Individuen unterschieden sich
nicht (Méannchen: 3,80 +0,63 kJ g'1 d!, n=7; Weibchen: 3,44 +1,02 kJ g"l d!, n=12; t-Test,
t=0,831, df=17, p>0,05).
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4. Diskussion

Bei der iiblicherweise zur Bestimmung des Energieumsatzes von frei lebenden Individuen an-
gewendeten Schwerwassermethode (z.B. Helversen & Reyer 1984, Nagy 1987, Geiser & Co-
burn 1999) besteht gerade bei solitiren Arten wie Macroglossus minimus, die nicht gezielt an
einem gemeinsamen Quartierplatz gefangen werden konnen, oft die Schwierigkeit, die Ver-
suchstiere erneut zur Entnahme einer zweiten Blutprobe erfassen zu konnen (Nagy 1987). Ge-
geniiber der Schwerwassermethode hatte die Vorgehensweise, den TEU von Macroglossus
minimus im Freilandflugkéfig zu messen, den Vorteil, dass fiir jedes der Versuchstiere Ergeb-
nisse erzielt wurden.

Der im Flugkéfig gemessene TEU von Macroglossus minimus wurde beziiglich der klimati-
schen Bedingungen (z.B. Temperatur, Niederschlagsereignisse, Lichtverhéltnisse) unter natur-
dhnlichen Bedingungen erhoben. Trotz des Umstandes, dass die Tiere sich nur innerhalb der
Grenzen des Flugkifigs bewegen konnten, kann deswegen von einer Ubertragbarkeit der Er-
gebnisse des TEUs im Kifig auf den Energieumsatz im Freiland ausgegangen werden. Dies
gilt umso mehr, als dass die naturnahen Bedingungen erwartungsgeméif auch solche Tempera-
turbedingungen einschlieBen sollten, bei denen Macroglossus minimus in (zumindest flachen)
Torpor fallen konnte und dadurch imstande wire, Energie einzusparen (Bartels et al. 1998). Im
Rahmen von Laborversuchen kdnnen derartige Bedingungen in der Regel nur mit grof3em
Aufwand simuliert werden.

Dariiber hinaus spricht fiir die Ubertragbarkeit des gemessenen TEU auf jene der Tiere im
Freiland, dass das Verhaltensspektrum der im Flugkifig gehaltenen Individuen an den Kunst-
bliiten dem Verhaltensspektrum von Macroglossus minimus an den Bliiten im Freiland glich
(Kap. 3). Die Versuchstiere haben sich folglich im Flugkifig weitgehend natiirlich verhalten.

Die berechnete TEU von Macroglossus minimus konnte jedoch in dem folgenden Punkt von
den Verhiltnissen im Freiland abgewichen sein: Entgegen den Erwartungen war kein statisti-
scher Unterschied zwischen dem TEU von ménnlichen und weiblichen Macroglossus minimus
nachzuweisen. Ich hatte angesichts des groflen Unterschiedes der Aktivititsbudgets von Mann-
chen und Weibchen im Freiland (Kap. 3) damit gerechnet, dass sich dies in einem geschlechts-
spezifischen Unterschied des TEU widerspiegeln sollte, zumal die Mannchen im Flugkifig
deutlich préasenter an den Kunstbliiten waren als die Weibchen (Kap. 3). Unter der Annahme,
dass (1) ein Weibchen im Flugkéfig dieselbe Flugaktivitit gezeigt hétte wie im Freiland
(197,5 min, Kap. 3), (2) in allen Ruhephasen in der Nacht und am Tage der Ruheenergieum-
satz des Weibchens konstant und identisch mit dem Grundumsatz gewesen wire, (3) keine
geschlechtsspezifischen ,,Energieeinsparungsstrategien (z.B. Torpor) existierten und (4) die
Kosten fiir die Flugaktivitdt das 16,5-fache des Grundumsatzes betragen hitten (Speakman &
Thomas 2003), wiirden der korpermassenbezogene Ruheenergieumsatz eines Weibchens
0,046 kJ g h™' und die Kosten fiir den Flug 0,760 kJ g"' h™' betragen. Hitte ein Ménnchen im
Flugkéfig die gleiche Flugaktivitit wie im Freiland gezeigt (im Nachtverlauf rund 50 % ldnge-
re Flugdauer als Weibchen), dann hétte sein TEU unter Anwendung der fiir Weibchen berech-
neten Werte 4,67 kJ g d! betragen miissen und wire damit rund 23 % iiber dem gemessenen
TEU gelegen (3,80 kJ g' d'). Ein Mannchen hitte folglich rund 35 % mehr Energie pro g
Korpermasse als ein Weibchen aufnehmen miissen. In diesem Falle wire der Unterschied der
tdglichen Energieaufnahme zwischen Mannchen und Weibchen wahrscheinlich signifikant
gewesen.

Abgesehen von moglichen Fehlerquellen bei den dieser Berechnung zugrunde gelegten An-
nahmen legt dies zwei mogliche alternative Schlussfolgerungen nahe: (1) Entweder waren die
Mainnchen im Flugkéfig nicht in gleichem Mafe flugaktiv wie im Freiland, oder (2) die Weib-
chen hatten im Flugkéfig ein hoheres Aktivititsbudget als im Freiland. Da die Kunstbliiten im
Flugkifig in viel geringerem Abstand zueinander positioniert waren, als dies bei den Bliiten im
natiirlichen Habitat die Regel war, mussten die Ménnchen fiir eine mit dem Freiland vergleich-
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bar hohe Priasenz an den Kunstbliiten wahrscheinlich viel weniger Energie investieren. Da kei-
ne Uberwachung des niichtlichen Aktivititszustandes eines Versuchstieres vorgenommen wur-
de (vgl. Aktivitatstelemetrie, Kap. 3), kann dies nicht abschlieBend geklart werden. Mdoglich ist
allerdings, dass der soziale Stress (mehrere der ansonsten streng solitdr lebenden Individuen
auf vergleichsweise engem Raum) zu einer Verdnderung der Aktivititsbudgets beider Ge-
schlechter gefiihrt hat.

Die tdglich von Macroglossus minimus im Flugkdfig aufgenommene Nahrungsenergiemenge
von 3,58 kI g d”! bzw. 65,8 kJ d”! lag im Bereich der fiir Glossophaginen beschriebenen Werte
(Helversen & Winter 2003), war aber 74 % grof3er als nach den Messungen der ,,average daily
metabolic rate” (ADMR) von Bartels et al. (1998). Bartels et al. (1998) bestimmten die ADMR
von Macroglossus minimus (mittlere Kérpermasse 16,3 g) auf durchschnittlich 4,82 ml O, g
h'; anhand des oxykalorischen Aquivalents von 450 kJ mol™ O, (Gnaiger & Kemp 1990) wur-
de hieraus ein Energieverbrauch von 2,32 kJ g"' d”! beziehungsweise 37,9 kJ d' errechnet. Al-
lerdings waren die Messungen der ADMR von Macroglossus minimus von Bartels et al. (1998)
so durchgefiihrt worden, dass die Versuchtiere in der Messkammer des Respirometers wéahrend
etwa 22 h keine Nahrung aufnehmen konnten und keine Energie fiir Flugaktivitdt verbrauch-
ten, was den Energieverbrauch dieser Tiere stark verringert haben diirfte.

Geiser & Coburn (1999) maflen mittels der Schwerwassermethode die Metabolismusrate des
nektarivoren Flughundes Syconycteris australis im Freiland. Die im Mittel 17,4 g schweren
Tiere hatten einen TEU von 4,45 kJ g d”! beziehungsweise 76,9 kJ d”!, welcher — bezogen auf
die Korpermasse — 24 % iiber dem von mir an Macroglossus minimus gemessenen TEU lag.
Aufgrund der verglichen mit Kampong Kuantan (Kap. 2) deutlich geringeren Temperaturen
des Habitats von Syconycteris australis, in welchem Geiser & Coburn (1999) ihre Schwerwas-
serversuche durchfiihrten (subtropisches Klima, Winterhalbjahr, nédchtliche Minima: 10°C,
tagliche Maxima: 21°C), diirfte Syconycteris australis trotz seiner Fahigkeit, in flachen Torpor
zu fallen (Geiser et al. 1996), eine grolere TEU pro g Korpermasse gehabt haben als Mac-
roglossus minimus unter tropischen Umweltbedingungen in Malaysia. Dies zeigte sich zum
einen daran, dass Syconycteris australis bei niedrigeren Aullentemperaturen héhere Metabo-
lismusraten wéhrend des Torpors hatte und deutlich kiirzer in Torpor fiel als bei hoheren Au-
Bentemperaturen (Coburn & Geiser 1998), zum anderen an dem deutlich geringeren Tages-
energieverbrauch dieser Art im Labor (TEU im Freiland rund 1,5 mal groBer als im Labor,
Geiser & Coburn 1999). Letzterer Befund widerspricht den Ergebnissen flir Glossophaginen
insofern, als dass deren Flugaktivitdt und Tagesenergieverbrauch im Labor mit ad libitum ver-
fligbarem Futter den Werten unter Freilandbedingungen entsprechen (Winter & Helversen
1998, Helversen & Winter 2003). Ein vergleichbares Verhalten konnte ich an Macroglossus
minimus im Flugkédfig beobachten: Alle Versuchstiere flogen regelméBig im Flugkéfig auf und
ab, ohne an den Kunstbliiten zu landen und Nahrung aufzunehmen. Die Beibehaltung der Ak-
tivitdt innerhalb einer bestimmten Bandbreite wurde auch fiir Kolibris (Tamm & Gass 1986,
Lopez Calleja et al. 1997) beschrieben.

Der hohe TEU von Macroglossus minimus liegt wie der TEU von Syconycteris australis (Gei-
ser & Coburn 1999) und den neuweltlichen Glossophaginen (Helversen & Winter 2003) im
Bereich von Nektarvogeln (Peaker 1990) und damit deutlich {iber den fiir Sdugetiere mit ver-
gleichbarer Korpermasse bestimmten Werten (Nagy 1987 & 1994).

Der TEU von Macroglossus minimus gibt jene Nektarenergiemenge wider, die einem Indivi-
duum im Mittel tdglich in Kampong Kuantan zur Verfiigung stehen musste, damit es seinen
Energiebedarf decken konnte. Damit ermdglichte die Messung der TEU von Macroglossus
minimus die Berechnung der nahrungsenergetischen Tragfahigkeit (,,carrying capacity®, z.B.
Sutherland 1996) des Untersuchungsgebiets in Kampong Kuantan fiir diese Flughundart (Kap.
2).
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Anhang

Versuche zur Anlockung von Macroglossus minimus an Kunstbliiten im Freiland

Um die Reaktion von Macroglossus minimus auf experimentelle Manipulationen der Ressour-
cendichte im natiirlichen Habitat zu untersuchen, wurden im Mai 2002 auf der Versuchsflache
7 Kunstbliiten installiert, die aus 12 V 60 Ah Autobatterien gespeist wurden. In den Wochen
vor der Durchfiihrung des Experiments wurden alle adulten Macroglossus minimus, die auf der
Versuchsflache gefangen worden waren, mit Transpondern ausgestattet (n=23), um die Identi-
fikation dieser Tiere beim Besuch der Kunstbliiten zu ermoglichen.

Die Kunstbliiten wurden in Reihe im 10 m Abstand aufgestellt. Alle Kunstbliiten enthielten
Zuckerlosung der Konzentration 25 g 100 ml™' und waren mit Duftreservoirs (1,5 ml Einweg-
spritzen mit Baumwolle gefiillt) ausgestattet, in welchen sich entweder einige wenige Tropfen
Dimethyldisulfid, Limonen oder a-Pinen auf Baumwolle befanden. Diese Substanzen sind
Bestandteile des Duftbuketts von neotropischen chiropterophilen Pflanzen (Knudsen & Tolls-
ten 1995, Bestmann et al. 1997, Helversen et al. 2000) und stellen fiir Glossophaginen starke
olfaktorische Stimuli dar (Helversen et al. 2000), die ihnen im natiirlichen Habitat das Auffin-
den der Bliiten chiropterophiler Pflanzen erleichtern. Diese Duftstoffe wurden in der Neotropis
erfolgreich eingesetzt, um nektarivore Fledermduse an Kunstbliiten anzulocken (Helversen et
al. 2000).

Obwohl die Kunstbliiten auf der Versuchsflache immer wieder neu positioniert und einige von
thnen in direkter Nachbarschaft zu héufig von Macroglossus minimus besuchten Musa-
Infloreszenzen aufgestellt worden waren, wurde kein einziger Besuch eines nektarivoren Flug-
hundes an den Kunstbliiten registriert. Auch zusitzlich aufgestellte Futterschalen und Vogel-
trinken mit einer Mischung aus 30 % Apfelsaft, 30 % zerdriickten Bananen und 40 % Nektar-
plus-Losung (mit ca. 25 % Zuckergehalt) lockten die Tiere nicht an. Mehrstiindige Beobach-
tungen und Videoaufzeichnungen an den auf der Versuchsfliche aufgestellten Kunstbliiten
fiihrten zu der Erkenntnis, dass entgegen meinen Erwartungen kein einziges Tier (weder Mac-
roglossus minimus noch Eonycteris spelaea) an die Bliiten angelockt worden war. Auf Veréin-
derungen der Dosierung der verwendeten Duftsubstanzen sowie auf deren Mischung in ver-
schiedenen Verhéltnissen reagierten die Flughunde ebenfalls nicht, obwohl a-Pinen und Limo-
nen Bestandteile des Duftes von Musa spp. sind (Helversen et al. 2000). Diese Autoren vermu-
teten, dass die nektarivoren Glossophaginen der Neuen Welt eine angeborene Priferenz fiir
derartige Schwefelverbindungen haben. In den von Pettersson et al. (2004) untersuchten Blii-
tendiiften chiropterophiler Pflanzen der Alten Welt waren jedoch nur wenige Schwefelverbin-
dungen vertreten, Dimethyldisulfid kam darin nicht vor. Im Bliitenduft der Sonneratiaceae
Sonneratia alba konnte mit 2,4-Dithiapentan nur eine einzige Schwefelverbindung nachgewie-
sen werden (Azuma et al. 2002). Somit spielen schwefelhaltige Bliitendiifte fiir nektarivore
Flughunde wahrscheinlich keine oder nur eine untergeordnete Rolle bei der Auffindung von
Bliiten; Pettersson et al. (2004) vermuteten sogar, dass Bliitendiifte generell keine besondere
Rolle fiir nektarivore Flughunde spielen, da diese iiber ein hervorragendes Sehvermdgen ver-
fligen.

Auch die Reduzierung der natiirlichen Ressourcendichte durch das Verhiillen blithender Musa-
Infloreszenzen auf der Versuchsfliche (insgesamt 33 Bliitenstdnde auf der Versuchsflache
verhiillt, 10 unverhiillte, frei fiir nektarivore Flughunde zugangliche Infloreszenzen verblieben)
veranlasste keinen Macroglossus minimus zum Besuch der Kunstbliiten. Wahrscheinlich waren
auch nach dieser Reduzierung der Bliitendichte auf der Versuchsfliche und in deren Umge-
bung noch ausreichend natiirliche Nahrungsressourcen vorhanden. Dies kann deshalb ange-
nommen werden, weil Syconycteris australis in Zeiten der Nahrungsknappheit bereitwillig im
Freiland aufgestellte Vogeltranken mit Zuckerldsung aufsuchte (Law, miindl. Mitteilung).

Um Macroglossus minimus an die Kunstbliiten zu gewdhnen, waren vom 25.05.2002 bis zum
29.05.2002 3 auf der Versuchsflache gefangene Individuen (2 Ménnchen, 1 Weibchen) in ei-
nem kleinen Flugraum der Mafle 2,0 x 1,5 x 2,0 m (L x B x H) gehalten worden. Dieser Raum
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enthielt 3 Kunstbliiten mit identischem Aufbau wie die auf der Versuchsfldche installierten
Kunstbliiten. An zwei der Bliiten war Dimethyldisulfid und an einer Bliite Limonen angebracht
worden. Die Tiere sollten lernten, diese Diifte mit der an den Kunstbliiten erhaltenen Nahrung
zu assoziieren, um die Kunstbliiten anschlieend im Freiland leichter auffinden zu konnen.
Trotz dieses Vorgehens konnte nach der Freilassung dieser Individuen auf der Versuchsflache
keines an den dort installierten Kunstbliiten registriert werden, obwohl zumindest die beiden
Mainnchen dort wiederholt wahrend des Netzfangs erfasst wurden.
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Anhang: Datei- und Abbildungsverzeichnis der Daten-CD

Kapitel Ordner Dateiname Inhalt

1 Bliitenbesucher Bliitenbesucher Sonneratia.xls Rohdaten und Auswertung der all animal scan samplings und des Fanges

1 Bliitenbesucher Bliitenbesucher Sonneratia.jnb Samtliche Abbildungen der Ergebnisse des all animal scan samplings und des Fanges

L et e e " b

1 Bliitenbesucher Sonneratia Flughunde & Schwirmer.jnb gAebf?llrlrldtlgrllgSi‘:zrrzset;}g;?;lzgjgolf;zzfréﬁgizzhe von Flughunden und Schwérmern an den

1 Bestidubungsexperimente Fruchtansatz Sonneratia.xls Rohdaten und Auswertung des Fruchtansatzes der Bestdubungsexperimente

1 Bestidubungsexperimente Fruchtansatz.sav IAuswertung des Fruchtansatzes der Bestdubungsexperimente

1 Bestaubungsexperimente Fruchtansatz.spo IAuswertung des Fruchtansatzes der Bestdubungsexperimente

1 Bestaubungsexperimente Fruchtansatz Sonneratia.jnb IAbbildung zum Fruchtansatz der verschiedenen Bestdubungsexperimente

| Bestaubungsexperimente Fruchtdaten Sonneratia xls Rohdaten l}nd Auswertlingen der Me;sstrecken zu den Friichten und den Samen aus
den verschiedenen Bestdubungsexperimenten

1 Bestiubungsexperimente Fruchtdaten.sav Ausweru.l.ng der Messs.trecken zu den Friichten und den Samen aus den verschiede-
nen Bestdubungsexperimenten

1 Bestiubungsexperimente Fruchtdaten.spo Auswertlfng der Messs.trecken zu den Friichten und den Samen aus den verschiede-
nen Bestdubungsexperimenten

1 Bestidubungsexperimente Bestdubungsexperiment Fruchtmasse.jnb IAbbildung zu der Masse der Friichte aus den Bestdubungsexperimenten

1 Bestidubungsexperimente Bestidubungsexperiment Fruchtvolumina.jnb IAbbildung zu den Volumina der Friichte aus den Bestdubungsexperimenten

1 Bestidubungsexperimente Bestdubungsexperiment Samenmasse.jnb IAbbildung zu der Masse der Samen der Friichte aus den Bestaubungsexperimenten

1 Bestaubungsexperimente Bestdubungsexperiment Samenzahlen.jnb IAbbildung zu den Samenzahlen der Friichte aus den Bestdubungsexperimenten

1 Salinitéitsreihen Salinititsreihen Sonneratia.xls Rohdaten und Auswertungen des Keimungsverlaufs in verschiedenen Salinititen

1 Salinitdtsreihen Salinitdtsreihen.sav IAuswertungen des Keimungsverlaufs in verschiedenen Salinitdten

1 Salinitdtsreihen Salinitatsreihen.spo IAuswertungen des Keimungsverlaufs in verschiedenen Salinitdten

1 Salinitdtsreihen Salinitdtsexperiment.jnb IAbbildungen des Keimungsverlaufs in verschiedenen Salinititen

1 Salinitdtsreihen Salinitdtsexperiment relative Keimung.jnb /Abbildung der relativen Keimungsrate in den verschiedenen Salinitdten

1 IKeimungsexperiment Keimungsexperiment Sonneratia.xls Rohdaten und Auswertung der Keimungsexperimente

1 Keimungsexperiment Keimungsexperiment.sav IAuswertung der Keimungsexperimente

1 Keimungsexperiment Keimungsexperiment.spo IAuswertung der Keimungsexperimente

1 K eimungsexperiment Keimungsexperiment_Keimwurzel.jnb Abbildung zur Keimungsrate (Ausbildung einer Keimwurzel) der Keimungsexperi-

mente
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1 Keimungsexperiment Keimungsexperiment Keimblatter.jnb ﬁlle)ﬁidung zur Keimungsrate (Ausbildung freier Keimblétter) der Keimungsexperi-
1 IKeimungsexperiment Keimungsexperiment relative Keimung.jnb IAbbildung der relativen Keimungsrate der Keimungsexperimente
. . Rohdaten und Auswertung der Versuche zur Pollenverfrachtung im natiirlichen Ha-
1 Fluoreszenzexperiment Fluoreszenzexperiment.xls . .
bitat mit Fluoreszenzpulver
. . Auswertung der Versuche zur Pollenverfrachtung im natiirlichen Habitat mit Fluo-
1 IFluoreszenzexperiment Fluoreszenzexperiment.sav
reszenzpulver
. . IAuswertung der Versuche zur Pollenverfrachtung im natiirlichen Habitat mit Fluo-
1 Fluoreszenzexperiment Fluoreszenzexperiment.spo
reszenzpulver
| Fluoreszenzexperiment Fluoreszenzintensitit sav Ausw?rtung qer entfernungsabhéngigen Fluoreszenzintensitét auf den Stempeln der
Empféangerbliiten
. . - Auswertung der entfernungsabhingigen Fluoreszenzintensitét auf den Stempeln der
1 Fluoreszenzexperiment Fluoreszenzintensitét.spo . ..
Empféngerbliiten
| Fluoreszenzexperiment Fluoreszenz_Abstande.jnb .Abblll(.iung zu den Entf?rnungen der Fluoreszenznachweise der Empféngerbliite zur
jeweiligen Ausgangsbliite
. s Abbildung zu der entfernungsabhingigen Fluoreszenzintensitit auf den Stempeln der
1 Fluoreszenzexperiment Fluoreszenz Intensitdt.jnb . .. N ..
- Empféngerbliiten zur jeweiligen Ausgangsbliite
b Untersuchungsgebict, Klima  GPS Messungen.xls E:toer;imaten der GPS Messungen und Berechnung der Fliche des Untersuchungsge-
2 [Untersuchungsgebiet, Klima  [Klimadiagramme Malaysia.xls Klimadiagramm von Klang
b Ressourcenproduktion Phiinologic Sonneratia.xls Rohdaten und A.L.lswertung zur Blithphénologie von Sonneratia caseolaris; Ergebnis-
se der Transektzidhlungen
b Ressourcenproduktion Phinologie Sonneratia.sav Auva?rtung zur Blithphédnologie von Sonneratia caseolaris; Ergebnisse der Tran-
sektzdhlungen
b Ressourcenproduktion Phiinologic Sonneratia.spo Ausvxiertung zur Blithphénologie von Sonneratia caseolaris; Ergebnisse der Tran-
sektzdhlungen
2 IRessourcenproduktion Sonneratia Bliitenzéhlung.jnb IAbbildung zu den Bliitenzdhlungen in den Transekten
2 IRessourcenproduktion Nektardichte Sonneratia.xls Berechnungen der Nektardichte von Sonneratia caseolaris im Untersuchungsgebiet
. ‘. . . Rohdaten und Auswertungen zur Phinologie von Musa x paradisiaca, den Bliiten-
2 Ressourcenproduktion Musa Phénologie & Nektardichte.xls ihlungen und der Nektardichte im Untersuchungsgebiet
2 IRessourcenproduktion Musa Phénologie.sav IAuswertungen zur Phianologie von Musa x paradisiaca
2 IRessourcenproduktion Musa Phénologie.spo IAuswertungen zur Phianologie von Musa x paradisiaca
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2 Ressourcenproduktion Musa Bliitenzdhlungen.jnb IAbbildung zu den Bliitenzahlen von Musa x paradisiaca

b Ressourcenproduktion Durian Phinologic & Nektardichte.xls Rohdaten und Auswertqngen‘zur Phénologie von Durw zibethinus, den Bliitenzih-
lungen und der Nektardichte im Untersuchungsgebiet

2 IRessourcenproduktion IDurian Bliitenzdhlungen.jnb IAbbildungen zu den Bliitenzahlen von Durio zibethinus

2 IRessourcenproduktion Nektarsekretion Sonneratia.xls IRohdaten und Auswertung der Nektarsekretion von Sonneratia caseolaris

2 IRessourcenproduktion Nektarsekretion Musa.xls Rohdaten und Auswertung der Nektarsekretion von Musa x paradisiaca

2 Ressourcenproduktion INektarsekretion Durian.xls Rohdaten und Auswertung der Nektarsekretion von Durio zibethinus

2 Ressourcenproduktion Sonneratia Nektarsekretion.jnb IAbbildung zur Nektarsekretion von Sonneratia caseolaris

2 Ressourcenproduktion Musa Nektarsekretion.jnb IAbbildung zur Nektarsekretion von Musa x paradisiaca

2 Ressourcenproduktion Durian Nektarsekretion.jnb IAbbildung zur Nektarsekretion von Durio zibethinus

2 Ressourcenproduktion Standing crop Sonneratia.xls Rohdaten und Auswertungen zum standing crop von Sonneratia caseolaris

2 Ressourcenproduktion Standing crop Musa.xls Rohdaten und Auswertungen zum standing crop von Musa X paradisiaca

2 Ressourcenproduktion Standing crop Durian.xls Rohdaten und Auswertungen zum standing crop von Durio zibethinus

b Ressourcenproduktion Standing crop & Phinologic Eugenia.xls Rohdaten gnd Auswertungen zum standing crop und der Phénologie von Eugenia
malaccensis

2 Ressourcenproduktion StandingCrop Sonneratia.sav IAuswertungen zum standing crop von Sonneratia caseolaris

b Ressourcenproduktion StandingCrop ZS Sonneratia.spo Abhan“glgkelt des standing crop von Sonneratia caseolaris von der Zugénglichkeit
der Bliiten

2 Ressourcenproduktion StandingCrop Hohencode Sonneratia.spo IAbhéngigkeit des standing crop von Sonneratia caseolaris von der Hohe der Bliiten

b Ressourcenproduktion Sonneratia Standing Crop.jnb Abb11§ung zum s.tandlng crop (Nektarmengen und Zuckerkonzentrationen) von Son-
neratia caseolaris

2 Ressourcenproduktion Sonneratia Standing Crop Energie.jnb Abbildung zu den Energiemengen des standing crop von Sonneratia caseolaris

. . . . . Abbildung zu den Energiemengen des standing crop von Sonneratia caseolaris ab-

2 IRessourcenproduktion Sonneratia Standing Crop Energie ZS.jnb hingig von der Zugiinglichkeit der Bliiten

2 Ressourcenproduktion Sonneratia Standing Crop Energie Hohe.jnb A"bbl'ldung iy der{'Energlemf:ngen des standing crop von Sonneratia caseolaris ab-
hingig von der Hohe der Bliiten

. . . . s Abbildung zu den Energiemengen des standing crop von Sonneratia caseolaris ab-
2 IRessourcenproduktion Sonneratia Standing Crop Energie ZS und Hohe.jnb hingig von der Zugiinglichkeit und der Hohe der Bliiten
b Ressourcenproduktion StandingCrop._ZS4 Vergleich Sekretion.sav Vergleich der stiindlich produzierten Nektarmengen und den stiindlichen standing

crops von Sonneratia caseolaris
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b Ressourcenproduktion StandingCrop_ZS4 Vergleich Sekretion.spo \Vergleich der stund}lch produZ}erten Nektarmengen und den stiindlichen standing
crops von Sonneratia caseolaris

b Ressourcenproduktion Musa Standing Crop.jnb Abblldupg zum standing crop (Nektarmengen und Zuckerkonzentrationen) von Musa
X paradisiaca

2 Ressourcenproduktion Musa Standing Crop Energie.jnb IAbbildung zu den Energiemengen des standing crop von Musa x paradisiaca

2 IRessourcenproduktion Musa Standing Crop Unterschiede Energie.jnb Abbll(_iup g zu den Unterschieden der EzlergleTn engen des standing crop von Musa x
paradisiaca der oberen und unteren Bliitenreihe einer Infloreszenz

2 Ressourcenproduktion Musa Nektarsekretion Energie oben unten.sav Auswe"r tungen de‘r Energiemengen des sezernierten I\{ektars in der oberen und unte-
ren Bliitenreihe einer Infloreszenz von Musa x paradisiaca

2 IRessourcenproduktion IMusa Nektarsekretion Energie oben unten.spo Auswe.:'rt ungen de.r Energiemengen des sezernierten Nel.<tars in der oberen und unte-
ren Bliitenreihe einer Infloreszenz von Musa x paradisiaca

b Ressourcenproduktion Durian Standing Crop.jnb Abbl}dung zum standing crop (Nektarmengen und Zuckerkonzentrationen) von Du-
rio zibethinus

2 Ressourcenproduktion Durian Standing Crop Energie.jnb IAbbildung zu den Energiemengen des standing crop von Durio zibethinus

b Ressourcenproduktion Durian Vergleich Energic NS & Standing Crop.sav Verglelgh deF Energiegehalte des sezernierten Nektars und der standing crops von
\Durio zibethinus

b Ressourcenproduktion Durian Vergleich Energic NS & Standing Crop.spo Verglelgh de.r Energiegehalte des sezernierten Nektars und der standing crops von
\Durio zibethinus

b Ressourcenproduktion Eugenia Standing Crop.jnb Abblldung zum s.tandlng crop (Nektarmengen und Zuckerkonzentrationen) von Eu-
lgenia malaccensis

2 Ressourcenproduktion Eugenia Standing Crop Energie.jnb Abbildung zu den Energiemengen des standing crop von Eugenia malaccensis
Berechnung der téglich von den beiden steady state-Hauptnahrungspflanzen Musa x

2 IRessourcenproduktion Stiindliche Energie im UG steady state.xls paradisiaca und Sonneratia caseolaris im Untersuchungsgebiet produzierten Nektar-
energiemenge
Abbildung der stiindlich von den beiden steady state-Hauptnahrungspflanzen Musa x

2 IRessourcenproduktion Stiindliche Energie UG steady state.jnb paradisiaca und Sonneratia caseolaris im Untersuchungsgebiet produzierten Nektar-
energiemenge
Rohdaten und Auswertung der Flughunderfassung in Kampong Kuantan. Artenzu-

3 Erfassung der Flughunde Flughunde Gesamtdaten.xls sammensetzung, Altersstruktur, Wiederfanghaufigkeit, Okomorphologie, Reproduk-
tionsverlauf, Fitnessparameter

3 Erfassung der Flughunde 'Wiederfange.sav Auswertung der Wiederfangereignisse

3 Erfassung der Flughunde \Wiederfinge.spo IAuswertung der Wiederfangereignisse

3 Erfassung der Flughunde Zeit zwischen echten Fingen.sav Zeitabstdnde zwischen Erfassungen
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3 Erfassung der Flughunde Zeit zwischen echten Fangen.spo Zeitabstdnde zwischen Erfassungen

B Erfassung der Flughunde Abstand zwischen erstem und letztem Fang.sav Augwertung des Zeitabstands zwischen der ersten und der letzten Erfassung eines
Individuums

B Erfassung der Flughunde Abstand zwischen erstem und letztem Fang.spo Ausyertung des Zeitabstands zwischen der ersten und der letzten Erfassung eines
Individuums

B Erfassung der Flughunde Zeit zwischen erstem und letztem Fang jnb dAli)fIﬂ;iung des Zeitabstands zwischen der ersten und letzten Erfassung eines Indivi-

3 Erfassung der Flughunde Zeit zwischenWiederfdngen.jnb IAbbildung des Zeitabstands zwischen zwei Erfassungen eines Individuums

3 Erfassung der Flughunde Wiederfange nach Geschlecht.jnb IAbbildung der Wiederfanghdufigkeit nach Geschlecht getrennt

3 Erfassung der Flughunde Verhiltnis Ersterfassung zu Wiederfingen jnb IAbbildung der Ver.tellung der Wiederfangrate iiber alle Untersuchungszeitraume im
Untersuchungsgebiet

3 Erfassung der Flughunde Verhéltnis Eonycteris zu Macroglossus.jnb gll;lzléﬁung des Verhiltisses des beiden nekiarivoren Flughundarten an den Erfas-

3 Erfassung der Flughunde IRepro Macroglossus.xls IAuswertung des Reproduktionsgeschehens in Kampong Kuantan

3 Erfassung der Flughunde Korpergrofie.sav IAuswertung morphologischer Parameter der erfassten Flughunde

3 Erfassung der Flughunde Korpergrofe.spo IAuswertung morphologischer Parameter der erfassten Flughunde

3 Erfassung der Flughunde Fliigelform.sav Berechnung der Fliigelindizes

3 Erfassung der Flughunde Fliigelform.sav Berechnung der Fliigelindizes

B Erfassung der Flughunde Fliigelform.jnb Darstellupg einiger 0komorphologischer Parameter von Macroglossus minimus und
\Eonycteris spelaea

3 Erfassung der Flughunde Reproduktion Altersverteilung.jnb Darstellung der Altersklassenverteilung von Macroglossus minimus im Jahresverlauf

3 Erfassung der Flughunde Reproduktion Mannchen jnb Darstellung der reproduktiven Aktivitdt der Mannchen von Macroglossus minimus
im Jahresverlauf

3 Erfassung der Flughunde Reproduktion Weibchen.jnb Darstellung der reproduktiven Aktivitit der Weibchen von Macroglossus minimus im
Jahresverlauf

3 Erfassung der Flughunde PopulationsgroBenberechnung xls Berechnupg..der PopulationsgrofBe basierend auf den Fangdaten. Gleitende 3-
Monatszeitraume
Rohdaten und Auswertung der Pollenfunde im gesamten Untersuchungszeitraum von

3 IPollenproben IPollenproben.xls . .
Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea

B Pollenproben Pollenproben.sav IAuswertung der Pollenfunde im gesamten Untersuchungszeitraum von Macroglossus

minimus und Eonycteris spelaea
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3 Pollenproben Pollenproben.spo Ags_wertung der Pollen'funde im gesamten Untersuchungszeitraum von Macroglossus
minimus und Eonycteris spelaea
3 Pollenproben Prisenz der Pollenfunde jnb Darstellung der Prisenz der Pollenfunde auf Macroglossus minimus und Eonycteris
spelaea
B Pollenproben Summe der Pollenfunde.jnb Darstellung der gesamten Pollenfunde auf Macroglossus minimus und Eonycteris
spelaea
B Pollenproben Pollennachweise Jahresverlauf Macroglossus.jnb Monatsweise Dar.stellung der Pollenfunde auf Macroglossus minimus im gesamten
[Untersuchungszeitraum
B Pollenproben Pollennachweise Jahresverlauf Eonycteris jnb Monatsweise Darstellung der Pollenfunde auf Eonycteris spelaea im gesamten Un-
tersuchungszeitraum
3 Telemetrie Ubersicht Telemetrie 98-03.x1s Ubersicht iiber die von 1998 bis 2003 telemetrierten Individuen und die Zeitrdume
3 Telemetrie Telemetrie.xls Rohdaten und Auswertung aller Positionsdaten der Telemetrie
Telemetrie Formeln Telemetrie.xls Formel zur Berechnung der Schnittpunkte der Triangulationen
Korrelation der telemetrisch bestimmten Aktivitdtsdaten mit den Nektarsekretions-
3 Telemetrie IAktivitdt Telemetrie & stiindliche Energie.sav gang (Gesamtenergie) von Musa X paradisiaca und Sonneratia caseolaris im Unter-
suchungsgebiet
Korrelation der telemetrisch bestimmten Aktivitdtsdaten mit den Nektarsekretions-
3 Telemetrie IAktivitdt Telemetrie & stiindliche Energie.spo gang (Gesamtenergie) von Musa X paradisiaca und Sonneratia caseolaris im Unter-
suchungsgebiet
Darstellung der telemetrisch bestimmten Aktivitdtsdaten und des Nektarsekretions-
3 Telemetrie IAktivitdt Telemetrie & stiindliche Energie.jnb gangs (Gesamtenergie) von Musa x paradisiaca und Sonneratia caseolaris im Unter-
suchungsgebiet
3 Telemetrie\Aktionsrdume IAktionsraume.xls Rohdaten und Berechnung der Aktionsrdume der telemetrierten Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume IHomeranges _alle Kombinationen.sav Berechnung der Aktionsrdume der telemetrierten Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume Homeranges MCP_95.spo Auswertung der MCP 95 % der telemetrierten Macroglossus minimus
3 Telemetrie\Aktionsrdume Homeranges_Cluster 85.spo IAuswertung der Cluster 85 % der telemetrierten Macroglossus minimus
. ] 0 0, -
B Telemetrie\Akfionsriume Uberlappung.xls Beref:hnung der Uberlappur}g§grade von MCP 95 % und Cluster 85 % der tele
metrierten Macroglossus minimus
.. ] 0 0, -
3 Telemetric\Akfionsriume Uberlappung.sav Bere_chnung der Uberlappur'lg:sgrade von MCP 95 % und Cluster 85 % der tele
metrierten Macroglossus minimus
. ] 0 0, -
B Telemetrie\Akfionsriume Uberlappung alle Méglichkeiten.spo Berechnung der Uberlappungsgrade von MCP 95 % und Cluster 85 % aller tele

metrierten Macroglossus minimus (alle mdglichen Uberlappungen)
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. . .. - . Berechnung der Uberlappungsgrade von MCP 95 % und Cluster 85 % jener tele-
3 Telemetrie\Aktionsrdume Uberlappung nur wenn grofier Null.spo metrierten Macroglossus minimus, die tatséchlich iiberlappende Areale hatten
3 Telemetrie\Aktionsrdume IPolygone 95 & Punkte Méannchen 01.jnb Darstellung der Positionen und MCP 95 % einiger ménnlicher Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume IPolygone 95 & Punkte Mannchen 02.jnb Darstellung der Positionen und MCP 95 % einiger ménnlicher Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume IPolygone 95 & Punkte Mannchen 03.jnb Darstellung der Positionen und MCP 95 % einiger ménnlicher Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume IPolygone 95 & Punkte Mannchen 04.jnb Darstellung der Positionen und MCP 95 % einiger méannlicher Individuen
3 Telemetrie\Aktionsrdume Polygone 95 % Punkte Weibchen. 01jnb Darstellung der Positionen und MCP 95 % einiger weiblicher Individuen
o, - T X - : i
B Telemetric\Aktionsriume Cluster Kombinationen 1998 jnb Darstellur_lg der Cluster 85 % einiger zeitgleich telemetrierter Individuen im Untersu
chungszeitraum 1998
o o X . - i
3 Telemetric\Aktionsriume Cluster Kombinationen 2000-2001.jnb Darstellupg der Cluster 85 % einiger zeitgleich telemetrierter Individuen im Untersu
chungszeitraum 2000-2001
o, - P X - : i
B Telemetric\Aktionsriume Cluster Kombinationen 2002-2003_1.jnb Darstellur_lg der Cluster 85 % einiger zeitgleich telemetrierter Individuen im Untersu
chungszeitraum 2002-2003
o o X . - i
3 Telemetric\Aktionsriume Cluster Kombinationen 2002-2003_2.jnb Darstellupg der Cluster 85 % einiger zeitgleich telemetrierter Individuen im Untersu
chungszeitraum 2002-2003
B Telemetric\Aktivitit Aktivititsdaten xls Rohdaten un_d 'Auswertung allgr erhobener Aktivitdtsdaten der telemetrierten Mac-
roglossus minimus von 1998 bis 2003
B Telemetric\Aktivitit Aktivititsdiagramme Laufende Stunden.xls Auswertgng de.r AkthltatsFIaten der telemet.rlerten Individuen beginnend mit dem
IAbflug eines Tieres aus seinem Tagesquartier (laufende Stunden)
3 Telemetrie\Aktivitét IAktivititsdiagramme Stunden separat.xls Stundenweise Auswertung der Aktivitdtsdaten der telemetrierten Individuen
3 Telemetrie\Aktivitit IAktivitdt alle Vergleich.sav Vergleich der erhobenen Aktivitdtsdaten der telemetrierten Individuen
3 Telemetrie\Aktivitét IAktivitdt alle Vergleich.spo Vergleich der erhobenen Aktivitdtsdaten der telemetrierten Individuen
3 Telemetrie\AKfivitt Aktivitit fortlaufend vollstindige jnb D.arstel!ung der volllstandlg erhoben.en Aktivitdtsbudgets beginnend mit dem Abflug
eines Tieres aus seinem Tagesquartier (laufende Stunden)
3 Telemetric\ Aktivitit Aktivitit stundenweise alle.jnb Darstellung der stunﬂdhc_:hen Akt;v.lt.e.ltsbudgets der telemetrierten Individuen; alle
stundenweise vollstindigen Aktivititsdaten
3 Telemetrie\Aktivitit IAktivitdt Stundenweise alle Néchte.sav Auswertung der stu{ldh.c hen AkFlYlF.a tsbudgets der telemetrierten Individuen; alle
stundenweise vollstindigen Aktivitdtsdaten
3 Telemetrie\Aktivitét IAktivitdt Stundenweise alle Nachte KS-Test.sav Auswertung der stu13d119 hen AkFlYlEa tsbudgets der telemetrierten Individuen; alle
stundenweise vollstdndigen Aktivitdtsdaten
B Telemetric\Akfivitit Aktivitit Stundenweise alle Néichte T-Test.sav IAuswertung der stiindlichen Aktivititsbudgets der telemetrierten Individuen; alle

stundenweise vollstindigen Aktivititsdaten
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3 Telemetrie\Aktivitét IAktivitdt Laufende Stunden vollstdndig.sav A.uswer.tung der vgllstandlg erhobe}nen Aktivitdtsbudgets beginnend mit dem Abflug
eines Tieres aus seinem Tagesquartier (laufende Stunden)
3 Telemetrie\Aktivitit IAktivitdt Laufende Stunden vollstindig KS-Test.sav A.usweljtung der vgllstandlg erhobe.nen Aktivititsbudgets beginnend mit dem Abflug
eines Tieres aus seinem Tagesquartier (laufende Stunden)
3 Telemetrie\Aktivitét IAktivitit Laufende Stunden vollstdndig T-Test.sav A.usweljtung der vgllstandlg erhobe.nen Aktivitdtsbudgets beginnend mit dem Abflug
eines Tieres aus seinem Tagesquartier (laufende Stunden)
Telemetrie\Aktivitét Gesamtdauer Aktivitit.sav IAuswertung der Gesamtdauer der nichtlichen Flugaktivititsphasen
Telemetrie\Aktivitét Gesamtdauer Aktivitét.spo IAuswertung der Gesamtdauer der nichtlichen Flugaktivititsphasen
: - : o Y -
B Telemetrie\Aktivitit Dauer bis 50 % Aktivitit.sav éuswertung der Zeitdauer bis zum Erreichen von 50 % des néchtlichen Flugaktivi
tatsbudgets
: - - o - —
B Telemetrie\Aktivitit Dauer bis 50 % AKtivitat.spo éuswertung der Zeitdauer bis zum Erreichen von 50 % des néchtlichen Flugaktivi
tatsbudgets
3 Telemetric\ Aktivitit Siimtliche Aktivitits- und Ruhephasen jnb Dar.st_ellung der Dauer samtlicher Aktivitdts- und Ruhephasen aller telemetrierten
Individuen
3 Telemetrie\Aktivitt Min Max Akfivitit & Ruhe.sav IAuswertung Qer mlnlmalgn und ma.)(l.malen Dauer einer nichtlichen Aktivitéts- und
- Ruhephase eines telemetrierten Individuums
3 Telemetric\Aktivitit Min Max Aktivitit & Ruhe.sav Auswertung _der mmlmale?n und ma_xgnalen Dauer einer néchtlichen Aktivitéts- und
- Ruhephase eines telemetrierten Individuums
3 Telemetrie\AKfivitt Aktivitit getrennt in 2 Halften.sav Verglelfsh der Aktivitdtsbudgets eines telemetrierten Tieres in der ersten und zweiten
Nachthilfte
B Telemetric\Aktivitit Aktivitit getrennt in 2 Hilften.spo Verglelfh der Aktivitdtsbudgets eines telemetrierten Tieres in der ersten und zweiten
Nachthélfte
IAuswertung des Zusammenhangs zwischen Sonnenuntergang/Astronomischer Dam-
3 Telemetrie\Aktivitét Bezug TQ zu Sonnenlauf gepoolt.sav merung und des Zeitpunkts des Verlassens des Tagesquartiers und Sonnenauf-
gang/Astronomischer Ddmmerung zur Riickkehr ins Tagesquartier
IAuswertung des Zusammenhangs zwischen Sonnenuntergang/Astronomischer Dam-
3 Telemetrie\Aktivitét Bezug TQ zu Sonnenlauf gepoolt.spo merung und des Zeitpunkts des Verlassens des Tagesquartiers und Sonnenauf-
gang/Astronomischer Ddmmerung zur Riickkehr ins Tagesquartier
B Telemetrie\Aktivitit Bezug Aktivitat zu Mond alle Datensitze.sav Vergleich der.AktwltatSpararnleter in Vollmondnéchten und Neumondnéchten; ge-
schlechtsspezifische Unterschiede
B Telemetric\Aktivitit Bezug Aktivitat zu Mond alle Datensiitze.spo \Vergleich der Aktivitidtsparameter in Vollmondnachten und Neumondnéchten; ge-

schlechtsspezifische Unterschiede
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3 Videoaufzeichnungen Protokollblatt Videoaufnahmen xls [Ubersicht tiber d}e Daten un_d Dauer der Videoaufzeichnungen an Musa x paradisia-
ca und Sonneratia caseolaris

B Videoaufzeichmmgen Auswertung Videodaten.xls Rohdate'n und Ausweﬂung der an Musa x paradisiaca und Sonneratia caseolaris
aufgezeichneten Videodaten

B Videoaufzeichnungen Encrgiemenge pro Landung Musa.sav B‘erechnul'lg der pro ‘Flughur‘ldlandung an Musa x pc_zrqdzszaca aufgenommenen Ener-
giemenge; Unterschiede zwischen Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea

. . . Berechnung der pro Flughundlandung an Musa x paradisiaca aufgenommenen Ener-

3 Videoaufzeichnungen Encrgiemenge pro Landung Musa.spo giemenge; Unterschiede zwischen Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea

B Videoaufzeichnungen Dauer & Bliitenzahl Landung.spo Auswertung dﬁ:r Landungsdauer und der pro Landung von Macrogl(')s.sus minimus
und Eonycteris spelaea ausgebeuteten Bliitenzahl an Musa x paradisiaca
IAuswertung der Mondphasenabhingigkeit der Landungsdauer und der pro Landung

3 \Videoaufzeichnungen Dauer & Bliitenzahl Landung Mondphase.spo von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea ausgebeuteten Bliitenzahl an
IMusa x paradisiaca

B Videoaufzeichnungen Energicaufhahme pro Landung jnb Theoretische Em?rgleaufnah.me eines Flughundes pro Landung an Musa x paradisia-
ca und Sonneratia caseolaris

B Videoaufzeichnungen MM & ES Musa Dauer & Bliitenzahl jnb Darstellung der Dfluer der Landung an Musg x paradisiaca und Anzahl der ausge-
beuteten Einzelbliiten von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea

3 Videoaufzeichnungen MM & ES n ausgebeutete Einzelbliiten jnb Darstellung der pro Land}lng von Macroglossus minimus unq Eonycterzs spelaea
ausgebeutete Bliiten an einer Infloreszenz von Musa x paradisiaca

. . IMM & ES Musa Energiemengen fiir tatsdchlich ausge- |Anhand der ausgebeuteten Bliiten berechnete Energieaufnahme eines Flughundes pro
3 Videoaufzeichnungen . L o
beutete Einzelbliiten.jnb Landung an Musa x paradisiaca

3 Videoaufzeichnungen MM & ES Landungen Musa stiindlich.jnb Darstellung der stiindlichen Landungen von Macroglossus minimus und Eonycteris
ispelaea an den gefilmten Infloreszenzen von Musa x paradisiaca

B Videoaufzeichnungen MM & ES Landungen Sonneratia stiindlich jnb Darstellung der stiindlichen Pandungen von M.acroglossus. minimus und Eonycteris
ispelaea an den gefilmten Bliiten von Sonneratia caseolaris
Korrelation des wéihrend der Videoaufzeichnungen an Bliiten von Musa x paradisia-

3 Videoaufzeichnungen IAktivitdt Videoaufzeichnung & stiindliche Energie.sav |ca und Sonneratia caseolaris dokumentierten Aktivitatsverlaufs nektarivorer Flug-
hunde und der Nektarsekretion dieser Nahrungspflanzenarten
Korrelation des wéihrend der Videoaufzeichnungen an Bliiten von Musa x paradisia-

3 Videoaufzeichnungen IAktivitdt Videoaufzeichnung & stiindliche Energie.spo |ca und Sonneratia caseolaris dokumentierten Aktivititsverlaufs nektarivorer Flug-
hunde und der Nektarsekretion dieser Nahrungspflanzenarten

B Videoaufzeichnungen MM Musa Verhaltensspektrum 1 stiindlich jnb Darstellung der bei der Videoaufzeichnung dokumentierten nicht-interaktiven Ver-

haltensweisen von Macroglossus minimus an Musa X paradisiaca
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Go Dateien\Files\Kéfig

Kapitel Ordner Dateiname Inhalt
3 Videoaufzeichnungen MM Musa Verhaltensspektrum 2 stiindlich jnb Da?stellung der bei der Vlde(_)a}lfzelchnung dokumen'tlgrten interaktiven Verhaltens-
weisen von Macroglossus minimus an Musa X paradisiaca
3 Videoaufzeichnungen MM Sonneratia Verhaltensspektrum stiindlich.jnb Darstellpng der bei der V1Qe0aufzelchnung dokumeptl.erten nlcht-lntera.ktlven und.
interaktiven Verhaltensweisen von Macroglossus minimus an Sonneratia caseolaris
B focal animal sampling Parameter Dircktbeobachtung xls Uber51_cl'1t iber den Ort, die Patep und DaElern der focal animal samplings an Musa x
paradisiaca und an Kunstbliiten im Flugkéfig
B focal animal sampling Direktbeobachtung Gesamtdaten.xls Zusammenfgssung der SpectatorGo—Datelen (Rohdateien) und Auswertung der iiber
das focal animal sampling erhobenen Verhaltensdaten
B focal animal sampling Dircktbeobachtung Besuchsabstinde.xls Aqswertung ‘der Zeitabstinde zwischen zwei Erfassungen (Lapdgngen) eines focal
lanimals an einer beobachteten Infloreszenz von Musa X paradisiaca
B focal animal sampling Besuchsabstinde.sav Aqswertung .der Zeitabstiande zwischen zwei Erfassungen (Lagd}mgen) eines focal
lanimals an einer beobachteten Infloreszenz von Musa x paradisiaca
. . . IAuswertung der Zeitabstinde zwischen zwei Erfassungen (Landungen) eines focal
3 focal animal sampling Besuchsabstinde.spo . . .
lanimals an einer beobachteten Infloreszenz von Musa x paradisiaca
3 focal animal sampling MM Musa Besuchsabstinde jnb Da_rstellung (jer Zeitabstiande zwischen zwei Erfassungen (Landgngen) eines focal
lanimals an einer beobachteten Infloreszenz von Musa x paradisiaca
Darstellung der bei den focal animal samplings dokumentierten nicht-interaktiven
3 focal animal sampling MM focal individuals Direktbeobachtung 1 h.jnb und interaktiven Verhaltensweisen von Macroglossus minimus an Musa X paradisia-
ca
Darstellung der bei den focal animal samplings dokumentierten nicht-interaktiven
3 focal animal sampling MM Kifig focal individuals Direktbeobachtung 1 h.jnb jund interaktiven Verhaltensweisen von Macroglossus minimus an Kunstbliiten im
Flugkéfig
Exemplarische Darstellung der Erfassungshaufigkeit einzelner focal animals sowie
3 focal animal sampling Aktivititsspektren in ausgewéhlten Néchten.jnb des all occurrence von Macroglossus minimus und Eonycteris spelaea an Musa x
paradisiaca
focal animal sampling\Spectator Konfigurationsdateien fiir die Erfassungsmaske des Programms Spectator Go Profes-
3 . conMacro... .
Go Dateien\Config sional
. . Protokolldateien der focal animal samplings mit dem Programm Spectator Go Pro-
focal animal sampling\Spectator . . . .
3 . . : fessional. Verhaltensbeobachtung im Freiland an Infloreszenzen von Musa x paradi-
Go Dateien\Files\Freiland siaca
B focal animal sampling\Spectator L Protokolldateien der focal animal samplings mit dem Programm Spectator Go Pro-

fessional. Verhaltensbeobachtung im Flugkifig an Kunstbliiten
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Kapitel Ordner Dateiname Inhalt
. . Auswertung reproduktionsrelevanter Parameter ménnlicher Macroglossus minimus,
3 Konditionsparameter Repro Miannchen nur ad Macroglossus.sav Berechnung der Residuen von Hodenlinge und Kondition
., . IAuswertung reproduktionsrelevanter Parameter ménnlicher Macroglossus minimus,
3 Konditionsparameter Repro und Fitness Hoden.spo Berechnung der Residuen von Hodenlénge und Kondition
Auswertung des Zusammenhangs zwischen Kondition bzw. Hodengrofe mit den
3 IKonditionsparameter Kondition & Telemetrie Médnnchen nur ad MM.sav IAktionsraumgrofen und Aktivitdtsbudgets ménnlicher adulter Macroglossus mini-
mus
Auswertung des Zusammenhangs zwischen Kondition bzw. Hodengrofe mit den
3 IKonditionsparameter Kondition & Telemetrie Médnnchen nur ad MM.spo IAktionsraumgrofen und Aktivitdtsbudgets ménnlicher adulter Macroglossus mini-
mus
.\ IKondition & Telemetrie nur telemetrierte ad Ménnchen Aus_w ertung de? Zusammenh_ar_lg.s zwischen K.(.) ndl_tlon bzw. Hodengrofie mit de.n'
3 IKonditionsparameter MM._spo IAktionsraumgrofen und Aktivititsbudgets méannlicher adulter Macroglossus mini-
-SP mus; Berechnung der Kondition bzw. Hodengrof3e nur fiir diese Ménnchen
.\ IKondition & Telemetrie Neumond Ménnchen nur ad Aus_w eriung de? Zusammenhar}g.s zwischen I?ond}tlon bzw. HodengroBe mit d.en.
3 IKonditionsparameter IAktionsraumgrofen und Aktivititsbudgets ménnlicher adulter Macroglossus mini-
MM.sav . Lo
mus in Abhéngigkeit von der Mondphase
.\ IKondition & Telemetrie Vollmond Ménnchen nur ad Aus_w ertung de? Zusammenhar}g.s zwischen I?ond}tlon bzw. Hodengrofie mit d.en.
3 IKonditionsparameter IAktionsraumgrofen und Aktivitdtsbudgets ménnlicher adulter Macroglossus mini-
MM.sav - W
mus in Abhiangigkeit von der Mondphase
B Konditionsparameter Repro Minnchen Macroglossus Kondition.spo Regressionen res‘ld.ualer Korpermasse mit residualer Hodenldnge adulter ménnlicher
Macroglossus minimus
3 Konditionsparameter Hodenlange tiber Kondition alle Ménnchen.jnb Auftragﬂder residualen Hodenlange u‘t')e.r der residualen Krpermasse (Kondition)
aller Minnchen von Macroglossus minimus
.. IHodenlénge liber Kondition nur telemetrierte Méann- IAuftrag der residualen Hodenldnge iiber der residualen Korpermasse (Kondition) nur
3 IKonditionsparameter . . ..
chen.jnb der telemetrierten Mannchen
Auftrag der Grofle der MCP 95 % iiber der residualen Hodenlédnge der telemetrierten
3 IKonditionsparameter Hodenldnge zu Telemetrie.jnb Mainnchen und Auftrag der Priasenz in den MCP 95 % iiber der residualen Hodenlén-
ge der telemetrierten Mannchen
. . Ubersicht iiber die Versuchstiere (Macroglossus minimus), die durchgefithrten Ver-
4 |Auswertung Belegungsplan Kunstbliitenexperimente.xls suche und dic Betricbsparameter der Kunstbliiten
4 IAuswertung Versuchstiere.sav Vergleich der Versuchstiere im Flugkéfig
4 IAuswertung Versuchstiere.spo Vergleich der Versuchstiere im Flugkéfig
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Kapitel Ordner Dateiname Inhalt
4 Auswertung Kifigaufbau jnb ﬁg?;dung des Flugkafigs und der Anordnung der im Flugkéfig betriebenen Kunst-
Tagesprotokolle nicht manipuliert individuensortiert Erster Teil der Rohdaten und Auswertungen der Bliitenbesuche und Trinkmengen
4 IAuswertung L . ..
1.xIs von Macroglossus minimus im Flugkafig
Tagesprotokolle nicht manipuliert individuensortiert Zweiter Teil der Rohdaten und Auswertungen der Bliitenbesuche und Trinkmengen
4 |Auswertung L . .
2.xls von Macroglossus minimus im Flugkéafig
4 |Auswertung Kunstbliitenexperimente.xls Ubersichtsauswertung der Kunstbliitenexperimente
4 Auswertung Zuckermengen nicht_manipuliert.sav Auswertqu der Trinkmengen und der Energieaufnahme von Macroglossus minimus
im Flugkéfig
4 Auswertung Zuckermengen nicht_manipuliert.spo .Auswertling der Trinkmengen und der Energieaufnahme von Macroglossus minimus
- - im Flugkéfig
. . . Vergleich des gemessenen Tagesenergiebedarfs von Macroglossus minimus im Flug-
4 Auswertung Vergleich Tagesenergicbedarf Literatur.xls kéafig mit Literaturangaben zum Tagesenergiebedarf anderer Fledertierarten
4 Rohdaten Protokolldateien M021120.csv — M030212.csv Protokolldateu.en vom Versuf:hscomputer iiber den gesamten Versuchszeitraum und
alle Versuchstiere im Flugkifig
Anhang i M020525.csv — M020528.csv Protokolldat_elen vom }/erspchsco'mputer. Training dreier Tiere im kleinen Kafig fiir
Versuche mit Kunstbliiten im Freiland
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