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Inleiding

Wanneer je door het veld loopt, zie je allerlei insecten op  
bloemen. Dat die insecten voor stuifmeel en/of nectar komen  
weten de meeste mensen wel, maar hebben die insecten ook 
een verschillend effect op de bestuiving en daarmee de zaad- 
zetting van een plant? Maakt het voor de bestuiving van de 
plant wat uit of die bezocht wordt door een bij of door een 
zweefvlieg?

De relaties tussen planten en hun bestuivers laten mooie 
voorbeelden van co-evolutie zien (Anstett et al. 1997). Het me-
rendeel van de zaadplanten wordt echter niet bestoven door 
één soort dier, maar door vele soorten, meestal insecten die 
tot verschillende groepen behoren (Waser et al. 1996, Memmott 
1999, Larsson 2005).

De samenstelling van bezoekers vertoont variatie tussen 
jaren, seizoenen, van uur tot uur, binnen en tussen populaties 
(Ramsey 1995, Herrera 1990, 1995, 1996, Fishbein & Venable 
1996). Elke bezoeker hoeft nog geen bestuiver te zijn. De ene 
bezoeker is wat zijn bestuivingsefficiëntie betreft (aantal stuif-
meelkorrels per tijdseenheid afgezet op de stempel) veel beter 
dan de andere en bovendien kan een bezoeker ook soortvreemd 
stuifmeel op de stempels deponeren. Kwantitatieve aspecten 
van bestuiving (aantal soorten bezoekers, aantal bezoeken)  
worden vaker onderzocht dan kwalitatieve aspecten zoals de 
zuiverheid van de gedeponeerde stuifmeellading, de herkomst 
van het soorteigen stuifmeel (stuifmeel leidend tot zelf- of 
kruisbestuiving). Als bestuiver is het cruciaal dat het insect  
zowel de helmhokken als de stempels aanraakt. Bezoekers  
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Veel plantensoorten worden door een aantal insectensoorten bezocht. 
Het gezamenlijke effect van alle bloembezoekers bepaalt de mate van 
bestuiving van een plantenpopulatie. Elke insectensoort heeft zijn eigen 
bestuivingefficiëntie en daarmee een uniek effect op de bestuiving zowel 
kwalitatief (aantal gedeponeerde korrels met een bepaalde herkomst) 
als kwantitatief gezien. Specialisten beperken hun bezoeken tot een 
of enkele plantensoorten en daarom wordt gedacht dat zij vrij zuivere 
stuifmeelladingen bij zich hebben wat gunstig is voor bestuiving. 
Duifkruid biedt de mogelijkheid om het effect van verschillende soor- 
ten op bestuiving te onderzoeken. De plant is erg aantrekkelijk voor 
insectensoorten en de stuifmeelkorrels zijn direct na depositie op de 
stempels met een loep te tellen. Nederlandse en Franse populaties van 
duifkruid worden door een groot aantal insectensoorten bezocht en 
bestoven. De bestuivingefficiëntie is geanalyseerd waarbij verschillende 
gedragskenmerken onderzocht zijn, zoals de grootte en zuiverheid 
van de stuifmeellading op het lichaam, de vliegafstanden tussen twee 
bloembezoeken en het aantal duifkruidkorrels gedeponeerd per minuut. 
De (in Nederland niet inheemse) pluimvoetbij Dasypoda argentata, een 
specialist op duifkruid, scoort voor zowel de vrouwtjes als de mannetjes 
erg goed op deze kenmerken. De andere insectensoorten – de honingbij, 
zweefvliegen, hommels en vlinders – waren middelmatige tot slechte 
bestuivers. Vlinders vlogen als enige groep vrij lange afstanden tussen 
twee bloembezoeken, maar deponeerden slechts weinig stuifmeel op de 
stempels. Geen enkele soort bestoof tijdens het bezoek het bloemhoofdje 
in zijn geheel. Duifkruidbloemhoofdjes moeten meerdere malen bezocht 
worden om geheel bestoven te worden. Alle insectengroepen dragen bij 
aan de bestuiving van een populatie planten maar de ene soort per bezoek 
meer dan de andere. Het bleek dat de verschillen tussen de gegevens 
verzameld ‘s morgens en ‘s middags groot waren. Om tot een goede 
vergelijking te komen is het belangrijk op hetzelfde moment van de dag 
voor alle insectengroepen gegevens te verzamelen.
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verschillen in vele aspecten zoals in lichaamsgrootte, aantal, 
activiteitsperiode, bezochte aantal bloemen per minuut, vlieg- 
afstanden tussen twee bezoeken, duur van het bezoek, de groot-
te en samenstelling van de stuifmeellading. Al deze factoren 
zijn van invloed op de kwaliteit van de bestuiving (Waser 1982, 
Herrera 1987, 1989, Waser & Price 1990, Kwak & Velterop 1997). 
Verschillende soorten bezoekers kunnen een verschillend effect 
hebben op de mannelijke of vrouwelijke kant van de voort- 
planting van planten (Stanton et al. 1991). Stuifmeelverza-
melende bijen zijn goed in stuifmeel verwijderen uit de bloem 
(Strickler 1979, Cane & Payne 1988, Larsson 2005), maar soms 
slecht in het deponeren van stuifmeel op de stempel, wat van-
uit de plant te beschouwen is als verspilling (Wilson & Thomson 
1991). Insecten die goed zijn in stuifmeel verzamelen kunnen 
een sterke voorkeur vertonen voor bloemen die stuifmeel aan-
bieden en zelfs bloemen met stempels vermijden (Thomson & 
Goodell 2001).

Bijensoorten die gespecialiseerd zijn op één of enkele voed-
selplanten worden mono- of oligolectisch genoemd. Deze spe-
cialisatie betreft bijna altijd het verzamelen van stuifmeel door 
vrouwtjes en zelden van nectar (Wcislo & Cane 1996). Ook werk-
sters van hommels en de honingbij kunnen zich specialiseren 
op bepaalde voedselplanten, maar de soort is generalistisch. 
Van specialisten verwacht men dat ze zuivere stuifmeella- 
dingen dragen (zie Blionis & Vokou 2001) met als gevolg dat ze 
soortzuivere ladingen stuifmeel op de stempels afzetten. Cru-
den (1972) heeft onderzocht welk stuifmeel er tussen de haren 
die het stuifmeel vasthouden (scopae) van oligolectische bijen 
zat en vond juist veel soortvreemd stuifmeel. Zijn verklaring 
was dat er een stuifmeeltekort was, mogelijk als gevolg van  
klimatologische omstandigheden. Dergelijke specialisten kun-
nen ook andere plantensoorten bezoeken op zoek naar nectar 
(Hoffmann 2005).

Over de bestuivingefficiëntie van oligo- en monolectische 
bijen (specialisten) in vergelijking met die van generalisten op 
dezelfde plantensoort is weinig bekend. Verschillende auteurs 
vinden dat de specialist de beste bestuiver van de bestudeerde 
plantensoort is, maar deze specialist is niet altijd de meest 
talrijke bezoeker, waardoor hij toch niet het meest belangrijk 
is voor de bestuiving van de plantensoort (Cane & Payne 1988, 
Ashman & Stanton 1991, Larsson 2005). Zo is de zaadzetting in 

Claytonia virginica na een bezoek van een specialistische zandbij 
(Andrena erigeniae Robertson) of van een generalistische wolzwe-
ver (Bombylius major Linnaeus) even groot (Motten et al. 1981).

De bloemhoofdjes van duifkruid (Scabiosa columbaria) wor-
den bezocht door vele insectensoorten (tot nu toe 58 geteld),  
behorende tot verschillende ordes (Hymenoptera, Diptera en 
Lepidoptera) (Kwak & Velterop 1997) waaronder een specialis-
tische bijensoort: de pluimvoetbij Dasypoda argentata Panzer 
(figuur 1). De plant is aantrekkelijk voor bestuivingsonderzoek 
door zijn grote aantrekkingskracht op insecten en door het feit 
dat de stuifmeelkorrels zo groot zijn dat ze met een loep in het 
veld op de stempels te tellen zijn. In dit artikel wordt de vraag 
behandeld hoe generalistische en specialistische insecten ver-
schillen in de bestuiving van duifkruid. Deze vraag paste in het 
onderzoek naar de factoren die van invloed zijn op het voort- 
bestaan van kleine populaties van bedreigde plantensoorten.

Duifkruid

Duifkruid, Scabiosa columbaria (Dipsacaceae), is een over-
blijvende soort, die voorkomt op droge, grazige plaatsen op 
kalkhoudende grond, bloeiend van juli tot eind september. 
De blauw-paarse bloemen (3 mm lang) vormen een halfrond 
bloemhoofdje (diameter 1-3,5 cm), met ongeveer 30-100  
bloemen per hoofdje. Per plant worden 10-200 bloemhoofdjes  
geproduceerd. De bloei begint met 2-6 bloeiende bloemen; elke 
dag komen meer bloemen in bloei. De bloemen zijn protan- 
drisch dat wil zeggen dat eerst de meeldraden rijp zijn en daar-
na de stempels. Wanneer alle bloemen van een hoofdje man-
nelijk zijn geweest gaat de vrouwelijke fase voor alle bloemen 
tegelijk in, zeven tot negen dagen na het begin van de bloei; de 
stempels steken dan buiten de bloemen uit. De meeste bloe-
men hebben dus een tussenfase waarin ze geslachtsloos zijn, 
een weinig voorkomend verschijnsel in het plantenrijk. In deze 
tussenfase bevatten de bloemen wel nectar, net als in de man-
nelijke en vrouwelijke fase. Deze tussenfase voorkomt voor een 
belangrijk deel zelfbestuiving.

Onderzochte populaties

In Nederland is duifkruid een rode lijst soort (‘bedreigd’), meest-
al voorkomend in kleine (minder dan 50 planten) populaties 
en enkele grotere (Ouborg 1993). De onderzochte Nederlandse 
populaties liggen in wegbermen of in natuurreservaten in het 
zuiden van Nederland: Wrakelberg, Kruisberg en Wijlre. In twee 
proeftuinen met populaties, Haren en Assen, zijn ook waarne-
mingen verricht.

In Frankrijk komt duifkruid in grote populaties voor in ver-
laten akkers en bermen. In de Franse Alpen zijn waarnemingen 
verricht in vier populaties in het dal van de Arc: Modane, Bra-
mans grot, Bramans plateau en Bramans electriciteitshuisje  
(departement Savoie). In het noorden van Frankrijk werden 
twee populaties bemonsterd, gelegen in een kalkgrasland en 
langs een verlaten spoorbaan (in de buurt van Colombey-les-
Belles, departement Meurthe-et-Moselle).

Bloembezoekers

Gedrag van bloembezoekers op duifkruid

Van de meest talrijke insecten die duifkruid bezoeken (Syrphi- 
dae, Hymenoptera en Lepidoptera – zie figuur 2) werden ge-
dragskenmerken genoteerd. Gegevens van elke insectensoort 
werden binnen twee uur en op dezelfde dag verzameld omdat 
gegevens verzameld op uiteenlopende momenten, de verschil-
len tussen soorten zouden kunnen verhullen.

1. De pluimvoetbij Dasypoda argentata is een gespecialiseerde bloem-
bezoeker van duifkruid, hier een vrouwtje. Foto: Joop Smittenberg
1. Dasypoda argentata is a specialized flower visitor of Scabiosa 
columbaria.
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Van de bloembezoekers werden de volgende gedragingen 
onderzocht: de grootte en de zuiverheid van de stuifmeellading 
op het lijf, de voorkeur voor de bloeifase van het bloemhoofdje, 
de vliegafstanden tussen twee bezoeken, de verblijftijd op een 
bloemhoofdje en de hoeveelheid stuifmeel gedeponeerd per 
bloembezoek.

Grootte en zuiverheid van de stuifmeellading op het lijf

Een bestuiver draagt stuifmeel over dat eerst op zijn lijf zat; 
zonder die stuifmeellading is een insect wel een bezoeker 
maar geen bestuiver. De samenstelling van de lading geeft 
weer welke plantensoorten een insect bezocht heeft over een 
langere periode dan directe waarnemingen. Wanneer een 
insect verschillende plantensoorten bezoekt zal de lading op 
het lijf verschillende soorten stuifmeel bevatten die weer op 
verschillende stempels kunnen worden afgezet. Soortvreemd 
stuifmeel kan een nadelig effect hebben op de zaadzetting. 
In ieder geval neemt soortvreemd stuifmeel plaats in op de 
stempel.

Van verschillende insectensoorten (meestal tien individuen 
per soort per populatie) werd de stuifmeellading op de buik-
zijde verzameld door dit gebied met een sterk plakkende gel 
schoon te strijken, van deze gel een preparaat te maken door 

de gel te smelten (Beattie 1972) en vervolgens het aantal en de 
soort stuifmeelkorrels te bepalen. Het opnieuw bemonsteren 
van hetzelfde individu werd voorkomen door de bemonsterde 
insecten een korte periode in een kooi te bewaren. Het totaal 
aantal stuifmeelkorrels en het aantal duifkruidkorrels werd 
geteld.

Vlinders hadden maar weinig stuifmeel bij zich, 19-72 
korrels totaal en maar 4-24 duifkruidkorrels (gegevens uit Ne-
derland en Frankrijk gecombineerd). De zweefvlieg blinde bij, 
Eristalis tenax (Linnaeus), en hommels hadden ladingen die 
ongeveer even groot waren: 940-1280 korrels voor de blinde bij 
en 780-1760 korrels bij hommels. Werksters van honingbijen, 
Apis mellifera Linnaeus, hadden iets minder korrels bij zich: 470-
870. Kijken we naar het aandeel duifkruidstuifmeel dan scoren 
hommels slecht, 4-96 korrels. Zweefvliegen dragen  
150-410 en honingbijen 260-860 duifkruidkorrels bij zich. 
Vrouwtjes pluimvoetbijen hebben de grootste ladingen, enkele 
duizenden duifkruidkorrels, maar soms toch ook wat bijmen-
ging van andere soorten stuifmeel: 0-16 % bij de vrouwtjes en 
33-49 % bij de mannetjes pluimvoetbij.

Gerangschikt volgens een toenemend aantal duifkruidstuif-
meelkorrels op het lijf is de volgorde: vlinders, hommels, blinde 
bij, honingbij en pluimvoetbij.

a

c

b

2. Bloembezoekers op duifkruid (Scabiosa columbaria). (a) Een vrouwtje 
pluimvoetbij, Dasypoda argentata, met wit duifkruidstuifmeel tus-
sen de lange haren aan de achterpoten en de vleugels uitgespreid 
tijdens het stuifmeel verzamelen. (b) Een blinde bij, Eristalis tenax, 
op een vrouwelijk bloemhoofdje terwijl ze zich aan het poetsen 
is. Duifkruidstuifmeel is te zien op de poten. (c) Een distelvlin-
der, Vanessa cardui (Linnaeus), op een bloemhoofdje. Foto’s: Joop 
Smittenberg
2. Insect visitors on small scabious (Scabiosa columbaria). (a) A female of 
Dasypoda argentata with white-coloured pollen between the hairs of the 
hind legs; the wings are spread during pollen collection. (b) The syrp-
hid Eristalis tenax, sittting on a female flowerhead and cleaning head 
and legs. Pollen grains of Scabiosa are visible on the legs and eyes.(c) 
The butterfly, Vanessa cardui, on a female flowerhead.
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Voorkeur voor de bloeifase van het bloemhoofdje

Een sterke voorkeur voor of de vrouwelijke of de mannelijke 
bloeifase kan resulteren in een geringe stuifmeeldepositie op 
de stempels en een verlies aan stuifmeel. De voorkeur voor een 
bepaalde bloeifase is gemeten voor zweefvliegen en bijen in 
plots met een bekende samenstelling aan mannelijke en vrou-
welijke bloemhoofdjes (70-90% van de bloemhoofdjes verkeren 
in de mannelijke fase). Het totale aantal bloemhoofdjes per plot 
bedroeg 150 (populatie Assen) en 250-350 (populatie Bramans 
plateau). Waarnemingen werden ‘s morgens (11.00-12.00 u) en 
‘s middags verricht (15.30-16.30 u). In totaal zijn voor dit onder-
zoekje 1532 bezoeken waargenomen in Nederland en 1691 in de 
Franse populatie.

De snorzweefvlieg, Episyrphus balteatus (De Geer), heeft een 
grote voorkeur voor mannelijke hoofdjes, en eet daar stuifmeel 
uit de helmhokken. Vrouwelijke hoofdjes werden slechts kort 
aangeraakt zonder dat deze zweefvlieg landde. Waarschijnlijk 
wordt met dit gedrag de bloeifase vastgesteld. De blinde bij en 
de kleine bijvlieg, Eristalis arbustorum (Linnaeus), hadden een 
duidelijke voorkeur voor vrouwelijke hoofdjes zowel ‘s morgens 
als ‘s middags (gegevens van 3 september 1999; binomiale ver-
deling met respectievelijk Z=3,07, P<0,001 en Z=2,02, P<0,05). 
Hommels en vlinders bezochten de bloemhoofdjes zonder voor-
keur voor een bloeifase.

De vrouwtjes van de pluimvoetbij hadden zowel ‘s mor-
gens als ‘s middags geen voorkeur voor een bepaalde bloeifase. 
Honingbijen vertoonden wel een voorkeur ‘s middags voor 
mannelijke hoofdjes (Z<3,7, P<0,0001) maar ‘s morgens juist 
niet. Deze voorkeur voor mannelijke hoofdjes wordt ook weer-
spiegeld in het percentage werksters met korfjes gevuld met 
duifkruidstuifmeel: ‘s morgens slechts 6% (n=18), ‘s middags 
39% (n=23). Bloembezoekende insecten op duifkruid verschillen 
sterk in hun voorkeur voor de bloeifase van een bloemhoofdje. 
Geen enkele soort vliegt uitsluitend op mannelijke of vrouwe-
lijke bloemhoofdjes.

Vliegafstanden tussen twee bezoeken

Vliegafstanden tussen twee bezoeken zijn gebruikt om de 
afstanden waarover stuifmeel getransporteerd wordt te schat-
ten. Een grote vliegafstand tussen twee bezoeken betekent  
dat het stuifmeel van verder weg kan komen en dus een an-
dere genetische samenstelling kan hebben, een kwalitatief 
aspect van bestuiving. Vliegafstanden geven wel een onder-
schatting van de afstanden waarover stuifmeel getranspor-
teerd wordt doordat per bezoek lang niet al het stuifmeel van 
de voorgaande bloemen afgezet wordt (pollen carry-over ge-
noemd). Waarnemingen begonnen altijd in dezelfde vierkante 
meter.

Vliegafstanden tussen twee bloembezoeken verschilden 
aanmerkelijk tussen insecten (figuur 3). In de populatie Wra-
kelberg vlogen de blinde bij en de gammauil, Autographa gamma 
(Linnaeus), korte afstanden: meer dan 90% van de gemeten af-
standen was korter dan 2 m. Afstanden langer dan 10 m werden 
voor deze soorten niet waargenomen. Dat was wel het geval 
voor het klein koolwitje, Pieris rapae (Linnaeus), want daar was 
15% van de gemeten afstanden langer dan 10 m en soms zelfs 
meer dan 100 m (figuur 3a). In de Franse populaties waren bijna 
alle afstanden gevlogen door Hymenoptera korter dan 1 m. 
Ook hier vlogen vlinders grotere afstanden: 61,3% van de door 
vlinders gevlogen afstanden was langer dan 2 m (figuur 3b). 
Gegevens uit Nederland en Frankrijk samen geven de volgende 
volgorde in toenemende vliegafstand tussen twee bloembe- 
zoeken: bijen (Hymenoptera), zweefvliegen (Syrphidae) en  
vlinders (Lepidoptera).

Verblijftijd en stuifmeeldepositie

De verblijftijd op een bloemhoofdje is een maat voor het  
kwalitatieve aspect van bestuiving. Een langdurend verblijf  
op een mannelijk hoofdje kan leiden tot een grote opname  
van stuifmeelkorrels en een langdurig verblijf op een vrouwe- 
lijk hoofdje tot een grote stuifmeeldepositie. Dit proces heeft  
grenzen omdat op een gegeven moment al het rijpe stuifmeel  
in de helmhokken op is of doordat al het stuifmeel op de stem-
pels gedeponeerd is. Stuifmeeldepositie is gemeten door in- 
secten foeragerend in een populatie duifkruid, maagdelijke, 
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3. Vliegafstanden tussen twee opeenvolgende bezoeken aan duifkruid 
(Scabiosa columbaria). (a) In de Nederlandse populatie Wrakelberg 
op 9 augustus 1994; blinde bij (Eristalis tenax, n=699), gammauil 
(Autographa gamma, n=184), klein koolwitje (Pieris rapae, n=182).  
(b) In de Franse populatie Bramans grot op 4 augustus 1995; pluim-
voetbij vrouwtje (Dasypoda argentata n=220), honingbij (Apis mel-
lifera n=200), hommel (Bombus spec. n=70), harkwesp (Bembix rostrata 
n=100), vlinders (Lepidoptera n=18).
3. Flight distances of insects between two successive flower visits to 
Scabiosa columbaria. (a) In the Dutch population Wrakelberg on the  
9th of August 1994; Eristalis tenax n=699, Autographa gamma n=184, 
Pieris rapae n=182. (b) In the French population Bramans cave on the 
4th of August 1995; Dasypoda argentata female n=220, Apis mellifera 
n=200, Bombus spec. n=70, Bembix rostrata n=100, Lepidoptera n=18.
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vrouwelijke hoofdjes aan te bieden en de totale duur van het 
bezoek te meten in seconden en het aantal gedeponeerde 
duifkruidkorrels per stempel te tellen. Bij maagdelijke, vrou-
welijke bloemhoofdjes zijn de stempels rijp maar bevatten nog 
geen duifkruidstuifmeel en, in vergelijking met open bezochte 
hoofdjes, meer nectar. De hoofdjes zijn omhuld tot het moment 
dat ze de insecten aangeboden worden. Nadat het insect het 
hoofdje had verlaten werd hij gevangen en tijdelijk in een kooi 
bewaard om te voorkomen dat het insect direct weer bemon-
sterd werd. Het aantal afgezette stuifmeelkorrels per stempel 
is geteld met behulp van een loep (20x, afmeting van de korrels 
van duifkruid is 50-70 μm, G. Romeijn persoonlijke mededeling) 
en het aantal korrels afgezet per seconde is berekend.

Niet alleen het bezoek op zich maar juist de duur van het  
bezoek speelt een rol. Je kunt een goede bestuiver zijn door of 
lang te bezoeken en heel veel af te zetten of juist kort te bezoeken 

en tijdens dit korte bezoek toch een aardige hoeveelheid stuif-
meel af te zetten.Voor de blinde bij is de duur van het  
bezoek, de verblijftijd, tegen de duifkruidkorreldepositie uitge-
zet (figuur 4). Wanneer een insect tijdens een kort bezoek zijn 
hele stuifmeellading deponeert dan zal een langer verblijf niet 
resulteren in een grotere depositie. Er zit dus een grens aan dit 
proces maar een insect moet een behoorlijke tijd op een bloem-
hoofdje verblijven om deze grens te bereiken. Een blinde bij 
heeft een duifkruidlading van 140-475 korrels bij zich. Volgens 
figuur 4 heeft de blinde bij de gehele lading van 140 duifkruid-
korrels in ongeveer 90 seconden afgezet.

De ene insectensoort zet meer duifkruidstuifmeel af per be-
zoek dan een andere. In Nederland was de depositie per bezoek 
door vlinders gering (gemiddeld 9-10 korrels per bezoek) maar 
zweefvliegen, hommels en honingbijen deponeerden enkele 
tientallen korrels per bezoek. ‘s Middags was het aantal gedepo-
neerde korrels per bezoek groter dan ‘s morgens.

Wanneer de duur van het bezoek verrekend wordt dan 
neemt voor Nederlandse soorten de depositie per stempel per 
seconde toe in de volgorde: kleine vlieg, vlinders, hommels en 
zweefvlieg (= blinde bij) (figuur 5). ‘s Middags worden per bezoek 
meer korrels afgezet maar ‘s morgens worden er weer meer kor-
rels per seconde afgezet (figuur 6).

In Franse populaties is het totale aantal gedeponeerde duif-
kruidkorrels per bezoek bij vrouwtjes pluimvoetbij ‘s morgens 
laag (18 korrels) vergeleken met de mannetjes pluimvoetbij 
(89 korrels) en honingbij (87 korrels). ‘s Middags was het aantal 
gedeponeerde korrels per bezoek van pluimvoetbij vrouwtjes 
groter, ruim 50 duifkruidkorrels.

Omgerekend naar depositie per stempel per seconde is het 
beeld anders: vrouwtjes pluimvoetbij zetten 7,9 korrels per se-
conde af, mannetjes pluimvoet 2,8 en honingbijen slechts 0,5 
korrels per stempel per seconde. Vlinders zijn nog minder goede 
bestuivers: 0.05 korrels per stempel per seconde (figuur 5).

Ook in Franse populaties was de depositie per stempel per 
seconde ‘s morgens hoger dan ‘s middags behalve voor manne-
tjes pluimvoetbij (figuur 6). De volgorde in toename van aantal 
korrels per stempel per seconde gedeponeerd in Franse popula-
ties is: vlinders, honingbij, pluimvoetbij.

Stuifmeeldepositie van kleine vliegen, waarschijnlijk Sip-
hona geniculata (De Geer), werd gemeten in kooien met daarin 
20 vliegen en één mannelijk en zes maagdelijke vrouwelijke 
hoofdjes. De vliegjes kregen drie uur de tijd om de bloemhoofd-
jes te bezoeken. Als vergelijk diende de stuifmeeldepositie van 
vijf blinde bijen in een zelfde soort kooi met evenveel hoofdjes. 
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4. Stuifmeeldepositie en de verblijftijd van de blinde bij, Eristalis 
tenax, op maagdelijke duifkruidhoofdjes in een Nederlandse situatie 
(Haren, 11 oktober 1991; lijn geeft een logcurve aan, R2=0.94, P<0.05).
4. Relation between pollen deposition and residence time for Eristalis 
tenax foraging for nectar on virgin female flower heads in a Dutch 
population of Scabiosa columbaria (Haren, 11the of October 1991; line is 
a fitted log curve, R2=0.94, P<0.05).

5. Aantal duifkruidstuifmeelkorrels per 
stempel per seconde bezoek (gemid-
delde ± SE) afgezet in de morgen door de 
belangrijkste bezoekers in Nederland en 
Frankrijk.
5. Number of Scabiosa pollen grains per 
stigma per second of vistation in the 
morning by the most frequently visiting 
insect species in The Netherlands and 
France.
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De gemiddelde depositie per hoofdje in kooien met kleine vlie-
gen was laag vergeleken met de depositie door zweefvliegen 
in kooien, respectievelijk 15,0 ± 3,1 en 725,1 ± 202,0 duifkruid-
korrels (getallen zijn gemiddeldes ± SE). Wanneer hierbij ook 
het aantal individuen wordt betrokken dan zijn kleine vliegen 
aanzienlijk slechtere bestuivers dan blinde bijen: een kleine 
vlieg deponeerde 0,75 korrels en een blinde bij 145,0 korrels per 
hoofdje. De depositie van één blinde bij komt overeen met die 
van 200 kleine vliegen.

Discussie

De grote aantrekkelijkheid voor insecten en het gemak waar-
mee stuifmeel in het veld op de stempels geteld kan worden 
maken duifkruid een ideale plant voor onderzoek naar wat elke 
insectensoort, generalist en specialist, bijdraagt aan de kwalita-
tieve en kwantitatieve aspecten van bestuiving.

De tijd op de dag waarop waarnemingen zijn verricht is een 
belangrijke factor. Wanneer gegevens niet op hetzelfde moment 
verzameld zijn kan dit de mogelijke verschillen tussen insecten 
verhullen (zie ook Aizen 2001, Kandori 2002). Voor de pluimvoet-
bij geldt dat vrouwtjes ‘s morgens vooral uit waren op stuifmeel 
en ‘s middags op nectar. Bij stuifmeel verzamelen verblijven de 
vrouwtjes veel korter op een hoofdje dan bij nectar verzamelen, 
hetgeen de stuifmeeldepositie doet verschillen. Vijf insecten-
soorten deponeerden meer stuifmeel ‘s morgens dan ‘s middags 
en voor twee soorten (pluimvoet mannetje en de snorzweef-
vlieg) was dit omgekeerd (tabel 1, figuur 6). Bij komkommer en 
watermeloen is gevonden dat ‘s morgens insecten erg verschil-
den in stuifmeeldepositie, maar ‘s middags was dit verschil er 
niet (Stanghellini et al. 2002).

Stuifmeeldepositie per stempel per seconde is een maat die 
goed aangeeft hoe groot de bijdrage aan bestuiving van een be-
paalde insectensoort is waardoor onderling vergelijken mogelijk 
is. Figuur 6 laat de verschillen tussen de waardes verzameld  
‘s morgens en ‘s middags zien. Op elk moment van de dag kun-
nen hoofdjes open gaan of geheel de vrouwelijke fase in gaan. 

Wanneer is nu het beste moment van de dag voor bestuiving? 
Stuifmeeldepositie per stempel per seconde is ‘s morgens hoger 
dan ‘s middags voor de twee belangrijkste Nederlandse be-
stuivers, grote zweefvliegen en hommels. In Franse populaties 
zetten het vrouwtje pluimvoetbij en de honingbij ‘s morgens 
de meeste korrels per stempel per seconde af en het mannetje 
juist ‘s middags (figuur 6). Generaliserend kun je zeggen dat  
‘s morgens door de meeste insectensoorten de meeste stuif-
meelkorrels per tijdeenheid worden afgezet.

De verdeling van de afgezette duifkruidkorrels is ‘s middags 
voor alle Nederlandse en Franse insectensoorten gunstiger  
voor zaadzetting dan ‘s morgens behalve voor de honingbij;  
hier zit de factor tijd niet in verwerkt. De honingbij is ‘s mid- 
dags meer uit op stuifmeel en zal daardoor haar lijf misschien 
beter schoonhouden. Bij goed vliegweer zijn binnen drie uur  
alle stempels bestoven met tenminste vier stuifmeelkorrels 
(M.M. Kwak persoonlijke observaties). Om zaad te zetten is een 
overmaat van vier korrels per stempel nodig (Velterop 2000) 
hetgeen lang niet bij elk bezoek bereikt wordt, zeker niet door 
vlinders. Stuifmeeldepositie is één kant, de vrouwelijke, van 
bestuiving. De andere kant, het opnemen van stuifmeel vanuit 
de helmhokken, kan natuurlijk ook verschillen tussen de in-
sectensoorten. Indirect is dit meegenomen in de grootte van de 
stuifmeellading op het insectenlijf.

Aantal bezoeken per minuut, verblijftijd en 
stuifmeeldepositie

Een groot aantal bezoeken per minuut, een korte verblijftijd en 
een grote duifkruidstuifmeeldepositie zijn kenmerken die een 
insect tot de beste bestuiver kunnen maken. Een lange verblijf-
tijd maakt het bezoeken van veel hoofdjes per minuut onmoge-
lijk. Voorbeelden van een lange verblijftijd zijn vlinders en kleine 
vliegen. Ook honingbijen zijn niet zo snel en besteden een be-
hoorlijke tijd per bloemhoofdje. De pluimvoetbij vertoont het te-
genovergestelde: een korte verblijftijd en er worden veel hoofd-
jes per minuut bezocht. Een lange verblijftijd kan resulteren in 
een grote stuifmeeldepositie (Thøstesen & Olesen 1996), maar bij 
heel lange verblijftijden gaat dit niet meer op wanneer de hoe-
veelheid stuifmeel op het insectenlichaam op is. De lange ver-
blijftijden in figuur 4 leveren niet evenredig meer stuifmeeldepo-
sitie op. Een lange verblijftijd komt voor wanneer er veel nectar 
te halen is zoals ‘s morgens vroeg. Het insect zit op dat moment 
ook nog niet onder het stuifmeel.Verblijftijd is geen goede maat 
om de effectiviteit van insecten met elkaar te vergelijken wan-
neer dit niet gecombineerd wordt met stuifmeeldepositie.

Wie is wanneer de beste bestuiver?

Gedragskenmerken, besproken in dit artikel zijn van belang om 
de waarde van de verschillende insectensoorten als bestuivers 
met elkaar te vergelijken. Dit is gedaan voor zes taxa (tabel 1) 
die in voldoende aantallen voorkwamen. Deze kenmerken zijn 
vanuit het gezichtspunt van de plant geëvalueerd: wat draagt bij 
aan kwalitatieve en kwantitatieve aspecten van bestuiving? Het 
meest belangrijk is het aantal duifkruidstuifmeelkorrels dat per 
tijdseenheid wordt gedeponeerd. Is de plantensoort erg gevoe-
lig voor inteelt dan is een grote afstand tussen twee bezoeken 
van belang (Ellstrand & Elam 1993). De pluimvoetbij, zowel de 
mannetjes als vrouwtjes, scoort goed op de verschillende ge-
dragskenmerken in relatie tot bestuiving. Vrouwtjes zetten per 
bezoek weinig korrels af maar door het grote aantal bezochte 
hoofdjes per minuut betekent dit wel dat de kans op een diverse 
herkomst van het stuifmeel op de stempels groot is. De lading 
stuifmeel op het lijf zal zelden een beperkende factor zijn om-
dat de gemiddelde lading stuifmeel die meegedragen wordt, 
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6. Stuifmeeldepositie per stempel per seconde op maagdelijke bloem-
hoofdjes van duifkruid, gemeten zowel ‘s morgens als ‘s middags in 
Nederlandse en Franse populaties. v = vrouwtje, m = mannetje,  
NL = Nederland, F = Frankrijk.
6. Pollen deposition by various insect species in The Netherlands and 
France given as grains per stigma per second on virgin female heads  
of Scabiosa columbaria during the morning and afternoon. v = female,  
m = male, NL = The Netherlands, F = France.
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afgezien van de korrels tussen de haren van de achterste poten, 
heel groot is: 4300-6000 duifkruidkorrels (M.M. Kwak persoon-
lijke observaties). De zuiverheid van de lading op het lijf is bij 
deze specialistische pluimvoetbijen hoog maar de lading is niet 
altijd absoluut zuiver, vrouwtjes 84-100% en mannetjes 51-67% 
duifkruidstuifmeel.

Honingbijen, hommels en zweefvliegen komen wat hun 
bestuivingefficiëntie betreft dicht bij elkaar. Een verschil kan 
zijn dat zweefvliegen gemakkelijker van plek naar plek vliegen 
dan hommels en honingbijen omdat die soorten altijd weer 
terug moeten naar hun kolonie. Ook uit andere onderzoeken 
komt naar voren dat de honingbij meestal een gemiddelde be-
stuiver is (Kwak 1980, Sugden 1986, Herrera 1987, Westerkamp 
1991, Willmer et al. 1994, Roubik 1996), maar dankzij de grote 
aantallen wel verantwoordelijk is voor de meeste bestuivin-
gen (Sugden 1986, Herrera 1989). Een nadeel van zweefvliegen 
en hommels als bestuivers van duifkruid is dat ze veel soort-
vreemd stuifmeel meedragen en deponeren en dus minder 
duifkruidstuifmeel, respectievelijk 15-37% en 0,5-51% duif-
kruidstuifmeel. Bij honingbijen is dit minder het geval (71-100% 
duifkruidstuifmeel). Olesen & Warncke (1989a) melden dat 
zweefvliegen 24-25% soortvreemd stuifmeel bij zich hadden en 
vlinders (Zygaena trifolii Esper, een dagactieve nachtvlinder die 
ook op duifkruid is waargenomen) zelfs 92%. Veel is er niet be-
kend over de bloemtrouw van zweefvliegen. Goulson & Wright 
(1998) stelden een duidelijke bloemtrouw vast voor twee op 
stuifmeel foeragerende zweefvliegsoorten in een gemengde 
plantenpopulatie van twee steenbreeksoorten. Overstapjes  
tussen de soorten werden zelden waargenomen (McGuire & 
Armbruster 1991). Hunneman et al. (2004) zagen dat zweef- 
vliegsoorten die blauwe knoop (Succisa pratensis) bezochten,  
een familielid van duifkruid, bloemtrouw waren zolang als ze 
waargenomen konden worden maar dat ze gedurende de dag 
wel van plantensoort wisselden wat te zien was aan de onzui-
verheid van de stuifmeellading op het lichaam.

Hommels, die beschouwd worden als behoorlijk bloemtrou-
we bezoekers (Heinrich 1979), hadden stuifmeelladingen op het 
lijf die maar weinig duifkruidmateriaal bevatten, 0.5-11%; dit is 
minder dan bij zweefvliegen gevonden werd. Sommige indivi-
duen waren mannetjes die misschien minder bloemtrouw zijn 
dan werksters, maar juist ook werksters droegen slechts 0,5% 
duifkruidstuifmeel. De zuiverheid van stuifmeelladingen op 
hommels die andere plantensoorten bezochten bedroeg 72-92% 
(Petanidou et al. 1995a) en 93% (Petanidou et al. 1995b). Zowel in 

natuurlijke als proeftuinpopulaties hebben we geen hommel-
werksters gezien die stuifmeel van duifkruid verzamelden in de 
korfjes, dus de werksters waren uit op nectar.

Vlinders hebben een opvallend gedragskenmerk: ze vliegen 
de langste afstanden tussen twee bloembezoeken, maar het 
aantal stuifmeelkorrels dat ze tijdens het bezoek afzetten is 
zeer beperkt vergeleken met de andere insectentaxa. Schmitt 
(1980), Herrera (1987) en Olesen & Warncke (1989b) concludeer-
den dat vlinders belangrijk zijn als lange-afstandsverspreiders 
van stuifmeel. Een enkele lange vlucht met stuifmeeldepositie 
kan een groot effect hebben op de toename van uitwisseling 
van verschillende genetische herkomst (Schmitt 1980, Olesen  
& Warncke 1989b).

Geen van de insectensoorten heeft het hele bloemhoofdje 
in een keer bestoven. Afhankelijk van de insectensoort is dit te 
wijten aan een kleine stuifmeellading, een slecht contact met 
de stempels of een korte verblijftijd op het bloemhoofdje. Het 
bloemhoofdje moet dus meerdere malen bezocht worden zowel 
in de mannelijke als vrouwelijke bloeifase. Om alle bloemen 
van een hoofdje op de meest gunstige tijd (een grootte van 
50 bloemen per hoofdje wordt aangenomen in dit rekenvoor-
beeld) zaad te laten zetten moeten hommels in Nederlandse 
populaties tenminste drie keer ‘s middags langs geweest zijn 
of vlinders ‘s morgens ten minste 500 keer. Voor Franse popu-
laties zou het betekenen dat mannetjes van de pluimvoetbij 
‘s morgens drie keer of vrouwtjes ‘s midddags 125 keer het 
vrouwelijke hoofdje bezocht hebben. De waargenomen hoeveel-
heid bloembezoek in Nederlandse populaties bedroeg 2-95 per 
hoofdje (een foerageerdag van 6 uur aanhoudend, M.M. Kwak 
persoonlijke observaties). De verhouding tussen mannelijke en 
vrouwelijke hoofdjes verandert gedurende de dag, gemiddeld 
is 20% vrouwelijk. Dat betekent dat de bezoekdruk ten minste 
vijf keer hoger moet zijn om de vrouwelijke hoofdjes voldoende 
bestoven te krijgen. Voor Nederlandse populaties zou dit een 
bezoekdruk van 14,5 bezoeken per hoofdje per dag betekenen. 
In Nederlandse populaties is een bezoekdruk per hoofdje per 
dag van maximaal 95 bezoeken gedurende 6 uur waargenomen. 
In Franse populaties met pluimvoetbijen als bezoekers is een 
bezoekdruk van 14,5-625 (alleen vrouwtjes) nodig om alle vrou-
welijke hoofdjes bestoven te krijgen. Dit laatste getal, 625, is wel 
erg hoog; het betekent dat een hoofdje elke minuut 1,5 bezoek 
ontvangt bij een foerageerdag van 6 uur. In werkelijkheid is een 
bezoekdruk van 22-34 bezoeken per hoofdje per dag in Frank-
rijk vastgesteld. Duifkruid wordt niet alleen door vrouwtjes 

Tabel 1 Gedragskenmerken van zes insectentaxa als bestuivers van duifkruid zijn gerangschikt. Een 1 betekent dat het taxon voor dit gedrags-
kenmerk het beste scoort van alle zes onderzochte taxa, een 6 betekent de slechtste score.
Table 1 Comparison of behavioural characteristics of six important taxa of visitors of Scabiosa columbaria. The marks 1-6 indicate their significance 
for cross pollination: 1 indicates the best performance, 6 the worst.

insectentaxon	 zuiverheid van de stuifmeel-	 vliegafstand tussen	 aantal duifkruidstuifmeelkorrels op
	 ladingop het lijf	 twee bezoeken	 stempels gedeponeerd per tijdseenheid
	 purity of pollen body load	 flight distances between 	 number of S. columbaria
		  two visits	 pollen per time deposited

pluimvoetbij vrouw	 1	 3	 1
D. argentata female	
pluimvoetbij man	 2	 2	 2
Dasypoda argentata male
vlinder	 4	 1	 6
Lepidoptera
grote zweefvlieg	 5	 4	 3
Syrphidae (big)
honingbij	 3	 6	 4
Apis mellifera
hommel	 6	 5	 5
Bombus spp.
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pluimvoetbij intensief bezocht maar ook de mannetjes blijken 
een belangrijke rol te vervullen bij de bestuiving.

Elke populatie heeft zijn eigen samenstelling aan insecten-
soorten. De bestuivingefficiëntie van al deze insecten bepaalt 
of een populatie goed zaad zal zetten. Wat er op de stempels 
terecht komt, is het resultaat van alle bloembezoekers samen. 
Voor duifkruid verschilt de samenstelling aan stuifmeel op 
de stempels enorm afhankelijk van welke insectensoort de 
belangrijkste bezoeker is. Het maakt dus wel degelijk uit door 
welk insect de bloem bezocht wordt. Bij het rapunzelklokje 
(Campanula rapunculus) met de grote klokjesbij, Chelostoma  
rapunculi (Lepeletier) als enige bestuiver (specialist), was 99% 
van het stuifmeel op de stempel inderdaad van het rapunzel-
klokje (Schlindwein et al. 2005).

Naar aanleiding van de verschillende observaties kan een 
volgorde bepaald worden van beste naar minst goede bestuiver 
van duifkruid (als individu). De beste bestuiver is de pluimvoet-
bij, daaropvolgend en ongeveer gelijkwaardig zijn de honingbij 
en zweefvliegen. Hommels zijn op duifkruid geen goede bestui-
vers. Vlinders zijn ook geen geweldige bestuivers hoewel ze als 
individu opvallen. Kleine vliegen dragen erg weinig bij aan de 
bestuiving van duifkruid. Voor de bestuiving van de populatie 
als geheel is ook het aantal individuen per soort belangrijk; in 
een aantal gevallen, ook bij enkele duifkruidpopulaties, worden 

honingbijen dan belangrijker omdat zij met grote aantallen 
aanwezig zijn (Sugden 1986, Richardson 2004).

Duifkruid is een prachtige plantensoort met veel soorten  
bezoekers. Iedere geïnteresseerde kan bovenstaande waar-
nemingen verrichten; je hebt niet meer nodig dan een loep, 
notitiemateriaal en een stopwatch. Beemdkroon en blauwe 
knoop, twee soorten uit dezelfde familie, hebben dezelfde 
eigenschappen waardoor zij zich ook goed lenen voor 
bestuivingsonderzoek.
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Summary

Genaralists en specialist on small scabious (Scabiosa columbaria): which insect pollina-
tes when and as the best?
Many plant species are visited by a variety of insect species, each with its own pollination 
efficiency. Plant pollination is the overall result of all visiting insects but the insect’s ef- 
fectiveness may influence the quality of pollination (number of pollen deposited, purity  
of pollen depositions and chance of cross pollination). Specialist pollinators are expected  
to refine their plant choice to one or a few plant species with the consequence that their 
body load may be rather pure but they do not consequently deposit most pollen grains.  
The unspecialized plant species Scabiosa columbaria (small scabious, Dipsacaceae) offers 
the opportunity to analyze the contributions to pollination of both generalist and specialist 
insect species in the core (France) and more to edge of its distribution (The Netherlands). 
Several behavioral characteristics were considered as most important for the quality of  
pollination: size and purity of the pollen body load, flight distance between two visits, num-
ber of Scabiosa pollen deposited per head and per stigma per second. Dasypoda argentata  
(a specialist bee species, males and females) scored high for most of the characteristics.  
The other insect groups (syrphids, honeybee, bumblebees and butterflies) were more  
moderate to poor pollinators. Butterflies scored only high for flight distances but not for 
the other variables. No insect species pollinated the head completely during a single visit. 
Small flies (Siphona geniculata) were very poor pollinators. All insect taxa contributed to  
the pollination of S. columbaria but they differed largely in various aspects of the quality of 
pollination. During the morning most pollengrains per stigma per second were deposited. 
Differences between data collected during the morning and afternoon were pronounced so 
it is emphasized to collect comparable data within a short time period.
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