Wie Insekten-Mannchen von Orchideenbliiten
getauscht werden - Bestaubungstricks und Evolution
in der mediterranen Ragwurzgattung Ophrys
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Abstract: The flowers of the Mediterranean orchid genus Ophrys imitate important specific sexual releasing factors of aculeate

hymenopteran females. They attract female-seeking males in a species-specific way. The males attempt to copulate with the la-

bellum. During the pseudocopulation the males remove the pollinia. If sexual mimikry is again successful, the next flower of the
same Ophrys species can be pollinated.

e As the relationship is species-specific, the pollinators serve as pre-pollinating isolation factors. The flowers use the premating
isolation factors of their pollinator species for their own genetic isolation from similar Ophrys species. Each Ophrys species has
its own pollinator species.

e This is illustrated by numerous examples in many experimental choice tests in the field under natural conditions.

e Evolution of new species is always a consequence of a change in pollinator. The new pollinator-species selects those individual
flowers for pollination which come nearest to its own female's releasing stimuli and consequently selects for the stimuli.

o If the systematic status of an Ophrys type is unclear, discovering its own pollinator is proof for its biospecies status.

e Identical pollinator species in different Ophrys species are possible only in those cases where the questionable plants are distrib-
uted allopatrically, or if syntopically distributed, if they are visited by bees with head- or abdominal pollinia. Examples for both
types are given.

® When different Ophrys species have identical pollinator species, then the appearance of the flowers can become very similar.
This convergence or parallelism occurs as a result of identical selection.

Key words: Pollination biology, Ophrys, pseudocopulation, female mimicry, signal evolution, olfactory communication, biospecies
concept, self pollination avoidance strategies, pollinia hypothesis.

1. Einleitung Dass in den vermeintlichen Angriffen ein Stiickchen

Wahrheit steckt, konnte Darwin noch nicht ahnen. So

Die Arten der mediterranen Orchideengattun . . . . .
§ € istsein damaliger Kommentar, dass ,er sich darauf kei-

Ophrys sind schon lange als besonders fremdartig ausse- nen Reim machen kénne®. Tarsichlich hat erst der

hend bekannt. Thre Bliiten zeigen eine gewisse Insek- . .
Franzose Pouyanne in Algerien als erster erkannt, wel-

tenihnlichkeit, die ihnen Bezeichnungen wie Bienen-, ches Geheimnis hinter den Bliiten der Gattung Ophrys
steckt. Im Jahre 1916 erschien in der Zeitschrift der

franzosischen Gesellschaft fiir Gartenkunde ein Artikel

Hummel- oder Fliegenragwurz eingebracht haben, um
nur die in Mitteleuropa bekanntesten Arten zu nennen.

. [ . . . f‘ _
Welche biologische Bedeutung hinter diesen Blitenfor in franzésischer Sprache mit dem Titel: ,Un curieux cas

de mimétisme chez les Ophrydées (Ophrys)“. Er beob-
achtete, dass als einzige Besucher der Bliiten der Spie-

men steckt, war lange Zeit ginzlich unbekannt. Selbst
der versierte Kenner der Bestdubungsbiologie der Or-
chideen, der Evolutionsbiologe Charles DARWIN

elragwurz Ophrys speculum! (= vernixia) die sehr bie-
(1877), widmet in seinem Buch: ,On the various con- & "g ) phrys sp ( . )
i ) o ) i i nenihnlichen Dolchwespen Dasyscolia ciliata (= Camp-
trivances by which British and foreign orchids are ferti- . B .
i ) B ) i soscolia) (Hymenoptera, Scoliidae) auftraten. Da es sich
lised by insects and ...“ kaum mehr als wenige Zeilen ) o B
- o o bei den Besuchern ausschlieBlich um Minnchen han-

der Gattung Ophrys. Er zitiert einige eher merkwiirdig ) . o
i i i delte, die auf der Bliite ganz offensichtlich Paarungsver-
klingende Beobachtungen eines Mr. Price, nach denen ) )
i i ) e 1 o suche ausfithrten und nicht etwa nach Nahrung such-
Bienen die Bliiten ,angegriffen hiitten und sie wie ei- S ) )
ten, schloss er daraus folgerichtig, dass diese Miannchen

nen , Teufel” behandelt hatten, den man ,bekémpfen die Ophrys-Bliite fiir ihr Weibchen halten. Auch wenn

miisse. Darwin schrieb zuriick, dass er sich auBerstande

sehe, in diesem Verhalten irgendeinen Sinn zu sehen.  nomen conservandum!
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ihm dies natiirlich zunéichst niemand geglaubt hatte, so
hatte Pouyanne ein neues Bestiubungsprinzip entdeckt,
das ihm zu Ehren gelegentlich ,Pouyanne‘sche Mimi-
kry* genannt wird (PASTEUR 1982), hiufiger aber als
»Pseudokopulation bezeichnet wird (CORREVON &
POUYANNE 1916, 1923, POUYANNE 1917; GODFERY 1925,
1929). KULLENBERG (1949, 1956, 1961) hat schlieBlich
in umfangreichen Studien das Phinomen im Prinzip ge-
klart und bekannt gemacht. Alle Ophrys-Arten erlan-
gen Bestiubungen iiber diesen Mechanismus der Sexu-
altduschung, das Verhalten der Minnchen ist als Pseu-
dokopulation bekannt. Nur zwei Arten haben sich sozu-
sagen etwas anderes einfallen lassen: O. apifera macht
obligatorische Selbstbestdubung und O. helenae betreibt
eine besonders ausgefallene Art der Bestiuberanlo-
ckung, nimlich Schlafplatzmimikry fiir Miannchen der
Langhornbienen-Gattung Tetralonia und Eucera (PAU-
LUS & GACK 1993), bei der wahrscheinlich dhnlich wie
bei der japanischen Orchidee Cymbidium pumilum fiir
Dronen der asiatischen Honigbiene Apis cerana japonica
(Sasaki et al. 1991) Aggregationspheromone den olfak-
torischen Stimulus darstellen. Es ist interessant zu er-
wihnen, dass Sexualtiuschung auch bei 11 Orchideen-
Gattungen in Australien (COLEMAN 1927, STOUTAMIRE
1975, BEARDSELL & BERNHARDT 1982, SCHIESTL et al.
2003), in Siidamerika bei einigen Arten der Gattungen
Trigonidia und Mormolyca (Maxillariinae), die von sta-
chellosen Bienenmiinnchen (Meliponinae) bestiubt
werden (van der PyL & DopsoN 1966, SINGER 2002,
SINGER et al. 2004). Arten der Gattung Lepanthes (Pleu-
rothallidinae) werden dagegen von Pilzmiicken (Sciari-
dae) besucht (BLANCO & BARBOZA 2005). Auch in Siid-
afrika wurden Orchideen mit Pseudokopualtion als Be-
staubungsmethode gefunden (STEINER et al. 1994).

Pseudokopulation wurde nach der Entdeckung
durch Poyanne und einigen weiteren Beobachtungen
durch GODFERY (1922-1930) vor allem von KULLENBERG
(1961) bearbeitet, der klar aufzeigen konnte, dass Oph-
rys-Bliiten Bestduberweibchen imitieren. Ein wichtiger
Stimulus ist hierbei das Einsetzen eines Duftbouquets,
das die Bestiduberminnchen fiir das Sexualpheromon ih-

rer Weibchen halten.

Demnach stellte sich eine Reihe von weiteren Fra-
gen:

Auf welchem Weg erreichen die Bliiten diese Sexu-
altduschung? Die plausible Annahme bestand darin,
dass eine Bliite die wichtigen paarungsauslésenden Sig-
nale imitieren muss, damit die Bestduberménnchen die
Bliite fiir ihr Weibchen halten und demnach mit Paa-
rungsverhalten antwortet. Die hierfiir notwendigen Sig-
nale sollten, wie bei einer Reihe Insekten bekannt, op-
tische, olfaktorische und taktile sein. Fiir alle diese Sig-
nale muss eine entsprechende sensorische Ausstattung

beim Empfinger (hier den zu tiuschenden Minnchen)
ausgebildet sein. Worin die artspezifische Auslosung auf
der Rezeptor- und der neuronalen Ebene besteht, ist in
nur sehr wenigen Fillen bekannt. Dariiber hinaus muss-
te in Freilandtests aufgezeigt werden, dass die vermutete
Artspezifitit der Anlockung bei den vielen Arten der
Gattung Ophrys tatsidchlich besteht.

In langjihrigen und aufwendigen Freilandstudien
konnten PAULUS und Mitarbeiter in zahlreichen Wahl-
tests zeigen, dass jede Ophrys-Art nur einen einzigen ef-
fektiven Bestduber hat. Gelegentlich fanden sich auch
weitere Bliitenbesucher, die aber entweder nichst ver-
wandte Arten waren (und offenbar #hnliche Duftbou-
quets haben) oder aus nicht bekannten Griinden von
den Bliitensignalen ebenfalls angelockt wurden. Die
kleine Liste der zuniichst bekannten Bestiuber bei KUL-
LENBERG (1961) konnte betrichtlich vergroBert werden
(PauLus & GAck 1990a, 1994). Dabei konnten auch
zahlreiche noch unbekannte neue Arten entdeckt und
ihr eigenstiindiger Artstatus iiber den Biotest eines eige-
nen Bestidubers gezeigt werden (z.B. PAauLus 1998,
2001b). Daraus konnte ein Biospezieskonzept entwi-
ckelt werden, dass bei diesen Pflanzen bedeutet, dass je-
de Artbildung stets iiber das Erschliefen eines neuen
Bestiuber abgelaufen sein muss (PAULUS & GACK 1983,
1990a). Durch konsequente Anwendung dieses Konzep-
tes konnte erkannt werden, dass die Gattung statt der
urspriinglich 30-40 inzwischen weit iiber 260 Arten ent-
hilt (DELFORGE 2005). Dasselbe Konzept konnte inzwi-
schen auch bei australischen Sexualtiuschblumen ange-
wendet werden (BOWER & BROWN 1997).

Ich werde im Folgenden unsere bisher vorliegenden
Daten prisentieren,

e wie Ophrys-Bliiten diese Sexualtduschung erreichen,

¢ wie sich die einzelnen Arten darin unterscheiden und

¢ welchen Einfluss dies alles auf die Evolution und Ar-
tenbildung der Gattung gehabt hat.

Ein weiter interessanter Punkt ist, dass wir inzwi-
schen auch einiges tiber die Methoden der Bestdubungs-
maximierung im Zusammenhang mit sexueller Selekti-

on wissen.

2. Das Prinzip der Bestaubung tber
Sexualtduschung

Als regulire Bestduber der Gattung Ophrys sind bis-
lang Minnchen der aculeaten Hymenopteren (Ste-
chimmen) und zwei Arten der Kifer-Gattung Blitopertha
der Scarabaeidae (Blitopertha lineolata auf Ophrys blit-
opertha im Bereich der siidostlichen Agiis und B. majus-
cula auf O. urteae in der Sudtiirkei, PAULUS & GACK
1990c und unpubl. ) beobachtet worden. Als Ausnahme



treten aber auch sogenannte Nebenbestiuber auf, die
offenbar von Teilen des Duftbouquets der Ophrys-Bliite
mitangelockt werden (BORG-KARLSON 1989). Bei uns
sind dies vor allem der Gartenlaubkiifer Phyllopertha hor-
ticola (Scarabaeidae) (viele eigene Beobachtungen) und
die Schwebfliege Microdon (ENGEL 1985, eigene Beob.)
bei der Hummelragwurz Ophrys holoserica (Mitteleuro-
pa). Ihr normaler Bestiuber ist bei uns vor allem die
Langhornbiene Eucera longicornis (siehe Abb. 15). An-
sonsten sind aber in erster Linie Arten verschiedener
Bienenfamilien (Apoidea) Pollinarieniibertriger. Ledig-
lich Ophrys speculum wird von der Dolchwespe Dasysco-
lia (= Campsoscolia auct.) ciliata (Scoliidae) (POUYANNE
1917, KULLENBERG 1949, 1961; GOLz & REINHARD
1977, PAULUS 1978) und O. insectifera von der Grabwes-
pe Argogorytes mystaceus (sieche Abb. 11), seltener auch
A. fargei (Sphecidae) (WOLF 1950, KULLENBERG 1956)
besucht. Wahrscheinlich wird auch O. cilicica in SO-
Anatolien ebenfalls von Argogorytes bestiubt (PAULUS
& GAck 1990a). Unter den Bienen sind es vor allem die
Andrenidae mit vielen Arten der Gattung Andrena (O.
fusci-lutea aggr., O. sphegodes ager.), drei Arten der Sei-
denbienen (Colletes, Colletidae) (Ophrys arachnitiformis-
exaltata-Gruppe, O. algarvensis aus Siidspanien, Ophrys
gortynia in Kreta und Ophrys murbeckii (= aspea) aus
Nord-Tunesien?), Pelzbienen der Gattung Anthophora,
Kuckucksbienen der Gattungen Melecta und Eupavlovs-
kia, Langhornbienen der Gattungen Eucera (s.lat.) und
Tetraloniella3 (O. holoserica s.lat. aggr.), die Holzbienen
Xylocopa iris (O. sipontensis, O. spruneri) und X. violacea
(O. grigoriana) (PAULUS 2006) sowie die Schmarotzer-
hummel Psithyrus vestalis (O. chestermanii und O. nor-
manii, Sardinien, PAULUS & GAck 1995). Aktuelle Zu-
sammenfassungen der Bestiuberbefunde findet sich bei
PauLUs & GAck (1986, 1990a, b, ¢, d, 1995) oder Pau-
LUS (2005, 2006).

Der Bliitenbesuch selbst lduft fast immer nach einem
bestimmten Schema ab. Gerit ein auf Weibchensuche
befindliches Bestiuberménnchen in die Duftfahne einer
auf ihn passenden Ophrys-Bliite (nach meinen Freiland-
beobachtungen ab ca 5-10 m), so beginnt ein Suchflug
in Richtung Duftquelle. Dieser ist meist mehr oder weni-
ger zickzackformig, um dann ab etwa 1-2 m vor der Bli-
te immer enger zu werden. SchlieBlich sieht das Ménn-
chen das vermeintliche Weibchen und stiirzt sich blitz-
schnell auf die Bliite, landet, sucht nach der richtigen
Sitzposition und beginnt mit heftigen Kopulationsbewe-
gungen. Dazu wurde der Begattungsapparat meist schon
vor der Landung weit ausgestiilpt. Das getiuschte Minn-

2 Colletes formosanus konnte ich erstmals Ende Mirz 1998, ausgiebiger
dann Ende Februar 1999 bei der Pseudokopuation mit O. murbeckii
(sensu O. aspea) studieren.

3 Im siidwestlichen Mitteleuropa wird die spét blithende (August) Oph-
rys elatior von Tetraloniella salicariae bestéubt.

chen versucht immer und immer wieder mit stechenden
Hinterleibsbewegungen verbunden mit lautem Thorax-
Summen, die Geschlechtsoffnung des Pseudoweibchens
zu finden. Dann sitzt das Tier oft ganz ruhig, um mit hef-
tigem Fliigelschwirren eine erneute Stimulation zu ver-
suchen. Bei diesen heftigen Bewegungen kommt das
Minnchen sehr schnell mit den Klebscheiben der Polli-
narien in Berithrung, die dann aus den Fichern heraus-
gezogen werden. Meist fliegt das Tier nach 10-30 sec ab,
um dann aber sehr oft auf einer weiteren Bliite zu landen.
Dann wiederholt sich das Spiel wieder, wird aber in der
Regel schneller abgebrochen.

Welche Bedeutung die einzelnen Verhaltenskompo-
nenten haben, ist auch im normalen Paarungsverhalten
der Bestiduberbienen wenig untersucht. Das zickzack-
formige Anfliegen mit enger werdenden Amplituden
entspricht der Auffassung, dass nicht einem Konzentra-
tionsgefille, sondern dass die Miannchen versuchen, in
einer Art Dufttunnel zu bleiben, um so die Duftquelle zu
finden. BALKOVSKY & SHRAIMAN (2002) haben kiirzlich
von einer chemo-physikalischen Seite gezeigt, dass sol-
che Duftfahnen aus Molekiilwolken bestehen, die in un-
terschiedlicher Dichte und Packung mehr zufillig ver-
teilt in eine Hauptrichtung driften. Dadurch kann auch
kein Insekt einem Duftkonzentrationsgradienten fol-
gen, wie oft angegeben, sondern kann lediglich versu-
chen, in dieser Duftfahne zu verbleiben. Das machen
die Minnchen so, dass sie mehr oder weniger im Zick-
zackflug dem Duftkanal folgen. Immer wenn sie ihn ver-
lassen, fliegen sie wieder solange suchend umbher bis sie
diese erneut gefunden haben. Das heftige Fliigelschwir-
ren und periodische Thoraxbrummen kommt bei allen
bestdubenden Bienenarten vor. Soweit bekannt, treten
dieselben Verhaltenskomponenten weit verbreitet auch
bei den richtigen Paarungen auf (ALCOCK et al. 1978,
EIcKkWORT & GINSBERG 1980). Bei Osmia rufa, die in
Sardinien als Bestduber von Ophrys panattensis auftritt
(PAULUS & GAck 1995), ist dies sehr auffillig (Raw
1976, MaDDOCKS & PAULUS 1987). Hier wird vermutet,
dass Weibchen aus den Vibrationssignalen auf die Kor-
pergroBe des Minnchens schlieBen kénnen und diese
im Zusammenhang der sexuellen Selektion als Fitness-
Indikator ansehen (LARSEN et al. 1986, SEIDELMANN
1999). Beweiskriftige Untersuchungen liegen dazu al-
lerdings nicht vor. Sehr oft kann man sehen, dass die
Minnchen wihrend der Pseudokopulationen immer
und immer wieder mit heftigem Fliigelschwirren ver-
bunden mit Kopulationsbewegungen das vermeintliche
Weibchen zu Reaktionen veranlassen wollen oder eben

einfach nur zeigen wollen, wie kriftig sie sind.

Da nach einer Landung auf der Ophrys-Lippe oft die
Pollinarien sofort entnommen worden sind, haben die
Bliiten einen einfachen Trick erfunden, um wihrend
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Tab. 1: Bestaubergruppen in der Gattung Ophrys.

Bestauber Ophrys-Arten- Zahl Verbreitung
Gruppe Ophrys-Arten
Scoliidae speculum 1 Mittelmeerraum
Sphecidae insectifera 1 Zentral-Europa
Argidae subinsectifera 1 NO-Spanien
Apoidea, Colletidae
Colletes exaltata-arachniti 2-7 Zentr. Mittelmeergebiet:
formis-cephalonica NO-Spanien bis N-Dalma-
tien und NW-Griechen-
land, lonische Inseln
Colletes *murbeckii (=aspea) 1 Tunesien, O-Algerien
Colletes *algarvensis 1 S-Spanien, S-Portugal
Colletes gortynia 1 Kreta
Apoidea, Andrenidae
Andrena sphegodes- ca. 65 Europa, Mittelmeer-
Gruppe gebiet bis Turkmenistan
Andrena *fusca-lutea-aggr. ca. 65 Mittelmeergebiet
Andrena aymoninii 1 S-Frankreich
Apoidea, Anthophoridae
Anthophora *omegaifera- 4-6 Disjunkt westl./6st.
dyris-Gruppe Mittelmeergebiet
Anthophora argolica-crabro- 9 zentrales/ostl.
nifera- Gruppe Mittelmeergebiet
Melectini cretica-reinholdii 6 Griechenland, Turkei, N-
Iran
Xylocopa spruneri, grigoriana 2 Griechenland, Kreta
sipontensis 1 S-Italien
Euceral holoserica-scolopax- ca. 70 Mittelmeergebiet,
Tetraloniella oestrifera- Gruppe Zentral-Europa
Apoidea, Megachilidae
Osmia lunulata-promontori- 3 Italien, Sardinien,
tarentina-Gruppe Sizilien
Chalicodoma bertolonii- bertolonii- 7-11 S-Frankreich, N-Spanien,
formis- melitensis- Italien, Balearen,
Gruppe Kroatien, Malta
Chalicodoma ferrum-equinum 1-2 Griechenland, Turkei
Chalicodoma gottfriediana 1 Kephallonia
Chalicodoma *atlantica 1 S-Spanien, N-Afrika
Coleoptera, Scarabaeidae
Blitopertha *blitopertha-urteae 2 SO-Griechenland, Turkei

*Abdomenpollination
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weiterer Kopulationsversuche auf derselben Bliite
Selbstbestiubungen zu vermeiden. Die entnommenen
Pollinien stehen zunichst noch ca. 1-2 Minute senk-
recht in die Hohe, bevor sie sich nach einem Trock-
nungsprozess der Stielchen nach vorne senken. Erst
dann sind sie fiir eine Pollination einsatzbereit. In die-
ser Zeit kann sich also ein Midnnchen ohne Gefahr der
Selbstbestiubung auf derselben Bliite oder Pflanze zu
schaffen machen oder zu ihr zuriickkehren. Schon DAR-
WIN (1862) hat die Pollinienabsenkung bei verschiede-
nen Orchideen genau untersucht und erkannt, dass die
Zeit, die bis zur volligen Absenkung bendtigt wird, ge-
nau der durchschnittlichen Zeit entspricht, die z.B. ei-
ne Hummel bis zum Besuch eines nichsten Bliitenstan-

des von Orchis mascula braucht.

Diese Pollinien kleben im Ubrigen so fest am Kopf
oder Hinterleib, dass sie diese trotz heftiger Putzbewe-
gungen nicht mehr entfernen kénnen. Solche Minn-
chen sind dann viele Tage oder auch einige Wochen re-
gelrecht markiert. Vor dem letzten Abflug streifen viele
Minnchen mit ihrem Vorderbein-Putzkamm iiber die
Fiihler. Danach kénnen besonders die Lanhghornbie-
nen noch sekundenlang im Schwirrflug vor der Bliite
stehen. Regelrecht ,ungldubig“ scheinen sie sich die
Bliite noch einmal genau anzuschauen und zu riechen,
um sich diese einzupriigen. Sie kehren dann fast nie wie-
der zu derselben Bliite zuriick, da sie diese offenbar indi-
viduell wiedererkennen konnen, sondern besuchen an-
schliefend neue Bliiten. Tatsichlich konnten wir zei-
gen, dass die getduschten Bestduberminnchen nach
kurzer Zeit sogar den Bliitenschwindel durchschauen
und auf die Attrappe nicht mehr hereinfallen (PAULUS
et al. 1983, PAULUS & GAck 1984, PAULUS 1988a). Zu-
niichst vermeiden sie individuell diejenigen Pflanzen,
die sie schon einmal besucht haben, um spiter iiber-
haupt keine Ophrys-Bliiten mehr zu besuchen. Neue
Anfliige erhalten Ophrys-Bliiten daher meist nur von
noch Bliiten unerfahrenen anderen Minnchen. Dies er-
klart auch, warum man das Phinomen der Pseudokopu-
lation bisher so selten beobachtet hat. Die Wahrschein-
lichkeit, bei der Pseudokopulation gerade dabei zu sein,
ist sehr gering, da sie in der Bliihzeit einer Pflanze mit
viel Gliick gerade ein einziges Mal passiert. Ein be-
stimmtes Pflanzenindividuum blitht ca 3-4 Wochen
lang. Die Bestiubungsrate in einer Ophrys-Population
ist kaum je hoher als 5-10 %! Dennoch reicht diese Ra-
te bei weitem aus, um den Fortbestand der Population zu
sichern. Wenn Bestiubungen auch selten sind, so sind
sie doch sehr effektiv. Jede bestiubte Bliite kann iiber
30000 Samen liefern (NAzaAROV & GERLACH 1997)!
Die zentraleuropiischen Arten Ophrys holoserica und O.
sphegodes haben ca. 12000-14000 Samen/Bliite (Paulus,
unpubl.).

Doch mit welchen Tricks ist eine Ophrys-Bliite in
der Lage, die Bestduberminnchen zu tiuschen und sogar
nur solcher ganz bestimmter Arten?

2.1. Methoden der Signalfalschung

Die Arten der Orchideengattung Ophrys miissen,
um angeflogen und bestiubt zu werden, mit ihren Blii-
ten die wichtigen paarungsauslésenden Signale imitie-
ren (KULLENBERG 1961, KULLENBERG 1973 a, b, PAULUS
& Gack 1980, 1990b, PAauLUs 1988, 2006). Diese Sig-
nale sind primir von den Bestiuberinsekten in ihrer ei-
genen sexuellen Evolution entwickelt worden. Sie die-
nen ihnen als gut funktionierende Mechanismen zur
spezifischen Arterkennung und damit zur Verhinderung
von Hybridisierungen. Dartiber hinaus diirften sie eine
wichtige Rolle im Rahmen der sexuellen Selektion spie-
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Abb. 1: Beispiele von artspezifischen Bestaubern in der Gattung Ophrys.
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len. Drei Grundtypen von Signalen oder Reizen spielen
hierbei eine wichtige Rolle:

o Duft- oder olfaktorische,
e optische und
e taktile Reize,

die jeweils als mehr oder wenige komplexe Muster
den Charakter von Schliisselreizen haben und daher in
angeborener Weise von einem sogenannten AAM (an-
geborener Auslosemechanismus) im Gehirn der Ménn-
chen erkannt werden.

Aus der Fortpflanzungsbiologie vieler Insekten weil3
man, dass zur Anlockung des Geschlechtspartners che-
mische Lockstoffe (Sexualpheromone) eingesetzt wer-
den, die von den Minnchen in artspezifischer Weise mit
Hilfe ihrer Geruchsrezeptoren auf den Fiihlern erkannt
und mit Suchfliigen nach ihren Weibchen beantwortet
werden. Die Minnchen besitzen einen in ihrer Evoluti-
on erworbenen artspezifischen AAM, der ihnen ermog-
licht, unter tausenden von Duftstoffreizen genau dieje-
nige Duftstoffmischung zu erkennen, die von ihren
Weibchen als Arterkennungsabzeichen eingesetzt wird.

In der Nihe der Weibchen angekommen, kénnen
dann vom Minnchen optische Signale ihrer Weibchen
wahrgenommen und wiederum in artspezifischer Weise
erkannt werden. Auf dem Weibchen niedergelassen,
treten eine dritte Sorte von Reizen in Aktion, ndmlich
taktile, mit deren Hilfe die Ménnchen Information da-
riiber erhalten, wo bei dem Weibchenkorper hinten und
vorne ist. Dazu wird sehr schnell der ,,Strich* der Kor-
perbehaarung registriert (KULLENBERG 1961, PIRSTINGER
1996). Sie miissen auch hierbei sehr schnell sein, weil
auch andere Minnchen identische Absichten verfolgen
und es dann letztlich darauf ankommt, wer der Schnells-
te ist (scramble competition, sexuelle Selektion). Der
Schnellste ist der, der ein Weibchen schneller findet, er-
kennt und schlieBlich dank der richtigen Orientierung
auf dem Weibchen selbst die Kopulation erlangt. Nicht
untersucht ist, wieweit auch die taktilen Reize eine ge-
wisse Spezifitit enthalten. Bislange vorliegende verglei-
chende SEM-Untersuchungen der Lippenbehaarungen
und vor allem Experimente haben noch keine ausrei-
chenden Hinweise bringen kénnen (PIRSTINGER 1996).
Es ist zu vermuten, dass sie nur im Zusammenhang mit
kontakt-chemischen Reizen erfolgen wird.

Wir werden sehen, dass Ophrys-Bliiten alle diese
Signale imitieren, um erfolgreich spezifische Bestiuber-
méinnchen anzulocken, sie zu tduschen und fiir ihre Pol-

linientibertragung zu benutzen.

2.1.1. Duftsignale

Eine Ophrys-Bliite produziert iiber das Labellum ver-
teilt in vielen Driisenzellen hunderte verschiedener

Duftkomponenten, deren jeweilige Mischungsverhilt-
nisse und Konzentrationen ein fiir die Ophrys-Arten
spezifisches Duftbouquet (,,Parfim®) ergibt. Die Stoffe
selbst sind vor allem Terpenoide, langkettige aliphati-
sche Kohlenwasserstoffe, Aldehyde, Ketone und 1-, 2-
Alkohole sowie cyclische (aromatische) Verbindungen,
also Stoffe, die auch sonst im Tier- und Pflanzenreich
hiufig als Duftstoffe eingesetzt werden. Erst ab 1978
hatten Bergstrom, Hefetz, Borg-Karlson u.a. mit Duft-
stoffanalysen bei Bliiten und Bienen, um die olfaktori-
sche chemische Anlockung zu dokumentieren. Zusam-
menfassungen fiir Insekten im Allgemeinen finden sich
bei FRANCKE & ScHULZ (1999), fiir Bienen bei DUFFIELD
et al. (1984), FREe (1987), ENGEL et al. (1997), eine
neue in AYASSE et al. (2001). Doch mit den erstaunlich
langen Listen von vorkommenden Duftmolekiilen aus
den Ophrys-Bliiten konnte man lange Zeit nichts anfan-
gen, zumal sie zumindest im qualitativen Bereich ein-
zeln getestet, nicht mit den Duftstoffen der parallel ana-
lysierten Bestiuber iibereinstimmten (BORG-KARLSON
1987, 1990). Verhaltenstests mit verschiedenen kiinst-
lich dargebotenen Duftkomponenten erbrachten ledig-
lich, dass bestimmte Komponenten zwar in der Lage
sind, Reaktionen bei den Minnchen auszulsen, darin
aber keinerlei Artspezifitit gefunden werden konnte
(KULLENBERG & BERGSTROM 1976, PRIESNER 1973).
BORG-KARLSON (1990) schloss sogar daraus, dass Oph-
rys-Bliiten lediglich Gruppen von nur beildufig wirksa-
men Duftkomponenten produzieren, auf die nur ein
kleiner Teil der Bestiuberminnchen hereinfallen. Dies
tun sie auch nur deshalb, weil sie, solange ihre richtigen
Weibchen noch nicht geschliipft sind, eine sehr niedri-
ge Schwelle haben, auf alles zu reagieren, was irgendwie
Weibchen #dhnlich ist. Daraus resultierte lange die An-
nahme einer Duftstoffmimikry, in der aber die Bliiten
chemisch anders operieren als die Bienen.

Die langen Listen der gefundenen Duftstoffe aus
Ophrys-Bliiten  (BERGSTROM 1978, BORG-KARLSON
1987, 1990; BORG-KARLSON et al. 1985, 1987) haben
immerhin gezeigt, dass bei Beachtung der korrekten
Systematik alle Arten tatsiichlich ein jeweils hochspezi-
fisches Duftstoffgemisch besitzen. Bemerkenswert daran
ist, dass diese Mischungen hchstens in einzelnen Kom-
ponenten mit den entsprechenden Duftstoffmischungen
der Bestiuberweibchen tibereinstimmen. Dazu muss al-
lerdings angemerkt werden, dass in diesen Untersu-
chungen merkwiirdiger Weise nie adidquate Objekte,
nimlich noch unbegattete (virginelle) Bestiuberweib-
chen in vergleichbarer Weise untersucht worden sind,
wir also tiber die fiir die Minnchen reizwirksamen Kom-
ponenten bis vor kurzem nicht unterrichtet waren
(BERGSTROM & TENGO 1978, BERGSTROM et al.1982,
FRANCKE et al.1981, 1984, TENGO & BERGSTROM 1976,
1977, BORG-KARLSON 1990 u.v.a.). Aus den langen Lis-
ten von gefundenen Duftmolekiilen konnte nicht auf



die fiir die Minnchen artspezifisch anlockenden Kom-
ponenten geschlossen werden.

Eine erste Untersuchung der Reaktionen tiber Elek-
troantennogramm-Techniken wurde von PRIESNER
(1973) vorgenommen. Er konnte zeigen, dass Andrena-
Minnchen tatséichlich auf diese Duftgemische antwor-
ten. Doch war bei seinen Objekten keine einzige als Be-
stduber auftretende Art dabei, so dass aus diesen Resul-
taten keine weiteren Schliisse gezogen werden konnten.
Bislang ging man daher davon aus, dass die Ophrys-Ar-
ten daher Duftmimikry betreiben, indem sie mit che-
misch anderen Stoffgemischen dieselbe physiologischen
und verhaltensbiologischen Reaktionen bei den Minn-
chen auslésen, wie dies ihre arteigenen Weibchen tun
(KULLENBERG 1973a) und dabei nur bedingt spezifisch
reagieren. Wie aus den zahlreichen Freilandbeobach-
tungen spiter ersichtlich war, sprechen die Minnchen
auf diese gefilschten bzw. signalkopierten Diifte mit ih-
ren angeborenen Auslésermechanismen (AAM's) so
spezifisch an, als wiiren es die echten Auslosersignale ih-
rer Weibchen. Im Ubrigen konnten wir in zahlreichen
Freilandtests auch zeigen, dass die alte These nicht zu-
trifft, nach der die Ophrys-Bliiten nur reizwirksam wi-
ren, wenn die Bestduberweibchen noch nicht aktiv
sind. Nach meinen Erfahrungen sind die Ophrys-Bliiten
fiir Midnnchen immer reizwirksam, auch lange nachdem
die Weibchen schon geschliipft sind (PAuLUs 1988,
PAuLUS & GAck 1990 a-d).

Das Duftbouquet ist eine perfekte Signalkopie

Da nach bisherigen Duftstoffuntersuchungen ginz-
lich unklar war, welche der Substanzen die reizwirksa-
men sind, mussten wir ein neues Verfahren einsetzen,
um aus dem Gesamtbouquet von weit iiber 100 Molekii-
len diejenigen herauszufinden, die fiir die Minnchen
das Signalbouquet fiir ihr noch unbegattetes Weibchen
darstellt. Dazu musste allerdings vorher das Sexuallock-
stoffbouquet des Bestiuberweibchen geklirt werden, da
sonst nicht klar ist, wonach gesucht werden soll
(SCHIESTL et al. 1999a). Erschwerend kam hinzu, dass
bis vor kurzem von keiner einzigen Wildbiene ein Sexu-
alpheromon bekannt war. Die Extraktion der Weibchen
erbrachte nimlich ebenfalls nur eine ungewohnliche
grofle Ansammlung von vor allem langkettigen Kohlen-
wasserstoffen, von denen ihrerseits nicht bekannt war,
welche Molekiile davon in welcher Mischung als Sexu-
allockstoff fungieren.

Die Methode, dies herauszufinden bestand darin, die
gaschromatografische Analysetechnik (im Verband ei-
ner Massenspektrometrie, um die Molekiile zu identifi-
zieren) fiir die vielen Duftmolekiile mit einer Elektroan-
tennogramm-Technik (gas chromatography-electroan-
tennography = GC-EAD) zu koppeln. Das funktioniert
im Prinzip so, indem die Duftbouquets der Ophrys-Blii-

ten zur Analyse in die Gaschromatographie-Siule ein-
gespritzt werden. Dort werden sie in der Reihenfolge ih-
rer MolekiilgroBen verdampft und als chromatographi-
sches Pik-Muster sichtbar gemacht. Jeder Pik entspricht
einem einzelnen Molekiil in diesem Gemisch. Als erstes
verdampfen natiirlich die leicht fliichtigen, spiter die
schwerer fliichtigen Molekiile. Die Kopplung mit einer
Elektroantennogramm-Analyse besteht darin, dass man
nun im Verband der chemischen Analyse gleichzeitig
jedes dieser Molekiile einzeln iiber die Nase der Bienen-
minnchen blist und diese ,,befragt”, ob sie den Stoff rie-
chen oder nicht. Diese Befragung erfolgt so, dass man
zwei Elektroden an die Basis und an die Spitze der An-
tenne einsticht, die einen Strom dann messen, wenn ei-
ne oder viele der zahlreichen Geruchsrezeptoren auf
dieser Antenne antworten. Sie antworten dann, wenn
sie mit ihren Sinneszellen das Molekiil wahrnehmen.
Diese Antworten konnen als Elektrodenstrom sichtbar
gemacht werden. Genau mit diesen Methoden identifi-
zierten wir die spezifischen Duftstoffgemische der Spin-
nenragwurz (Ophrys sphegodes) und den Weibchen sei-
ner Bestiuberbiene Andrena nigroaenea (SCHIESTL et al.
1999a, b, 2000). Das gleiche taten wir auch mit Ophrys
speculum (= wvernixia) und ihrer Bestduberdolchwespe
Dasyscolia (= Campsoscolia) ciliata (AYASSE et al. 2003).
Natiirlich wurden hier zum ersten Mal virginelle Weib-
chen untersucht. Zunichst wurden alle von der Lippe
emittierten Duftmolekiile charakterisiert und diese mit
Cuticula-Abwaschen noch unbegatteter Andrena ni-
groaenea- und Dasyscolia ciliata-Weibchen verglichen.
Jeweils beide Duftstoffgemische wurden iiber die Gas-
chromatographie in ihre Komponenten zerlegt und je-
der Molekiiltyp einzeln iiber die Antenne von Minn-
chen geblasen. An ihnen wurden auf elektrophysiologi-
schem Weg iiber Summenpotentiale Reaktionen gemes-
sen. Dabei stellte sich heraus, dass Rezeptoren auf den
Antennen der Andrena nigroaenea-Minnchen in beiden
Duftbouquets genau auf dieselben Gruppen von etwa
16-18 Molekiilen reagierten. In anschlieBenden Verhal-
tenstest (Biotests) wurden wiederum genau diese 16
Molekiile als Bouquet frei fliegenden Ménnchen gebo-
ten. Auch sie reagierten nur auf diese Mischung mit spe-
zifischen Kopulationsreaktionen (SCHIESTL et al. 1999b,
2000). Damit war zum ersten Mal gezeigt worden, mit
welchen Komponenten gelockt wird und dass diese bei
der Bliite und dem unbegatteten Bestiuberweibchen
vollig identisch sind. Die bisher angenommene Mimi-
kry in Form von Duft-Aquivalenz bzw. die These, dass
Ophrys-Bliiten lediglich sekundir wirksame Stoffe emit-
tieren (BORG-KARLSON 1990), stimmt also nicht. Das
artspezifisch reizwirksame Duftbouquet wird sogar ziem-
lich genau imitiert. Offenbar operieren viele der nah
verwandten Ophrys-Arten in der Weise, dass sie mit ei-
nem Komponenten reichen Set an langkettigen Koh-
lenwasserstoffmolekiilen einen jeweils artspezifisches
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11. 2- Nony| hexadecanoate
+ Dodecyl dodecanoate

Abb. 2: Gas-Chromatogramme (GC: weiBe Linien) der Duftbouquets und simultane Elektroantennogramme (EAG = EAD: rote Linien) von
bei Andrena nigroaenea und Ophrys sphegodes. Jeder Pik im Chromatogramm stellt ein Duftmolekl dar. Jeder Ausschlag im EAD stellt
eine Reaktion auf der mannlichen Antenne dar. Das bedeutet, dass dieses Molekil von dem Mannchen wahrgenommen wurde. Die
Mannchen reagierten auf diesselben 14 blau markierten Molekule, namlich die aus den Weibchenextrakten als auch auf die der Ophrys-
Bluten (verdandert und erganzt nach ScHiesTL et al. 1999b, 2000).
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Bouquet erzeugen (Abb. 2). Dasselbe Prinzip, jedoch
mit lediglich 2-4 Komponenten, ist bei einer Reihe von
Nachtfaltern bekannt (ROELOFFS 1995). Wie bei diesen
Nachtfaltern werden bei nah verwandten Ophrys-Ar-
ten, insbesondere solchen, die zusammen wachsen, ver-
schiedene Mischungen lediglich dadurch erzeugt, dass
mit den relativen Anteilen derselben Komponenten
sgespielt wird (SCHIESTL & AYASSE 2002). Im Unter-
schied zu den Nachtfaltern sind die Ophrys-Bienenweib-
chen-Duftmischungen wesentlich komplexer.

Weitere vergleichbare Untersuchungen laufen zur
Zeit in solchen Orchideen-Arten-Gruppen (Ophrys fus-
ca s.lat. und O. sphegodes s.lat.), bei denen allopatrisch
verbreitete, aufgrund deutlich divergierender Bliiten-
morphologie als Arten interpretierte Formen vorkom-
men, die alle von derselben Bienenart bestdubt werden.
Die Hypothese ist, dass alle diese Morphospezies-Typen
in der Evolution unabhingig denselben Bestiuber er-
schlossen haben (PAULUS 1998, 2001b) und dann natiir-
lich alle mit denselben Duftbouquets operieren miiss-
ten. Es handelt sich um Arten, die von Andrena flavipes
einerseits und A. nigroaenea andererseits bestdubt wer-
den. Letztere Bienenart bestiubt Ophrys fusca s.str.

(Mallorca), O. sitiaca (Kreta) per Abdomenpollination
sowie Ophrys sphegodes (SW-Deutschland, Ost-Oster-
reich, Siditalien) und O. grammica (= cf. herae auct.)
(aus Kreta) per Kopfpollination. Andrena flavipes pseu-
dokopuliert dagegen mit den jeweils allopatrisch ver-
breiteten Ophrys bilunulata (Siiddwesteuropa), O. funerea
(= ronata) (Sardinien), O. obaesa (Sizilien), O. caesiella
(Malta, S-Sizilien), O. leucadica (S-Griechenland, Ioni-
sche Inseln, Inseln der Agiis aufer Kreta), O. africana
(N-Tunesien) und O. israelitica (Israel) (PauLus &
GACK 1990a, b, c; PAuLUS 2001a). Bislang vorliegende
Resultate zeigen, dass alle diese Arten tatsichlich mit
denselben Duftbouquets anlocken (STOKL et al. 2005).

Sie bestitigen, dass auch bei anderen Ophrys-Arten
und ihren Bienen offenbar nicht nur mit einzelnen we-
nigen Duftmolekiilen gearbeitet wird, sondern ein art-
spezifisches Duftmuster durch die Mischung bestimmter
Stoffklassen wie etwa Alkene und Alkane erzeugt wird.
Spezifisch scheint hier neben den Molekiiltypen selbst,
das Mischungs- und Mengenverhiltnis von Alkanen zu
Alkenen zu sein.

Ein giinzlich anderer Fall findet sich bei dem Arten-
paar Dasyscolia ciliata (Scoliidae) und Ophrys speculum



(= vernixia). Nach den bisher vorliegenden Daten wird
hier nur mit wenigen Molekiiltypen, niamlich (a-1)-Hy-
droxy und (B-1)-oxo Siuren, insbesondere 9-Hydroxy-
decanoid Sdure operiert. Es handelt sich um eine Mole-
kiilgruppe, mit der auch die Honigbienenkonigin ihre
Minnchen anlockt (AYASSE et al. 2003).

Daraus ergibt sich die interessante Frage, welche ka-
nalisierenden Zwinge Ophrys-Arten veranlassen, ein-
mal mit sehr komplexen Mischungen und in anderen
Fillen nur mit einem oder wenigen komplexen Molekii-
len Bestduberminnchen anzulocken. Eine Antwort
kénnte in dem Zusammenhang liegen, dass artenreiche
Ophrys-Artengruppen stets von Bienengattungen be-
stiubt werden, die ihrerseits sehr artenreich sind. Sol-
che Ophrys-Arten sollten dann mit komplexen Mi-
schungen locken, da auch die Bienenarten sich offenbar
tiber komplexe Duftmuster voneinander genetisch iso-
lieren. Dies wiirde auf von Andrena-, Anthophora- und
Eucera-Arten bestdubte Ophrys-Gruppen zutreffen. Wie
die Tabelle zeigt, besteht hier eine deutliche Korrelati-
on. Dagegen gibt es in Europa keine weitere Art der
Gattung Dasyscolia. Ahnliches gilt fiir Argogorytes (Spe-
cidae), die Bestiuber von Ophrys insectifera ist. Hier sind
zwar viele Bliitenduftkomponenten bekannt (BORG-
KARLSON et al. 1987), nicht jedoch das spezifische
Lockstoffbouquet. Die Erwartung ist, dass auch hier der
Lockstoff aus nur wenigen komplexen Molekiilen be-
steht. Tatséchlich fanden in dieser Artengruppe nur we-
nige weitere Artabspaltungen statt, die jweils von kom-
plett verschiedenen Bestdubergruppen verursacht wor-
den sind. Ophrys insectifera wird von einer Grabwespe
(Sphecidae), O. aymoninii von einer Biene (Andrena
combinata) und O. subinsectifera von einer Biirstenhorn-
Blattwespe (Argidae) bestiubt, die also im System der
Hautfliigler ziemlich weit auseinander stehen.

Eine weitere interessante Frage ist, ob fiir Minn-
chen virginelle Weibchen dieselbe Reizwirksamkeit ha-
ben wie die entsprechenden Ophrys-Bliiten. Dazu liegt
bislang fiir O. speculum nur ein Experiment (von mir
Ende Februar 1999 in Tunesien durchgefiihrt) vor, das
zeigt, dass tatsidchlich kein wesentlicher Unterschied in
der Attraktion besteht. Hierzu war es notwendig, ein si-
cher noch unbegattetes Weibchen von Dasyscolia ciliata
im Wahltest mit einer Bliite von Ophrys speculum flie-
genden Minnchen anzubieten. Da die Optik der Bliite
gegeniiber der des Weibchens offenbar reizwirksamer ist
(sieche unten), war es notig, beide Duftsituationen mit
identischer Optik zu versehen. Dazu habe ich in ein
oben offenes Glasrohrchen ein virginelles Weibchen, in
das andere eine Ophrys speculum-Bliite gegeben. Beide
wurden dann oben mit je einer Ophrys-Bliite derselben
Pflanze versehen, so dass fliegende Minnchen nun die
rechte Bliite zusitzlich mit Weibchenduft versehen, die

linke mit nur Bliitenduft versehen war. Anschliefend
wurden iiber einen Zeitraum von 100 Minuten die An-
flugraten durch Minnchen gezihlt. Alle 30 Minuten
wurden dazu die beiden Bliiten um ca. 10 m versetzt, um
in neue Ménnchen-Schwarmareale zu gelangen. Das Er-
gebnis war relativ eindeutig: beide Bliitentypen wurden
etwa gleich hiufig gewihlt, so dass man daraus den
Schluss ziehen kann, dass in dieser experimentellen Si-
tuation der Weibchenduft nicht reizwirksamer ist als der
Bliitenduft.

2.1.2. Optische Signale

Nachdem Insekten- oder hier Bienenménnchen der
Duftfahne folgend ihren Weibchen so nahe gekommen
sind, dass sie diese auch sehen konnen, folgen in der
Kette der Paarungsausloser optische Signale, die dem
Minnchen nicht nur genauer zeigen, wo das Weibchen
sich befindet, sondern auch durch besondere optische
Merkmale weiter signalisiert, ob es sich tatsdchlich um
ein arteigenes Weibchen handelt. Bislang gibt es keine
spezifischen Untersuchungen, an welchen Formen oder
Farben Minnchen ihre Weibchen erkennen. Wir kén-
nen daher vorldufig nur aus den zahlreichen Arbeiten
zum Formen- und Farbensehen bei der Honigbiene und
wenigen anderen Insekten auf einige basale Mechanis-
men schliefen, die sicher auch fiir andere Insekten gel-
ten (CHITTKA et al. 2001, BRrISCOE & CHITTKA 2001).
Etwas vereinfacht gesagt, nehmen wir (und wohl die
meisten Wirbeltiere) unsere Welt als komplexe Bilder
wahr, wihrend Insekten offenbar ihre optische Welt
yabstrakter sehen. Verhaltensbiologisch setzen sich
Objekte auBerdem aus einer Summe von Signalen zu-
sammen, die nach einer Perzeption neuronal danach be-
wertet werden, ob sie ,interessant” oder ,,uninteressant*
sind, ob sie Auslosecharakter haben und/oder gelernt
werden kénnen. Dies ist fiir die Interpretation des Aus-
sehens und der Firbungen der Ophrys-Bliiten mit ihren
Zeichnungsmustern von Bedeutung.

Auch wenn es bis heute kaum systematische Unter-
suchungen der Rolle der optischen Signale bei Ophrys
gibt (KULLENBERG 1961, PAULUS 1988a), so kénnen den-
noch einige allgemeine Aussagen gemacht werden, die
aber mehr Analogie- und Plausibilititsschliisse darstellen
und erst experimentell genauer gepriift werden miissen.

Bei einer vergleichenden Betrachtung von Ophrys-
Labellummustern und der nahe liegenden Annahme,
dass sie die Fliigel der Bestduberweibchen mit ihrem
Glanz imitieren, kann man drei Bliitenfarb- und Zeich-
nungsmustertypen unterscheiden. Sie sind vermutlich
ein Ausdruck dafiir, welche Rolle optische Signale fiir
die Weibchenerkennung im normalen Leben der Be-
stiuberménnchen spielen. Grundlage dieser Hypothese
ist die Annahme, dass Bestduberminnchen zumindest
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Abb. 3: Vergleich der
BlUte der
Spiegelragwurz
Ophrys speculum mit
dem Weibchen des
Bestaubers Dasyscolia |
ciliata (Scoliidae). Die
Ahnlichkeit ist auch
fur unser
menschliches Auge
verbluffend.
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Abb. 4: Vergleich der Bluten von Ophrys speculum ssp. speculum (Westrasse)
mit dem Bestauberweibchen (Dasyscolia ciliata ssp. ciliata) (unten) und O. spe-
culum ssp. orientalis (Ostrasse) mit dem Weibchen der Ostrasse von Dasyscolia
ciliata ssp. araratensis. Die Bluten der Ostrasse sind entsprechend dunkler, da
die Mannchen als Bestauber diese so selektiert haben (nach PauLus 2001b).
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»Pseudoaugen” = Tegulae

Seitenlappen =
Mittel-Hinterbeine

Blauer Spiegel der Lippe
= Blau schillernde Fliigel

Seitenbehaarung der Lippe =
Korperbehaarung

diejenigen optischen Signale bei ihren Bliiten selektie-
ren, die sie aufgrund ihrer Weibchenerwartung (also der
optischen AAM's fiir ihre Weibchen) als Minimum fiir
die Weibchenerkennung benstigen. Wenn die optische
Weibchenerkennung detailliert ist, nehmen wir an, dass
auch die Ophrys-Bliiten davon mehr imitieren miissen,
um angeflogen und im Vergleich zwischen den Artge-
nossen eventuell hiufiger bestiubt zu werden. Dies ent-
spricht im Rahmen der sexuellen Selektion einem ,ma-
le choice* Verhalten. Dieser Hypothese liegt auch zu-
grunde, dass Evolution opportunistisch arbeitet, so dass
durch Selektion nur soviel hervorgebracht werden soll-
te, wie unbedingt notwendig ist. Die hier wirksame Se-
lektion ist eine Form intersexueller Selektion, da Be-
stduberminnchen zwischen den Bliiten einer Art so
wihlen, dass die jeweils weibchenihnlichste den hochs-
ten Bestdubungserfolg haben sollte (PAULUS 1988a).

Beim Typ 1 scheinen optische Signale im Sexualle-
ben der Bestiuberminnchen eine grofie Rolle zu spie-
len, so dass die Ophrys-Bliiten darauf hin selektiert wor-
den sind, auch fiir unser Auge nachvollziehbar bedeu-
tend weibchen-dhnlicher zu sein. Hierher gehort als Pa-
radebeispiel Ophrys speculum (= vernixia) als diejenige
Art, an der POUYANNE (1917) sicherlich bezeichnender
Weise das Phinomen als erster entdeckt und richtig er-
kannt hatte (PauLus 1978, Paurus & Gack 1980).
Wenn man das Artenpaar O. speculum und das Bestiu-
berweibchen Dasyscolia ciliata vergleichend betrachtet,
kann man leicht erkennen, dass der blaue Spiegel der
Bliitenlippe eine Imitation des blauen Fliigelglanzes, die
fuchsrote Labellumbehaarung eine solche der Kérperbe-
haarung des Weibchens darstellt. Die Seitenlappen sind



vermutlich die Mittel- und Hinterbeine des Weibchens.
Welche weiteren Details hier ebenfalls wichtig sind, ist
nicht untersucht. Auffillig sind bei vielen Ophrys-Ar-
ten die rundlichen, meist glinzenden Basalschwielen
(Staminodialpunkte). Sie wurden von DARWIN (1862)
filschlich als die Sprengel‘schen Scheinnektarien oder
spiiter von vielen Autoren hiufig als Augenimitationen
interpretiert. Tatsdchlich handelt es sich eher um die
Imitation der Schiippchen iiber der Fliigeleinlenkung
des Bestiduberweibchens, um die sogenannten Tegulae
(Abb. 3). Dass diese fuchsrote Lippenbehaarung tat-
sichlich die entsprechende Korperbehaarung des Weib-
chens imitiert, geht auf verbliiffend plausible Weise da-
raus hervor, dass dieser Fibungstyp nur fiir die westme-
diterranen Dasycolia ciliata ssp. ciliata zutrifft. Die ostme-
diterrane Rasse dieser Art, D. ciliata ssp. araratensis, ist
dagegen dunkel-braunrot gefirbt. Dementsprechend ist
auch die Lippenfirbung der ostmediterranen Spiegelrag-
wurz deutlich dunkler (O. speculum ssp. orientalis, PAU-

LUS 2001b) (Abb. 4).

Der zweite Typ reprisentiert solche Ophrys-Arten,
die fiir unser Auge bereits deutlich weniger Insektenihn-
lichkeit aufweisen. Sie zeigen aber Farb- und Zeich-
nungsmuster, die mit den Bestduberweibchen verglichen
doch noch klare Hinweise erkennen lassen. Beispiele
sind Ophrys cretica, O. ariadnae oder O. kotschyi, die mit
ihren schwarz-weill gemusterten Lippen die entspre-
chende Firbung und Musterung der Bestiuberweibchen
der Gattung der Kuckucksbienen Melecta (Anthophori-
dae) imitieren (PAULUS & GAck 1983b, 19903, b, PAaU-
LUS 1988b) (Abb. 5a, b). Ahnliches gilt auch fir O. rein-
holdii mit der mit Melecta sehr nah verwandten Gattung
Eupavlovskia (PAULUS & GACK 19904, b). Die Weibchen
der Mortelbienen-Gattung Chalicodoma (Megachilidae)
sind meist blauschwarz gefirbt und haben dunkelblau
schillernde Fliigel. Entsprechend dunkel sind die Lippen
von O. atlantica, O. bertolonii, O. aurelia, O. benacensis
oder O. ferrum-equinum gefirbt. Sie haben alle auBerdem
ein leuchtend dunkelblaues Mal, das im Spitzendrittel
der Lippe liegt. Sie werden némlich von Chalicodoma pa-
rietina bestiubt, deren Minnchen allerdings rotbraun ge-
farbt sind (BUEL 1978, PauLus & Gack 1981, VOTH
1984). In diese Kategorie gehoren auch die von blau-
schwarz glinzenden Xylocopa-Arten bestdubte Ophrys-
Arten (O. spruneri, grigoriana, sipontensis, PAULUS &
GACK 1990b, ¢). Zumindest von Xylocopa violacea wissen
wir, dass der blauschwarze Schiller der Fliigel eine hohe
optische Attraktion auf Minnchen hat. Dieser Blau-
schiller ist auBerdem durch UV- und sicher auch durch
Polarisations-Reflexion verstirkt. Dazu passt, dass die
Malzeichnungen auf den Ophrys-Lippen stets im UV re-
flektieren (KULLENBERG 1961 und eigene Untersuchun-
gen). Dies spricht dafiir, dass das Lippenmal stets eine
optische Imitation der Fliigel mit ihren Reflexionen ist.

Abb. 5: Die meisten Ophrys-Arten zeigen in der optischen Weibchen-Imitation
lediglich eine Ubereinstimmung in der Gesamtfarbung. So sind die Bliiten von
Ophrys ariadnae (Aquarell von Hans R. Reinhard aus Zurich) schwarz-weif3
gemustert, da auch die Bestauberweibchen von Melecta albifrons so gefarbt
sind (oben). Ophrys mammosa ist sehr dunkel, da ihr Bestauber die schwarze
Andrena fuscosa ist (Mitte), wahrend Ophrys sphegodes mittelbraun gefarbt
ist, da der Bestauber Andrena nigroaenea ebenso gefarbt ist (unten).

UV hat bekanntermalen fiir Bienen einen hohen Reiz-
wert und wird auch bei anderen Bliiten vor allem im Be-
reich der Bliitenmale zur Kontrastverstirkung eingesetzt
(LuNnau et al. 1996, LuNau 2000). Bei den hier erwihn-
ten Fiarbungstypen konnen wir auch schéne Fille von
Konvergenzen in den Labellum-Grundfarbtypen finden.
Es handelt sich um solche nicht niher verwandte Oph-
rys-Arten, die in Anpassung an dieselbe Bestiuberbiene
dhnliche oder identische Labellumtypen evolviert ha-
ben. Hierher gehren Ophrys bertolonii — O. ferrum-equi-
num und O. atlantica oder O. cretica — O. kotschyi — O.
reinholdii (PAULUS & GACK 1984, 1990a, 1994).
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Abb. 6: Gestaltung des Males auf dem Labellum verschiedener Ophrys-Arten. Die Grundhypothese ist, dass alle Male Imitationen der
Fltigel oder des Fligelglanzes der Bestauberweibchen darstellen (siehe Abb. 3). Urspriinglich waren entweder groB3flachige Male (O.
speculum oder O. fusca-Gruppe) oder so genannte Hosentrager-Male (O. sphegodes-mammosa-Gruppe, hier O. spruneri und O.

mammosa). Davon abgeleitet sind entweder Verkirzungen auf kleine zentrale Flachen (Chalicodoma bestaubte Arten: O. bertolonii, O.
ferrum-equinum oder O. gottfriediana bzw. Anthophora bestaubte Arten: O. lucis oder O. biscutella). Gelegentlich treten urspringliche
Male noch innerhalb der Arten als Variation auf (hier bei O. gottfriediana). In der fusca-lutea-Gruppe findet oft eine Reduzierung auf
einen hellen Rand des Males statt, z.B. Omega-Male. Bei hoch lernfahigen Bestaubern, bei denen die Optik der Flugel eine Rolle spielen,
l6sen das Mal in individualisierbare komplexe Muster auf. Dies ist sehr verbreitet in der O. holoserica-oestrifera-Gruppe (hier am Beispiel
Ophrys heldreichii), die nahezu alle von Langhornbienen (Eucera, Tetraloniella) bestaubt werden oder bei Ophrys ariadnae-cretica mit
ihren Bestaubern aus der Gattung Melecta. In allen Fallen wissen wir wenig oder nichts Gber die visuellen Fahigkeiten oder Praferenzen

der Bestaubermannchen.
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Der dritte Ophrys-Farbungstyp imitiert nur noch die
allgemeine Grundfirbung der Bestduberweibchen. Hier-
her gehoren die meisten Vertreter der von Andrena-Ar-
ten bestiubten Ophrys-Arten (O. fusca-aggr., O. sphego-
des-aggr.). So entsprechen die Lippen von O. sphegodes
(s.str.) dem rotbraunen oder graubraunen Kolorit des
Bestiuberweibchens Andrena nigroaenea (PAULUS &
GAck 1986, PauLus 1988b), wihrend das sehr dunkle
schwarzbraune Kolorit von O. mammosa oder O. incuba-
cea der schwarzen Korperfirbung von Andrena fuscosa
bzw. A. morio entspricht (PAULUS & GACK 1983b, 1986)

(Abb. 5¢-f). Ahnliches gilt auch fiir O. spruneri, O. gri-
goriana oder O. sipontensis, die von blauschwarzen Arten
der Gattung Xylocopa bestiubt werden (PAULUS &
GACK 1990b, ¢).

Dieses Prinzip der Passung der Allgemeinfirbung
der Biene und ihrer Ophrys-Art ist meist im Vergleich
nah verwandter Artenpaare, in einem Fall sogar inner-
halb einer einzigen Art beobachtbar. Ein Beispiel fiir
den interspezifischen findet sich in Kreta bei dem Ar-
tenpaar O. omegaifera (Lippengrundfarbe kastanien-

braun) und O. fleischmannii (Grundfarbe dunkeloliv-
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Abb. 7:
Wahlhaufigkeiten von
Eucera berlandi-
Mannchen zwischen
Ophrys heldreichii-
BlUten hinter Glas (zur
Abschirmung des
eigenen Duftes).
lhnen wurden zwei
BlUten verschiedener
Pflanzenindividuen
simultan
(nebeneinander)
geboten entweder
beide Bluten hinter
Glas, das kein UV
durchlieB oder beide
Bluten hinter UV
durchlassigem Glas. In
friheren
Experimenten konnte
gezeigt werden, dass
in solchen Fallen stets

eine der beiden Bluten deutlich bevorzugt wird (siehe Abb. 26) In beiden Testsituationen wurde tatsachlich eine der beiden Bluten
haufiger gewahlt und zwar unabhéngig, ob sie mit UV oder ohne UV prasentiert wurde. Wenn man anschlieBend die unattraktivere
Blute zur Wahl mit den vorher attraktiven stellt, jetzt aber die unattraktive mit UV, die andere ohne UV anbietet, wird jetzt die mit UV
bevorzugt (dritten Saulen rechts)(Summe n=202 Anfllge). Dies zeigt, dass die UV-Reflexion des Males die Attraktivitat erhoht.

braun). Die Bestiuberweibchen der jeweiligen Arten
der Pelzbienengattung Anthophora sind entsprechend
gefirbt: Anthophora dalmatica (= atroalba ssp. agamoides)
als Bestiuber von O. omegaifera ist rotbraun, A. sicheli
als der von O. fleischmannii ist grauolivbraun (PAULUS &
GACK 1983a, 1986). Der intraspezifische Vergleich zwi-
schen allopatrisch vorkommenden, abweichend gefirb-
ten Subspezies von Ophrys speculum und ihrem Bestiu-
ber Dasyscolia ciliata wurde schon geschildert.

Andere Zeichnungsbesonderheiten scheinen die so-
genannten ,,Brillenmale® (O. argolica-aggr.: O. argolica,
delphinensis, biscutella oder morisii) bzw. ,Omega-Male*
von O. omegaifera, basilissa, dyris und O. fleischmannii,
die alle von Arten der Gattung Anthophora bestiubt
werden. Experimente zur Bedeutung des Omega-Mals
hierzu liegen allerdings nicht vor (Abb. 6).

Die hohe Reizwirksamkeit der UV-Reflexion der Lip-
penmale wurde in einigen Experimenten getestet. Hierzu
wurden 2 Einzelbliiten in je ein Glaskistchen gegeben
und von auflen tiber ein Y-Rohr zu beiden Bliiten identi-
scher Ophrys-Bliitenduft gegeben. Dadurch waren die
Bliiten selbst nicht duftend. Diese wurden frei fliegenden
Minnchen zur Wahl geboten. Wenn Wahlen stattfan-
den, dann mussten diese allein aufgrund der Optik erfolgt
sein. Die Frontscheiben der Glaskistchen bestanden aus
normalem Plexiglas oder aus UV durchlissigen Kunst-
stoff. So konnten anfliegenden Minnchen immer zwei
Bliiten zur Wahl geboten werden und dabei die Bedeu-
tung der UV-Reflexion der Lippen getestet werden.

Resultate dieser Wahlexperimente zeigten, dass Lip-
pen mit UV im Vergleich zu solchen ohne UV reflektie-

renden Mal fiir die Ménnchen attraktiver sind. Interes-
sant ist hierbei, dass dies nur im unmittelbaren Ver-
gleich gilt. Wenn man im Experiment Minnchen von
Eucera (Synhalonia) berlandi (Anthophoridae) zwischen
zwei simultan gebotenen duftfreien Bliiten wihlen lésst,
wird nur dann eine bevorzugt, wenn eine der beiden im
UV reflektiert. Im anderen Fall wird die Bliite gewihlt,
die die Minnchen vorher noch nicht gesehen hatten
(Abb. 7). Auf diese Lernexperimente gehe ich weiter
unten ein. Ahnliche Experimente fihrten wir mit Oph-
rys speculum-Bliiten und ihren Bestiuberminnchen, Da-
syscolia ciliata, in Mallorca durch. Auch zeigte sich, dass
Bliiten mit UV gegeniiber solchen, bei denen die UV-
Reflexion abgeschirmt war, bei weitem hiufiger angeflo-
gen wurden (Paulus & Ettenauer, in Vorbereitung).

KULLENBERG (1949, 1961) hatte bereits versucht in
einfachen Freilandexperimenten zu zeigen, dass die Blii-
ten als iibernormale optische Ausloser fungieren. In
Wahlexperimenten bot er Ophrys lutea- oder O. speculum
(= wvernixia)-Bliiten neben den Bestduberweibchen an-
fliegenden Minnchen an. Sie wihlten ganz iiberwiegend
die Bliiten als Kopulationspartner. So bestechend das Er-
gebnis klingt, das Experiment war nicht aussagekriftig.
Die zur Wahl gebotenen Weibchen waren nimlich nicht
zweifelsfrei noch unbegattet. Da Weibchen nach einer
Begattung ihre Attraktivitit verlieren, ist es verstind-
lich, dass Ménnchen in den genannten Experimenten
stets die Bliiten wihlten. Nur sie rochen nach unbegat-
teten und daher attraktiven Weibchen.

Wir haben daher solche Experimente mit der Duft-
Abschirmapparatur wiederholt. Hier wurden Bliiten
von Ophrys und tote Weibchen von Bestiuberweibchen
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Abb. 8: Experimentelle
Tests zur Ermittlung der
auf die optischen Signale
beschrankten Wahlspezi-
fitdt von Eucera berlandi-
Mannchen: (1) Ophrys
heldreichii-Blute gegen-
Uber dem arteigenen
Weibchen, (2) dem artei-
genen Weibchen gegen-
Uber einer ,falschen”
Ophrys-Blute (hier O.
ariadnae), (3) O. held-
reichii-Bliten gegentiber
einer anderen von einer
anderen Eucera bestaub-
ten O. bombyliflora und
(4) O. heldreichii
gegenuber O. ariadnae
(Melecta bestaubt!). Die
Unterschiede in den
Wahlhaufigkeiten sind in
den Saulendiagrammen
dargestellt. In Experiment
1 wurde die Blute
gegenlber dem
arteigenen Weibchen
deutlich bevorzugt. In 2
dagegen wurde das

Wahlverhalten von
Eucera berlandi zwischen

1. heldreichii und Eucera-

Weibchen

2. Eucera-Weibchen und 50

Ophrys ariadnae

3. O. heldreichii und

O. bombyliflora

4. 0. bombyiliflora und

0. ariadnae

O. heldreichii gegen = Eucera-Weibchen
Eucera-Weibchen gegen O. ariadnae

heldreichii gegen

bombyliflora

=20

n

o
-1 bombyliflora gegen
ariadnae

Weibchen doch gegeniber der ,falschen” Ophrys haufiger gewahlt. Dies zeigt, dass die Weibchen sehr wohl erkannt worden sind. In 3
wurde O. heldreichii bevorzugt gegenlber O. bombyliflora. Interessant ist das Ergebnis in 4: Die von einer anderen Eucera bestaubte
Ophrys bombyliflora ist in ihrer Optik attraktiver flr Eucera berlandi als die von einer Melecta bestaubte O. ariadnae.
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duftabgeschirmt den frei fliegenden Minnchen zur
Wahl geboten. Beide Objekten wurde von auflen tiber
ein Y-Rohr mit Bliitenduft versehen. Entsprechende
Wahlexperimente wurden in Kreta mit dem Artenpaar
Ophrys heldreichii und ihrem Bestiuber Eucera (Synhalo-
nia) berlandi (= Tetralonia) (Anthophoridae) (PAULUS
1988a) bzw. in Mallorca mit Ophrys speculum und Dasys-
colia ciliata durchgefiihrt. Die Resultate entsprachen in
beiden Fillen denen von Kullenberg. Die Bliiten wur-
den bei weitem hiufiger angeflogen. Nur jetzt kénnen
wir sicher sein, dass die Minnchen allein nach der Op-

tik gewihlt hatten (Abb. 8).

Nach zahlreichen Freilandbeobachtungen kann ich
sagen, dass unbegattete Dasyscolia ciliata-Weibchen ihre
Paarungsbereitschaft nicht nur iiber ihr Sexualphero-
mon signalisieren, sondern auch durch eine Zur-Schau-
Stellung ihrer blau schillernden Fliigel. Sie werden
nimlich dicht auf den Korper gelegt, so dass sie mit der
ganzen Fliche leuchten konnen. Umgekehrt werden die
Fliigel hochgestellt. Gleichzeitig werden sie thythmisch
auf und ab bewegt, so dass Minnchen aus diesem opti-
schen Bewegungssignal bereits schliefen konnen, dass
dieses Weibchen bereits begattet ist. Tatsichlich wer-
den solche Weibchen kaum noch beachtet.

Aus diesen Beobachtungen und den vergleichenden
Betrachtungen der Bliitenmale muss man folgern, dass

sie die Fliigel der Bestiuberweibchen mit ihrem Glanz
oder Reflexionserscheinungen imitieren. Aus der Viel-
falt der Malformen bei den verschiedenen Ophrys-Arten
darf man auf eine entsprechende Vielfalt der optical cu-
es in der Minnchen-Anlockung schliefen. Besonders
interessant scheinen mir hier die hochkomplexen Mal-
muster in der Ophrys holoserica-scolopax-Gruppe zu sein.
Hier gibt es komplizierte miandrierende, asymmetrische
Zeichnungsmuster auf dem Labellum, die von Bliite zu
Bliite so verschieden sind, dass in einer Population der
Hummelragwurz keine zwei Pflanzen mit identischen
Mustern vorkommen (Abb. 6). Da diese Muster nach al-
lem was wir jetzt sagen konnen, Fliigelimitationen sind,
konnten diese komplexen Zeichnungen Licht-Reflexi-
onsmuster sein. Da auch sie stets stark im UV reflektie-
ren, werden sie von den Minnchen auch sehr gut gese-
hen. Wie in spiteren Experimenten noch zu zeigen sein
wird, werden diese Muster von den Minnchen individu-
ell gelernt und wieder erkannt, um einmal bereits erfolg-
los besuchte Weibchen/Bliiten in Zukunft zu vermeiden,
da sie diese verstindlicher Weise als unattraktiv inter-
pretieren. Da die Chance tiberhaupt zu einer Paarung zu
gelangen prinzipiell gering ist, sollten Minnchen unat-
traktive Weibchen meiden, da sie in derselben Zeit viel-

leicht ein attraktives Weibchen finden kénnten.



Abb. 9: Beispiel fur Abdomenpollination: Andrena flavipes sitzt verkehrt auf Ophrys israelitica (Zypern) und erhélt daher die Pollinarien
auf den Hinterleib (links). Kopfpollination am Beispiel von Andrena nigroaenea auf Ophrys grammica (= herae auct.) (Kreta). Hier
werden die Pollinarien auf dem Kopf angeklebt (Mitte). In einigen Fallen haben zwei verschiedene Ophrys-Arten denselben Bestduber.
Dies funktioniert bei syntoper Verbreitung ohne Hybridisierung nur, wenn die eine Ophrys-Art Kopf-, die andere Abdomen-Pollination
betreibt. Gezeigt ist das Beispiel aus Sudfrankreich mit Andrena nigroaenea auf Ophrys lupercalis (Abdomenpollination) (rechts). Das
Méannchen tragt aber bereits andere Pollinarien am Kopf, die von Ophrys sphegodes stammen.

2.1.3. Taktile Reize

Wenn Bienen- oder Wespenminnchen ein Weib-
chen gefunden haben und nach einer Landung Kopula-
tionsversuche machen, treten weitere wichtige Auslo-
sersignale in Aktion: Durch Berithrung mit den Tarsen
und dem Korper wird das Weibchen-Haarkleid, sein
Haarstrich, sicherlich auch weitere kontaktchemosen-
sorische Signale wahrgenommen. Uber den Haarstrich
kann das Minnchen sofort entscheiden, wo bei dem
Weibchen hinten und vorne ist. Das kann sehr wichtig
sein, wenn viele Miannchen sich auf ein Weibchen ge-
stiirzt haben. Auch hier kommt es darauf an, wer der
schnellste ist und seinen Kopulationsapparat einfithren
konnte. Der Apparat selbst scheint ebenfalls eine Reihe
wichtiger taktiler Sinnesorgane zu besitzen, mit denen
weitere spezifische Eindriicke registriert werden kon-
nen. Leider gibt es auch hieriiber keine genaueren Un-
tersuchungen. Die Ophrys-Bliiten scheinen auch hier
wesentliche Signale zu imitieren (AGREN et al. 1984).
Eindrucksvoll und auch leicht festzustellen ist der Ein-
fluss des Haarstriches auf der Bliitenlippe. Wie bereits
KULLENBERG (1961) festgestellt hatte, zeigen alle Oph-
rys-Arten der O. fusci-lutea Sektion einen umgekehrten
Haarstrich auf dem Labellum. Hier verlaufen die kurzen
Driisenhiirchen vor allem im Randbereich von der La-
bellum-Spitze in Richtung Narbe. Bei allen anderen
Ophrys-Arten sind diese Hiarchen von der Narbe zur La-
bellumspitze gerichtet. Dabei ist das Mal meist glatt.
Der Effekt dieser Form der Behaarung ist sehr eindriick-
lich. Die Bestiuberminnchen registrieren diesen Haar-
strich nach der Landung sofort und drehen sich bei den
Ophrys-Arten der fusci-lutea Sektion sofort um und ko-
pulieren sozusagen verkehrt herum. Dies fiihrt zu einer
Pollinienentnahme mit der Hinterleibsspitze (Abdo-
menpollination) (Abb. 9a). Alle anderen Ophrys-Arten
haben den ,normalen® Haarstrich, so dass die Minn-

chen einfach so sitzen bleiben und die Pollinien mit
dem Kopf entnehmen (Kopfpollination) (Abb. 9b). Ei-
ne erste experimentelle Analyse der Haarstrich-Ver-
hiltnisse und ihrer taktilen Bedeutung liegt von PIrs-
TINGER (1996) an Ophrys fusca und Ophrys sphegodes vor,
die beide dieselbe Bestiiuberbiene Andrena nigroaenea als
Pollinientibertriger haben, erstere durch Abdomen-,
letztere durch Kopfpollination. Solche Bienenminn-
chen kénnen vorne und hinten gleichzeitig Pollinien

tragen (Abb. 9¢).

Sehr wesentlich in diesem Zusammenhang ist au-
Berdem die GroBe des Labellums. Dieses muss ebenfalls
gut mit der KorpergroBe des Bestiubers zusammenpas-
sen. Minnchen, die zu grof oder zu klein sind, sind
kaum in der Lage, Pollinien zu entnehmen und damit
als erfolgreiche Bestduber zu fungieren. So kann man im
Freiland gelegentlich Anfliige durch fremde Bienen
oder sogar andere Insekten beobachten, die aber nicht
in der Lage sind, eine geeignete Position auf der Lippe
einzunehmen. Sie tinzeln dann meist auf der Bliite he-
rum, um dann wieder abzufliegen, ohne mit den Kleb-
scheiben der Pollinien in Berithrung gekommen zu sein.
Daraus resultiert eine Selektion auf gute Gréfenpassung
zwischen Labellumlinge und Bestiduberkorpergrofie. In
Abb. 10 ist diese gute Korrelation der Passungen fiir ei-
ne Reihe von Artenpaaren dargestellt.

3. Die Spezifitat der Bestauber

Da normalerweise jede Ophrys-Art die spezifischen
artisolierenden Signale einer Bestiuberart (selten auch
weniger verwandter Arten) kopiert, ist auch die Bezie-
hung Ophrys-Art/Bestiuber-Art ja beinahe notgedrun-
gen hochspezifisch. Eine Mimikry funktioniert dann am
besten, wenn der Nachahmer sich auf ein einzige Art als
bestimmtes Vorbild beschrinkt. Die Imitation von meh-
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Abb. 10: Korrelation der
KorpergréBe von Bestauber-
mannchen mit ihren Ophrys-
Bluten getrennt aufgetragen

nach Kopf- und Abdomen-
pollinatoren. Jeder Punkt re-
prasentiert den Mittelwert
aus jeweils10 Messungen pro
Artenpaar. Man sieht, dass
die Kopfpollinatoren mit den
Lippenlangen ihrer Ophrys-
Arten sehr gut korrelieren.
Dies ist verstandlich, da eine
sichere Pollentbertragung
nur gewahrleistet ist, wenn
das Bestaubermannchen sehr
gut zur Lange der Blute
passt. Die beiden Beispielfo-
tos Mitte und unten zeigen
dies sehr schon. Bei den Ab-
domenpollinatoren ist die
Streuung etwas groBer, da es
hier nicht so wichtig ist, wie-
viel Platz die Bestaubermann-
chen nach vorne noch haben
(Foto oben).
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reren Bestiduberweibchen-Arten kann notgedrungen als
Kompromiss nur schlechter sein als diejenige von nur
einer einzigen Art. Die hohe Sperzifitit ist natiirlich ei-
ne Konsequenz einer ebenso spezifischen Bestduberse-
lektion. In einer zuniichst Duft variablen Ophrys-Popu-
lation sorgen eben nur die Ménnchen einer einzigen be-
stimmten Art fiir den Pollentransfer und damit fiir den
Fortpflanzungserfolg. Durch diesen Besitz von nur einer
Bestiuberart nutzt die betreffende Ophrys-Sippe den gut
funktionierenden Artisolationsmechanismus des Be-
stdubers fiir sich (sie parasitiert sozusagen an den
AAM’s der Bestduber). Bestiduber stellen daher fur die
Ophrys-Arten einen praegamen Isolationsmechanismus
dar, der normalerweise durch seine hohe Spezifitiit eine
Hybridisierung verhindert (PauLus & Gack 1983b,
1990c). Genauer gesagt handelt es sich um einen Me-
chanismus, der sogar bereits vor der Bestiubung wirkt.
Solche Mechanismen werden als ,prepollinating me-
chanisms“ bezeichnet (LEVIN 1978, STEBBINS 1966) und
sind eine spezielle Form der prigamen genetischen Iso-
lation.

Der Nachweis fiir die hohe Spezifitit der Ophrys-Be-
stduber-Beziehungen ist bereits fiir eine ganze Reihe von
Ophrys-Arten erbracht worden (KULLENBERG et al.
1984; Paurus 1988b, 1997; Paurus & Gack 1981,
1983a, b, 1986, 1990a, Zusammenfassungen 1990b, c, d,
1994; VOTH 1984, 1985, 1986, 1987; WARNCKE & KUL-
LENBERG 1984). Sie haben gezeigt, dass die These: eine
Ophrys-Art — eine Bestiuberart in der Regel erfiillt ist.
Besonders unsere Freilandtests der vergangenen 10-15
Jahre im gesamten Mittelmeergebiet haben uns klar ge-
zeigt, dass diese Bedingung praktisch immer gegeben ist.
Dazu haben wir nicht nur die jeweiligen Bestiuber er-

mittelt, sondern stets auch, wo immer es moglich war,
unter natiirlichen Bedingungen im Freiland Wahltests
gemacht (,Biotest*). Eine bestimmte Bestiuberart
konnte zwischen verschiedenen Ophrys-Arten frei with-
len. Die Entscheidungen waren praktisch immer zu
100% fiir eine einzige Ophrys-Sippe! Beispiele sind in
den Abb. 11-15 dargestellt.

3.1. Irregulére Besucher und Bestauber

Neben diesen Bestiubern, die sozusagen legitim,
weil durch Selektionsprozesse angepasst, gibt es aller-
dings auch immer wieder Besucher, die eigentlich nicht
regulr, in unserer Terminologie illegitim sind. Ausfiihr-
liche Beobachtungen gibt es praktisch nur bei mitteleu-
ropdischen Ophrys-Arten. Durch eine intensive Studie
durch KULLENBERG (1961: 36 f.) wird das Problem der
Unterscheidung von nur Besuchern und echten Bestiiu-
bern von Ophrys-Bliiten besonders deutlich. Er nennt in
einer langen Liste iiber 70 verschiedene Insekten. Die
tiberwiegende Mehrzahl dieser Arten war rein zufillige
Besucher. Einige von ihnen zeigten sogar durch sichtba-
re Kopulationsversuche auf der Lippe ihre sexuelle Erre-
gung (unter den Hymenopteren: Crabro cribrarius L.,
Hoplomerus melanocephalus GMEL., Andrena ovatula KIR-
BY (!), unter den Diptera: Zelmira nemoralis MEIG., He-
mipenthes morio L., Herina frondescentiae L., Sarcophaga
carnaria L.) und schlieBlich den mehr im Bergland ver-
breiteten Blatthornkifer Hoplia farinosa. Diesen Kifer
konnte auch ich einmal bei einer guten Pseudokopula-
tion in O-Osterreich sehen. Die Fleischfliege Sarcopha-
ga carnaria hatte ja schon MULLER (1879) beobachtet
und ihn zu der Annahme verleitet, die Fliegen-Ragwurz
sei eine ,Fliegenblume". Doch fanden dabei fast nie Pol-
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Abb. 11: Der Bestauber der auch bei uns heimischen Fliegenragwurz Ophrys insectifera ist die Grabwespe Argogorytes mystaceus. Fotos:
Schénberg bei Freiburg (a, ¢), Dabas sudl. Budapest (b).

Abb. 12: Der Bestauber der
Spinnenragwurz Ophrys sphegodes
ist die Sandbiene Andrena
nigroaenea. Fotos: Bisamberg bei
Wien.




Abb. 13: Die typische
Ophrys
tenthredinifera hat
die Langhornbiene
Eucera nigrilabris als
Bestauber. Fotos:
Algarve Portugal,
Februar 2006.

Abb. 14: Die erst
karzlich neu
beschrieben Ophrys
ulyssea DELFORGE aus
Kephallonia ist eine
nahe Verwandte von
O. tenthredinifera. Sie
ist aber deutlich
kleinblUtiger und hat
die kleine Eucera
bidentata als
Bestauber. Fotos:
Kephallonia, Ende
Marz 2005.
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Perchtolsdorf bei Wien Mai 2001). Nicht selten werden allerdings auch Mannchen des Gartenlaubkafers Phyllopertha horticola angelockt
(d). Die kleinen Blatthornkafer zeigen dann heftiges Pseudokopulationsverhalten und entnehmen dabei eher zuféllig und ungezielt
auch Pollinarien (Foto TaubergieBen nordlich Freiburg, Juni 1978).

linienentnahmen statt. Unter den Kifern war der klei-
ne Staphylinidae Anthobium minutum F. als hiufiger
Pollenfresser sogar gelegentlich fihig, Pollinien zu tiber-
tragen.

Gut dokumentiert sind die fast als regelmiBig zu be-
zeichneten Besuche des Gartenlaubkifers Phyllopertha
horticola (Abb. 15¢) und der Schwebfliege Microdon
(ENGEL 1985). Beide entnehmen bei ihren etwas unori-
entierten Kopulationsversuchen oft eher zufillig die
Pollinarien. Dennoch diirften sie gelegentlich zu Be-
stiubungen beitragen. Dies gilt sicher nicht fiir Insek-
tenarten, die deutlich zu klein sind. So konnte ich
mehrfach eine Art der Gattung Aprosthema (Argidae)
bei der Pseudokopulation auf O. holoserica bei Freiburg
beobachten. Das ist in so fern interessant, als zwei Ar-
ten der nichst verwandten Gattung Sterictophora Be-
stduber auf der nordspanischen Ophrys subinsectifera
sind, einer nahen verwandten unserer Fliegenragwurz
(O. insectifera) (HERMOSILLA et al. 1999).

3.2. Andere Methoden der Bestauberanlockung
in der Gattung Ophrys

3.2.1. Territorialitdt und Pseudoaggression
bei Ophrys regis-ferdinandii

Méoglicherweise ist in der ostlichen Agiis die
Schwebfliege Merodon velox Bestduber von O. regis-fer-
dinandii. Diese aus der Verwandtschaft von Ophrys spe-
culum stammende schlankbliitige Art findet sich nicht
selten in Rhodos, sie blitht etwas nach der Spiegelrag-
wurz. Trotz vieler Versuche einen Bestiuber bei einem
Bliitenbesuch zu beobachten, ist dies mir bislang nicht
gelungen. Es ist uns aber schon frith aufgefallen, dass es
zur Bliihzeit eine bunte Schwebfliege gibt, deren Ménn-
chen (und nur diese) blau schillernde Fliigel und eine
rot-beige Abdomenspitze aufweisen. Diese Farbkombi-
nation ist der von O. regis-ferdinandii so verbliiffend
dhnlich, dass ich hier einen Zusammenhang vermute
(Abb. 16). Dann allerdings besteht die Mimikry in einer
Minnchen-Imitation, um aggressives Verhalten im Zu-
ge der Territorialitit dieser Mdnnchen auszulésen (PAU-
Lus & Gack 1990c). Die Bliite sieht ndmlich nur den
auffillig gefirbten Minnchen dieser Syrphidae dhnlich
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Abb. 16: Ophrys regis-ferdinandii ist eine Verwandte der Spiegelragwurz Ophrys speculum. Uber die Bestdubung sind wir nur
unvollstandig unterrichtet. Doch im Verbreitungsgebiet gibt es die den Bluten sehr dhnliche Schwebfliege Merodon velox Loew.
Allerdings sehen den Ophrys-Bluten nur die Mannchen ahnlich, wéhrend die Weibchen die blau schillernden Fltgel nicht haben. Wenn
an der Ahnlichkeit etwas dran ist, dann werden die Mannchen und nicht die Weibchen imitiert. Demnach kénnte die Anlockung der
Ophrys-Blute darin bestehen, den Schwebfliegen-Méannchen andere Méannchen vorzutduschen, um damit territoriale Aggression

auszulosen.
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und nicht deren schlicht gefirbten Weibchen. Nur ein-
mal habe ich ein Minnchen gesehen, dass tatsichlich
eine Art Attacke auf die Ophrys-Bliite gemacht hat. In
Chios postierte ich eine Pflanze in die Flugbahn eines
Minnchens. Leider tauchte dieses lange Zeit nicht mehr
auf, so dass ich mich anderen Dingen widmete. Als ich
jedoch zuriickkehrte, fehlten der Bliite ihre Pollinarien.
Tatsichlich klebten diese bei dem dann doch wieder
auftauchenden Ménnchen am Kopf. Leider ist das alles,

was ich bislang an Beobachtungen vorlegen kann.

3.2.2. Schlafplatzmimikry durch Ophrys helenae

Die vollig zeichnungslose griechische Ophrys helenae
betreibt Imitation eines Schlafloches, in das einige nah
verwandte Langhornbienenarten (vor allem Eucera
(Synhalonia) lucasi und berlandi) abends versuchen hi-
neinzukriechen, um darin zu iibernachten (mimikry of
sleeping holes). Welche Signale hier reizwirksam sind,
ist bislang nicht niher untersucht. Die Hypothese ist,

dass neben den optischen Signalen ,schwarzes Loch“

Minnchen-Aggregationspheromone eine Rolle spielen
(PauLus & Gack 1993). Wir haben damals in Mittel-
griechenland nahe der Westflanke des Olymp eine gan-
ze Reihe Bliitenbesuche gesehen. Wihrend am Tage
sich keines der Langhornbienenminnchen fiir die zahl-
reich dort wachsenden Ophrys helenae-Bliiten interes-
sierte, begann in der friilhen Ddmmerung die gewohnte
Suche nach Schlafplitzen. Einige Minnchen setzen
sich in Anemonen- oder Ranunculus-Bliiten und lieBen
sich von den Kronblittern einschliefen. Andere kro-
chen in alle moglichen kleinen Locher am Boden. Viel-
fach kamen sie nach kurzer Zeit wieder heraus, um nach
anderen Schlafgelegenheiten zu suchen. Vielfach finden
sich hierbei Minnchen zu Schlafgesellschaften zusam-
men, so dass eine olfaktorische Orientierung vorhanden
sein sollte. Ich habe oft solche Schlafgesellschaften ge-
funden, die aus bis zu 40 Miannchen bestehen koénnen.
Offenbar hat sich hier Ophrys helenae mit ihrem Bliiten-
aussehen und vermutlich einem Duftbouquet ,einge-
klingt“. Tatsichlich konnten wir einige Tetralonia luca-



si-Mannchen dabei beobachten, wie sie immer wieder

auf dem Labellum landeten, Bewegungen in Richtung
Narbe machten und dabei die Pollinarien entnahmen.
Sie zeigten auf keinen Fall Pseudokopulationsverhalten,
sondern waren ganz offenkundig dabei, in die Bliite hi-
neinzukriechen zu versuchen. Da dies nicht ging, flogen
sie rasch ab, um gleich bei einer benachbarten Bliite ihr
Gliick zu versuchen. Dabei haben etliche Minnchen
viele Pollinarien ,gesammelt“ (Abb. 17). Meist wurde
es schnell zu dunkel, um weiter zu fliegen. Dann blieben
die Ménnchen einfach auf der Bliite oben sitzen und
verbrachten die Nacht dort schlafend. Andere krochen
dazu auf die Unterseite des Labellums. Bei Zihlungen in
den Morgenstunden stellte sich in der Summe heraus,

Abb. 17: Ophrys helenae ist
eine Art der O. sphegodes-
Gruppe, die vor allem in
Mittelgriechenland
verbreitet ist. Sie fallt
dadurch auf, dass sie die
einzige Ophrys-Art ohne
Malzeichnung ist. Aufgrund
unserer Untersuchungen
handelt es sich um eine
vollig andere Methode der
Bestauberanlockung. Die
BlUten bieten in der
Dammerung schwarze
Pseudo-Schlaflécher (a, b)
(PAauLUs & GAck 1993), in die
Langhornbienenméannchen
von Tetralonia lucasi (c) und
T. berlandi tatsachlich
versuchen hineinzukriechen.
Da dies naturlich nicht
gelingt, stoBBen sie bei jedem
Besuch einer neuen Blute
immer wieder an die
Klebscheiben der Pollinarien
und entnehmen sie (c).
Dabei kommt es nur in
dieser kurzen
Dammerungsphase zu
Bestaubungen. Wenn es
schlieBlich zu dunkel
geworden ist, bleiben die
Mannchen einfach auf der
Blute sitzen, um nun
tatsachlich zu Gbernachten
(d). Fotos:
Mittelgriechenland nahe
Elasson, Ende April 1986.

dass oft mehrere Ménnchen zusammen schliefen. Die
hiufigsten Arten waren hier Tetralonia lucasi und T. ber-
landi, seltener auch die kleinen Eucera. Die iibrigen
Langhornbienenarten des Gebietes (ca. 5 weitere Ar-
ten) betitigten sich niemals als Schlifer. Auf den im
Gebiet ebenfalls hiufig wachsenden Ophrys mammosa-
Bliiten fanden sich niemals Schlifer.

Die Beobachtungen und Befunde sprechen ganz klar
fiir die Imitation eines Schlafloches. Die am Tage dun-
kel-weinrot erscheinenden Bliiten sind in der Dimme-
rung schwarz (Abb. 17); am Tage werden sie von den
genannten Langhornbienen nicht beachtet. Die Beob-
achtung von MOLNAR (1998), der ein Minnchen von
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Tab. 2: Verzeichnis der Arten der Ophrys fusca-Gruppe und ihrer bislang bekannten Bestauber. In der Bestauber-Liste sind die Arten der

Gattung Andrena unter dem Untergattungsnamen aufgefiihrt. Andere Bestauber-Taxa sind kursiv.

Ophrys-Art

Bestduber

Verbreitung

1. weit verbreitete Arten

lupercalis DEVILLIERS & DEVILLIERS-TERSCHUREN

Melandrena nigroaenea

westl. und zentrales Mittelmeergebiet bis Griechenland

2. ostmediterrane Arten

astypalaeica DELFORGE

?

Insel Astypalea

attaviria RUCKBRODT & WENKER

Holandrena labialis

ostl. Agais, Rhodos etc.

blitopertha PaULUS& GACK

Blitopertha lineolata
(Coleoptera, Scarabaeidae)

Lesbos, Samos, Chios, Rhodos, Kos, Naxos, SW-Turkei

calocaerina DEvVILLIERS-TERSCHUREN & DEviLLIERSHolandrena labialis

W- + S-Griechenland

cesmeensis (KReuTz) DELFORGE

?

W-Turkei

cinereophila PAuLus & GACK

Chlorandrena cinereophila

Agais, Zypern, SW- Kleinasien, SO-Griechenland

creberrima PAULUS

Zonandrena creberrima

Kreta

cressa PAuLUS Chrysandrena merula O-Kreta
creticola PAuLUS ? (Andrena bimaculata) Kreta
eptapigiensis PAULUS ? Rhodos

iricolor DESFONTAINES

Melandrena morio

O-Mittelmeerraum

israelitica BAUMANN & KUNKELE

Zonandrena flavipes

Naxos, Andros, Naher Osten (Zypern, Israel)

kedra PauLus

Holandrena variabilis

W-Kreta

leucadica Renz

Zonandrena flavipes

Ostl. Mittelmeergebiet

lindia PauLUs

Truncandrena truncatilabris

W-Turkei, Rhodos, Karpathos (?)

mesaritica PAULUS & ALIBERTIS

Melandrena nigroaenea

S-Kreta, Kythera, Levkas, Kephallonia, Korfu

pallidula PauLus

Simandrena combinata

O-Kreta

parosica DELFORGE ? Paros, Chios

parvula PauLus Fumandrena tomora S-Rhodos

perpusilla DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ? lonische Inseln, W-Griechenland
persephonae PAULUS ? Rhodos

phaidra PAauLus ? Kreta

phaseliana RUCKBRODT ? S-Turkei

sitiaca PAULUS& ALIBERTIS Melandrena nigroaenea sudl., éstl. Agais, W-Anatolien, Zypern
triphtiensis PAULUS Euandrena bicolor O-Kreta

urteae PAULUS

Blitopertha majuscula (Coleoptera, Scarabaeidae)

S-Turkei

3. Zentral- und westmediterrane Arten

archimedea DELFORGE & \WALRAVENS

?

Sizilien

arnoldii DELFORGE

Melandrena nigroaenea (2. Generation)

N-Spanien, Balearen, S-Frankreich

atlantica Muney

Chalicodoma parietina (Megachilidae) S-Spanien, Marocco, W-Algerien

bilunulata Risso (sensu DELFORGE)

Zonandrena flavipes

Westl.-Mittelmeergebiet

Melandrena thoracica

caesiella DELFORGE (= africana, gazella) Zonandrena flavipes S-Sizilien, Malta
Colletes-fusca (andalusiaca n.sp.) Colletes cunicularius (Colletidae) S-Spanien, NW-Afrika
flammeola DeLForGE (=florentina-fusca?)  ?Hyperandrena florentina, Sizilien

forestieri (REICHENB.) LOJACONO

?

SW-Frankreich

funerea VIviANI (= zonata, marmorata?)

Zonandrena flavipes

Sardinien, Korsika

fusca LINK

Colletes?

Bislang sicher nur aus dem GroBraum Lissabon und Serra Ar-

rabida bekannt

gackiae DELFORGE

Hoplandrena sabulosa

Sizilien

hespera DEVILLIERS & DEVILLIERS-TERSCHUREN

?Taeniandrena ovatula

Z-Italien

iricolor ssp. iricolor
iricolor ssp. maxima (= eleonorae)

Melandrena morio
Melandrena morio
Melandrena nigroaenea

O-Mittelmeerraum
Sardinien, Malta, Tunesien

laurensis GENIEZ & MELKI

Ulandrena schulzi

O-Sizilien

lojaconoi DELFORGE

Taeniandrena similis (= ocreata)

Mte. Gargano (Apulien)

lucana DELFORGE & DEVILLIERS-TERSCHUREN &
DEVILLIERS

Holandrena labialis (?)

M- + S-Italien

lucentina DELFORGE

Euandrena vulpecula

O-Spanien
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Ophrys-Art Bestauber

Verbreitung

lucifera DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ?

S-Italien, Sizilien

mirabilis GENIEZ & MELKI

(joannae ssp. mirabilis?) ? S-Sizilien

obaesa LoJACONO Zonandrena flavipes Sizilien

ortuabis GRASSO & MANCA Thysandrena hypopolia SO-Sardinien

pallida RAFINESQUE (=pectus MUTEL) Rufandrena orbitalis N-Sizilien, NO-Algerien
peraiolae FOELSCHE Taeniandrena wilkella (?) S-Korsika

sabulosa PAuLUS & GACK ex DELFORGE ? (nicht A. sabulosa!) Sizilien

sulcata DeviLLIERs-Terschuren & DEVILLIERS Taeniandrena wilkella

S-Frankreich, N-Italien, Istrien

vasconica (DANESCH) DELFORGE ? SW-Frankreich
4. Arten aus N-Afrika
akhdarensis (BAUMANN) DELFORGE ? Cyrenaica

atlantica Munsy

Chalicodoma parietina (Megachilidae) S-Spanien, Marokko, W-Algerien

battandieri CAMUS

Ptilandrena vetula

Tunesien, O-Algerien

gazella DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS
(= africana, = caesiella)

Zonandrena flavipes N-Tunesien

iricolor ssp. iricolor
iricolor ssp. maxima (= eleonorae)

Melandrena morio
Melandrena morio,
Melandrena nigroaenea

O-Mittelmeerraum

Sardinien, Malta, Tunesien

joannae ssp. hayeckii FLEISCHMANN & Soo  ? N-Tunesien
joannae ssp. joannae ? O-Algerien
migoutiana GAY Poliandrena melaleuca N-Tunesien, O-Algerien
murbeckii FLEISCHMANN (= aspea) Colletes formosanus, C. oratuabis Tunesien

(Colletidae)

numida DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS  Euandrena vulpecula (?)

N-Tunesien, Sizilien, S-Italien (?)

vallesiana DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ?

N-Tunesien

Tetralonia berlandi auf einer O. helenae-Bliite gesehen
hat und meinte, dieses wiirde pseudokopulieren, halte
ich daher eindeutig fiir falsch interpretiert.

Wihrend Serapias-Arten echte Schlaflocher anbie-
ten und damit letztlich belohnen, imitiert Ophrys hele-
nae ein solches und legt ihre Bestiduber herein.

3.2.3. Bestduberspezifitat und Systematik der
Gattung Ophrys

Da die Bestiduberanlockung im Wesentlichen art-
spezifisch ist, fithrt dies zur Polleniibertragung nur in-
nerhalb dieser spezifischen Typen. Demnach sind diese
per Definition als Arten zu betrachten, da die Bestiuber
als Pripollinations-Isolationsmechanismus fungieren.
Dies wurde in zahlreichen Auswahltests in vielen Re-
gionen des Mittelmeergebietes getestet und stets besti-
tigt (PAULUS & GACK 1990a-d, 1995). Die Konsequenz
daraus, war dass mit dieser Methode Populationen und
bliittenmorphologische Typen gepriift werden konnten,
ob sie Arten sind oder nicht. Das Ergebnis war, dass die
Gattung Ophrys mit ihren frither 25-30 Arten (NELSON
1962, SUNDERMANN 1980, BAUMANN & KUNKELE 1988,
BUTTLER 1986) jetzt bei iiber 260 Arten (DELFORGE
2005) liegt, da dabei eine Vielzahl auBerordentlich #hn-
licher Arten besser erkannt und besser abgetrennt wer-

den konnten. Ein Ende ist noch nicht abzusehen, da

viele Gebiete (vor allem im ¢stlichen Mittelmeerraum)
noch immer zu wenig genau untersucht worden sind.

Ein besonders dramatisches Beispiel sind die vielen
neu erkannten Arten der Ophrys fusca-Gruppe. Ophrys
fusca wurde zwar oft als vielgestaltige Art registriert,
aber dennoch stets als nur eine einzige Art betrachtet.
Die von Paulus eingeleiteten Bestduberuntersuchungen
im Zusammenhang mit der Systematik der Gruppe hat
ergeben, dass O. fusca in Wirklichkeit in ca. 60 Arten
zerfillt. Ein Ende ist noch nicht abzusehen, da viele Ge-
biete (vor allem im 6stlichen Mittelmeerraum) noch
immer zu wenig genau untersucht worden sind. Eine Lis-
te der bislang bekannten Arten dieser Gruppe ist in Tab.
2 zusammengestellt.

Diese Arten sind zum Teil sehr nahe verwandt und
daher sehr #hnlich. Auf Grund vieler biologischer De-
tails, wie eigene Bestiuber, eigene Verbreitungsareale, ab-
gesetzte Blithzeiten und natiirlich eigenstéindiger Bliiten-
morphologie handelt es sich aber stets um gut begriinde-
te biologische Arten. In vielen Fillen wurde im gesamten
Areal der betreffenden Arten die Bestiuberspezifitit
iiberpriift. Die Erwartung ist natiirlich, dass eine be-
stimmte Ophrys-Art in ihrem gesamten Areal immer die-
selbe Bienenart anlockt. Gelegentlich finden sich aber
auch Abweichungen in der Bliitenmorphologie in ge-
trennten Arealen (also in der Allopatrie) und dennoch
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Tab. 3: Liste der bekannten Bestauber der Gattung Anthophora bei zwei Ophrys-Artengruppen.

Bestauber Ophrys-Art mit Bestaubung per Bestdubernachweis

Kopf Abdomen

argolica-Gruppe

Anthophora erschowi elegans Zypern
Anthophora orientalis aegaea Karpathos
Anthophora cf. mucida lucis Rhodos
Anthophora plagiata argolica S-Griechenland
Anthophora plagiata delphinensis S-Griechenland
Anthophora retusa biscutella S-Italien
Anthophora sicheli morisii Sardo-Korsika
Anthophora plumipes crabronifera W-Italien
Anthophora atriceps provincialis SO-France

omegaifera-Gruppe

Anthophora dalmatica®

omegaifera

Kreta, Rhodos, Karpathos, Naxos

Anthophora nigriceps

omegaifera fruh

Samos, Chios, Rhodos

Anthophora nigrocincta

basilissa

Kreta, Kos, Rhodos

Anthophora sicheli fleischmannii Kreta
Anthophora atroalba dyris S-Spanien
Anthophora balearica® dyris (f. balearica”)® Mallorca
Tab. 4: Seidenbienen (Colletes) als Bestauber in der Gattung Ophrys.
Bestauber Ophrys-Art mit Bestdubung per Bestaubernachweis
Kopf Abdomen
Colletes cunicularius arachnitiformis S-Frankreich
Colletes cunicularius tyrrhena NW-Italien
Colletes cunicularius archipelagi S-ltalien
Colletes cunicularius exaltata Sizilien
Colletes cunicularius cephalonica Korfu
Colletes albomaculatus gortynia Kreta
Colletes albomaculatus algarvensis S-Spanien
Colletes cunicularius Colletes-fusca S-Spanien
Colletes formosanus murbeckii (aspea) N-Tunesien

4Fruher als A. atroalba ssp. agamoides bezeichnet. 5 Vielleicht auch nur eine ssp. von A. atroalba. 6 Nahe mit O. dyris aus Andalusien verwandt und in der
Regel als artgleich betrachtet.
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haben diese Formen denselben Bestiuber. Hier liegen
entweder Konvergenzen vor oder die Teilpopulationen
sind wie im Fall von Ophrys speculum geographische Ras-
sen. Ein Beispiel stellt die Ophrys bilunulata-leucadica-At-
tengruppe dar, die alle von Andrena flavipes bestiubt wer-
den. Hier ist die Grenze zwischen Arten und Rassen
kaum noch zu fassen (Abb. 18). Wir haben begonnen,
diese Arten mit Hilfe molekular-genetischer Marker zu
untersuchen, um neue Zuginge zu diesen interessanten
Fragen zu erhalten (SCHLUTER et al. 2007a-f). Fiir die
Ophrys omegaifera-Gruppe habe ich eine Grafik solcher
Analysen dargestellt. Hier wurden die molekularen Da-
ten iiber eine multivariate Statistik darauthin gepriift, ob
die die jeweils artidentischen Individuen aus verschiede-
nen Regionen zusammen klustern. Wie die Abb. 19 zeigt,
ist dies hier sehr gut der Fall. Hier wurde sogar bestitigt,
dass es in Rhodos bis Samos und Chios eine noch unbe-
schriebene frith blithende Ophrys omegaifera-basilissa-Ver-
wandte gibt, die Anthophora nigriceps als Bestiuber hat.

Aus diesen Resultaten folgt auch, dass Artbildungs-
prozesse in der Gattung Ophrys stets mit dem Erschlie-
Ben eines neuen Bestiubers einhergegangen ist, der in
der weiteren Folge sich ,seine” Bliiten in Richtung sei-
ner Weibchen-Erwartung geziichtet hat. Dies wiederum
fiihrte zu bliitenmorphologischen Differenzen, an denen
im Gelidnde auch ohne Kenntnis des Bestiubers auf-
grund von Morphospezies-Kriterien auf Artstatus ge-
schlossen werden kann. Um in der Beurteilung sicher zu
gehen, kann mit Hilfe eines Bestidubertest als quasi Bio-
test die Hypothese eines Artstatus sehr gut iiberpriift
werden. Hintergrund dieser Testmoglichkeit ist, dass
unterschiedliche Bestiuber ihre Bliiten nicht nur mor-
phologisch, sondern vor allem in ihrer Duftausstattung
selektiert haben.

Die hier nachvollziehbaren Artbildungsprozesse
kénnen in zwei Richtungen interpretiert werden. Zum
einen erfolgte adaptive Radiation in Artengruppen so,

dass man stets verwandte Bestdubergruppen erschlossen
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hat. Dies diirfte eine Folge davon sein, dass verwandte
Bienengruppen auch #hnlichere Duftausstattungen be-
sitzen, so dass ein Bestiuberwechsel leichter denkbar ist.
Auf diesem Weg entstanden Ophrys-Artengruppen, die
alle von nah verwandten Arten der GroBgattungen wie
Andrena oder Eucera bestdubt werden. Beim Erschlieflen
einer neuen Bestduber-Gattung erfolgte wiederum eine
Ophrys-Artenaufteilung in Adaptation auf nur Arten
dieser Gattung. So werden alle Arten der O. argolica-
Gruppe per Kopfpollination und die der O. omegaifera-
Gruppe per Abdomenpollination nur von Anthophora-
Arten bestiubt (Tab. 3). Weitere Gruppen-Spezifititen
sind in Tabelle 4 genannt.

Es gibt allerdings auch einige Belege fiir bemerkens-
werte Bestduberwechsel im Zuge von Artbildungen. Die
artenreiche Ophrys fusca-Gruppe wird fast ausschliel3-
lich von verschiedenen Andrena-Arten bestiubt. Eine
noch unbeschriebene Art in Siidspanien wird jedoch
von Colletes cunicularius (PAULUS & GACK 1981), Oph-
rys atlantica in Siidspanien von Chalicodoma parietina
(Apoidea, Magachilidae) (PAuLUs & GAck 1983) be-
stidubt; in der ostlichen Agiis und S.Tiirkei sind sogar
zwei Arten zu Kiifern der Familie Scarabaeidae gewech-
selt: Ophrys blitopertha mit Blitopertha lineolata (PAULUS
& GACK 1990a, PAuLUS 1998) und Ophrys urteae mit
Blitopertha majuscula (PAULUS, unverdffentl.) als Bestiu-
ber. Noch interessanter ist der Bestduberwechsel in der
Ophrys insectifera Gruppe. Die zentraleuropiische Flie-
genragwurz wird von Argogorytes mystaceus (Specidae)
bestiubt (WOLF 1950, KULLENBERG 1961). Die nichst-
verwandte siidfranzosische Ophrys aymoninii hat Andre-
na combinata (PAULUS & GAcCK 1990a) als Bestduber.
Die erst kiirzlich bekannt gewordene Ophrys subinsectife-
ra aus Nordspanien aus dieser Verwandtschaft besitzt so-
gar Sterictophila gastrica und S. furcata aus der Pflanzen-
wespenfamilie Argidae als Bestiuber (HERMOSILLA et al.
1999). In keinem Fall sind wir iiber die relevanten Duft-

bouquets unterrichtet, um einschitzen zu kénnen, wie
von einer Grabwespe auf eine Biene oder Pflanzenwes-
pe oder gar von einer Andrena auf Kifer umgestiegen
werden konnte.

4. Uben Bestauber Selektion auf
Ophrys-Bliiten aus?

4.1. Indirekte Schllsse aus vergleichenden
Betrachtungen

Wie die exakten Passungen zwischen Duftbouquets
der Bliiten mit denen ihrer Bestduberweibchen nahele-
gen, ist die beste Erklirung die, dass sie das Resultat ei-
ner Selektion durch die Minnchen sind. Sie verhelfen
solchen Bliiten zu hoherem Fortpflanzungserfolg, die ih-
rer Weibchenerwartung am nichsten kommen. Nicht
oder weniger passende Bliiten-Duftbouquets werden
nicht oder weniger bestdubt. Wie aus vergleichenden
Untersuchungen von Bliiten-Duftbouquets sich ergeben
hat, operieren allopatrisch verbreitete Ophrys-Arten
mit identischem Bestduber mit identischen Duftbou-
quets. Bislang wurden Arten aus der O. fusca- und der
O. sphegodes-Gruppe untersucht (STOKL et al. 2005).
Dies sollte sich natiirlich auch auf die optischen Signa-
le beziehen. Hier haben wir einen besseren Zugang, da
wir direkte Vergleiche anstellen kénnen. Die Erwartung
ist, dass wiederum Ophrys-Arten mit identischem Be-
stduber dhnliche oder identische optische Signale ha-
ben sollten. Das ist tatsiichlich der Fall. Gute Beispiele
hierfiir sind O. bertolonii (Italien), O. ferrum-equinum
(Griechenland) und O. atlantica (Stidspanien/Nordafri-
ka). Sie alle werden von der Mértelbiene Chalicodoma
parietina (Megachilidae) bestdubt. Da alle drei Arten in-
nerhalb der Gattung Ophrys nicht niher verwandt sind,
muss es sich um Konvergenz der optischen Signale han-
deln (Abb. 20). Wenn solche Fille von Konvergenz in-
nerhalb einer nahen Verwandtschaft auftreten und wir

Abb. 18: Andrena fla-
vipes ist eine im Frih-
jahr Gberall haufige
Biene. Sie hat daher im
gesamten Mittelmeer-
gebiet offenbar mehr-
fach unabhéngig sich
Ophrys-Arten aus der
O. fusca-Gruppe als Be-
stauber erschlossen. Je
nach morphologischer
Divergenz der Bluten
werden diese als ver-
schiedene Arten be-
zeichnet. Dargestellt
sind die Areale der Ar-
ten und die Orte
(schwarze Punkte) mit
von uns beobachteten
Pseudokopulationen.
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Abb. 19: Multivariate
Merkmalsanalysen
(principle coordinate
analyses) aus DNA-Da-
ten in der Ophrys
omegaifera-Gruppe
(verandert und mit
Fotos erganzt nach
SCHLUTER et al. 2007).
Die molekularen Ana-
lysen (AFLPs) zeigten,
dass alle Taxa gut ge-
trennte genetische
Einheiten sind. Art
gleiche Taxa klustern
gut zusammen, was
ihre Zusammengeho-
rigkeit belegt (siehe
z.B. O. basilissa aus
Kreta, Kos und Sa-
mos). Frih bluhende
O. omegaifera-Proben
aus Rhodos und Sa-
mos klustern zusam-
men und sind aber
getrennt von denen
aus Kreta. Dies belegt
die bereits Uber Be-
stauberuntersuchun-
gen prognostizierte
Annahme, dass es sich
um verschiedene Ar-
ten handelt. Ophrys
sitiaca gilt schon lan-
ge als paldo-hybrido-
gene Art und lasst
sich tatsachlich von O.
omegaifera als mut-
maBliche eine Eltern-
art nicht trennen.
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Evidenzen fiir ein konvergentes Entstehen der opti-
schen Signale haben, dann sprechen wir von Paralellis-
mus. Solche Fille scheinen die Artenpaare Ophrys apu-
lica (Stditalien), O. heldreichii (Siidgriechenland) und
O. episcopalis (Stidigiis) oder O. kotschyi (Zypern), O.
cretica (Kreta, Rhodos) zu sein (PAULUS & GAck 1986,
PauLus 1988b). Wir kommen aber hier in Bereiche der
evolutiondren Systematik, in denen wir nicht mehr si-
cher zwischen Verwandtschaft oder Konvergenzen un-
terscheiden konnen. Hier helfen dann nur Methoden
der molekularen Systematik, die aber bislang in der Gat-
tung Ophrys auf dem Artniveau noch wenig brauchbare
Resultate erbracht haben (BATEMAN et al. 1997, PRID-
GEON et al. 1997, ACETO et al. 1999, SOLIVA et al.
2001). Mit Hilfe von DNA-Fingerprinting-Methoden
(ALFP) sind wir gerade dabei, die schwierigen Arten in-
nerhalb der O. fusca-Gruppe zu bearbeiten (SCHLUTER
et al. 2005a, b, 2007a-f).

Anthophora dalmatica

4.2. Direkte Schlisse aus
Experimenten zum Bestdubungserfolg

4.2.1. Wuchshéhe und Ménnchen-Flughéhe

Um aufzuzeigen, dass Bestiduber Selektion auf die
Bliiten ausiiben, muss gezeigt werden, dass Méinnchen
zwischen Bliiten so wihlen, dass dadurch der Fortpflan-
zungserfolg beeinflusst wird. Dies setzt voraus, dass Blii-
ten innerhalb von Populationen variabel sind und die
Minnchen darauf mit unterschiedlichen Anflughiufig-
keiten reagieren (PAULUS 1988b). Eine Reihe von Frei-
landexperimenten wurde dazu durchgefiihrt. PAULUS &
GACK (1980) konnten zeigen, dass bei Ophrys speculum
die Bliihhohe offenbar nicht gleichgiiltig ist. Bliiten in 5
cm, 10cm und 15 cm iiber dem Boden wurden den flie-
genden Bestiuberminnchen prisentiert und iiber einen
Zeitraum von 150 min in 30 min Intervallen die An-
flugraten registriert (Abb. 21).
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Abb. 20: Beispiele fur
konvergente BlUtenevolution
mam Gruppe iy der Gattung Ophrys auf
ferrum-equinum Grund identischer
sphegodes-Gruppe Bestduberselektion. Die drei
bertolonii innerhalb der Gattung Ophrys
fusca-Gruppe nicht ndher verwandten Arten
atlantica 0. atlantica (O. fusca-Gruppe),
O. bertolonii (O. sphegodes-
Gruppe) und O. ferrum-
equinum (O. mammosa-
Gruppe) haben konvergent
diesselbe Bestauberbiene
Chalicodoma parietina
(Megachilidae) erworben
(oben). Als Konsequenz zeigen
sie einige auffallige optische
Ahnlichkeiten wie dunkle
Lippe, leuchtend-glanzend
blaues Mal. Es ist zu erwarten,
dass sie auch identische
Duftausstattungen haben.

-~

Abb. 21: Bei Ophrys speculum
Uben die Mannchen der
=CILHItervalic Dolchwespe Dasyscolia ciliata
M 1.-30. 30.-60. Selektion auf moglichst
;?ga_gﬁ?;jo‘w:l?tg"lzo' niedrige Bluhhéhe aus. Bei im
Experiment in 3 verschiedenen
Bluhhohen (5cm, 10cm und
15cm) fliegenden Méannchen
gebotenen Pflanzen wurden
die Anflugraten (Zahl
Pseudokopulationen) als
Summen in 30 Minuten-
Intervallen gezahlt. Die Bluten

N W oW AN
O o O

Zahl Pseudokopulationen/30 min.
N
o

15 in 5cm Hohe waren deutlich
attraktiver als solche in 15cm
10 Ho6he (verandert nach PauLus
& GAck 1980).
5
0
15 cm 10 cm 5cm
Bliihhéhe
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Abb. 22: Bluten in niedriger Bluhhohe sollten
auf Grund der héheren Anflugraten (siehe
Abb. 21) mehr Bestaubungen und damit
hoheren Samenansatz haben. Bei zahlreichen
Bluten wurde daher in Abhangigkeit von den
Bluhhohen (5¢m, 10cm und 15cm) die
Bestaubungsrate (als verdickte Samenstande)
und/oder die Zahl Massulae (Pollenpakete aus
einem Pollinarium) in der Narbe gezahlt.
Beides sind MaBstabe fur haufigen oder
weniger haufigen Blutenbesuch. Tatsachlich
waren die Bluten in 5cm haufiger befruchtet
(blaue Balken) und/oder hatten mehr Massulae
(gelbe Balken) als solche in 15cm Blahhohe.
Untersuchungen in Mallorca und Tunesien,

n = 283 Bluten.

Abb. 23: Lernexperimente in Kreta mit Eucera
berlandi-Mannchen und Ophrys heldreichii:
Bestaubermannchen lernen relativ schnell,
einmal besuchte Bluten gezielt zu vermeiden.
Dies drickt sich in schnell nachlassenden
Anflugraten aus. In Schwarmarealen gestellte
Pflanzen werden von den lokalen Mannchen in
den ersten 5 Minuten heftig besucht. Schon
nach 15 Minuten reagiert praktisch keines der
Méannchen mehr (Blute 1). Wenn man
anschlieBend eine neue BlUte postiert, steigt die
Anflugrate sofort wieder an (BlUte 2), um meist
noch schneller wieder nachzulassen. Auch bei
einer weiteren dritten BlUte, kommen die
Mannchen meist wieder. Dies zeigt, dass die
Bluten sich individuell unterscheiden und die
Méannchen darauf mit unterschiedlichen
Anflugraten reagieren.

Abb. 24: Gleiches Experiment wie in Abb. 23
mit Ophrys heldreichii und Eucera berlandi in
Kreta; diesmal wurde geprift, ob die Méannchen
eine einmal bereits gebotene Blute wieder
erkennen. Dazu wurde zunachst eine Bliite
geboten und die Lernkurve abgewartet (Blute
1a). Danach wurde eine neue Blite geboten
(Blute 1b). Wenn man anschlieBend die zuerst
gebotene Bllte wieder anbietet (BlUte 1a), wird
diese nun weitgehend ignoriert. Das bedeutet,
dass sie wieder erkannt worden ist und gezielt
vermieden wurde.
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Das Ergebnis war erstaunlich eindeutig. Je niedriger
die Bliiten tiber dem Boden stehen, umso hiufiger (wahr-
scheinlicher) werden sie gewihlt. Dies entspricht den Be-
obachtungen, nach denen die Minnchen in der Suche
nach Weibchen stets dicht iiber dem Boden patroullie-
ren. Tatsichlich gehort Ophrys speculum zu den Arten,
die eher niederwiichsige Bliitenstinde aufweisen. Tat-
sichlich driickt sich dieses Blithverhalten ganz eindeutig
im Fortpflanzungserfolg aus. Die niedrigsten Bliiten hat-
ten auch die meisten Massulae (Pollenpakete) und den
hochsten Samenansatz (Abb. 22). Dieses Resultat gilt die
Bliihhohe betreffend nicht fiir andere Ophrys-Arten, da
Minnchen andere Bestiuberarten an Buschrindern, in
Bliitenfeldern oder sonstwo patroullieren. Hier kénnte
auch ein gegenteiliger Seletionsdruck auftreten, nimlich
sehr hochwiichsig zu sein. Tatsichlich kénnen solche
Ophrys-Arten, die von Anthophora- oder Eucera-Arten
bestiaubt werden, wesentlich hochwiichsiger sein.

4.2.2. Wie oft besuchen
Bestdubermdnnchen Ophrys-Bliten?

Bei den zahlreichen Freilandbeobachtungen des
Pseudokpopulationsverhaltens war immer wieder aufge-
fallen, dass die Miannchen zwar intensiv angelockt wer-
den, ihr Interesse aber nach erstaunlich kurzer Zeit er-
lahmte (PAULUS et al. 1983). Um zu priifen, woran dies
liegt, haben wir eine Reihe von Experimenten zum
Lernverhalten durchgefithrt. Zur Erklirung priiften wir
zwei Hypothesen:

1. Bliiten werden nach Besuchen und vor allem Bestiu-
bungen schnell unattraktiv, weil sie ihre Duftproduk-
tion einstellen.

2. Bliiten werden individuell gelernt, um weitere An-
fliige zu vermeiden, da die Minnchen nicht wirklich
zum Kopulationserfolg gekommen sind. Individuelles
Erlernen setzt voraus, dass Bliiten individuell unter-

scheidbar sind (PAULUS 1988a).

In Siidspanien, Kreta und Tunesien wurden folgen-
de Experimente durchgefiihrt:

Fiir die entsprechenden Ophrys-Arten wurden vor-
her die artspezifischen Bestduber ermittelt und dann
nach gut besetzten Schwarmarealen dieser Bienenarten
gesucht. Dorthin wurden schlieBlich eingetopfte bli-
hende Ophrys-Pflanzen transferiert. Am Ende der Expe-
rimentserien wurden alle Pflanzen wieder in ihre Ur-
sprungsstandorte zuriickgebracht. Folgende Artenpaare
wurden untersucht:

Ophrys heldreichii Eucera berlandi
Kreta (Griechenland)
Ophrys picta (scolopax pars) Eucera barbiventris
Sudspanien (Malaga)
Ophrys tenthredinifera
Nord-Tunesien

Eucera nigrilabris

¢ Je eine der eingetopften Pflanzen von Ophrys picta (=
scolopax pars), Ophrys heldreichii oder Ophrys tenthredi-
nifera wurden in Schwarmbahnen patroullierender
Bestiuber- Minnchen gestellt und die Anflugraten in
Zeitintervallen gezihlt. Dazu war vorher durch Beob-
achtungen und Markierung der fliegenden Minnchen
festgestellt worden, dass in einem gut besetzten
Schwarmareal etwa 10-12 Minnchen konstant flie-
gen. Das entspricht den alten Beobachtungen von
HaAs (1960). Das Ergebnis war stets gleich. Zunéchst
kommen in kiirzester Zeit fast alle Minnchen des
Schwarmareals und machen mit den verschiedenen
Bliiten dieser Pflanze Paarungsversuche. Innerhalb
von nur 15-30 Minuten ist das Interesse so stark er-
lahmt, dass die Anflugrate auf Null geht. Innerhalb
eines Schwarmareals wurde der Ort mehrfach ge-
wechselt, um Ortsdressur auszuschlieBen.

Anschliefend tauscht man die prisentierte Pflanze
gegen eine neue Pflanze aus. Sofort steigt die Anflug-
rate wieder deutlich an, um wiederum nach kurzer
Zeit auf Null zu gehen. Dies kann man noch zwei oder
hochstens drei Mal wiederholen. Dann kommen die
Minnchen iiberhaupt nicht mehr.

Mit den bereits getesteten Pflanzen gingen wir in be-
nachbarte Schwarmareale, in denen neue Ménnchen
flogen, die also Ophrys-Bliiten unerfahren waren.
Hier wiederholte sich im Prinzip das Verhalten der
Vorexperimente. Die Mehrzahl der Minnchen kam
sofort, um mit den Bliiten zu kopulieren. Ihr Interes-
se lieB schnell nach und konnte erst nach Austau-
schen der schon prisentieren Pflanze gegen eine noch
nicht prisentierte wieder ausgeldst werden.

e Wenn man den Minnchen schlieBlich eine schon
vorher prisentierte Pflanze wieder anbot, stieg die

Anflugrate nicht an (Abb. 23, 24).

Aus diesen Ergebnissen kann

man nun Folgendes schlieBen:

1. Die Attraktivitit der Bliiten selbst hat sich nicht
verindert, da sie noch Bliiten unerfahrenen neuen
Minnchen prisentiert, sofort Paarungsverhalten aus-
losten.

2. Dies schlieBt auch eine weitere Denkmoglichkeit
aus, dass Mannchen von ihnen besuchte Bliiten mit
einer Duftmarke (Antiaphrodisiacum) versehen
(Kukuk 1985). Um dariiber hinaus auszuschlieBen,
dass Mannchen individuelle Duftmarken setzen, die
nur sie personlich als Abzeichen verwenden, wurden
in einem anderen Experiment einzelne Bliiten lings
halbiert und frei fliegenden Minnchen angeboten.
Als die Anflugraten auf Null heruntergegangen wa-
ren, wurde denselben Mannchen die andere Bliiten-
hilfte prisentiert. In keinem Fall stieg anschlieBend
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die Anflugrate. Wenn man jedoch anschliefend die

Hialfte einer Bliite einer anderen Pflanze anbot, wur-
de diese sofort gewihlt.

3. Daraus folgt, dass die Bienenminnchen die Pflanze
offenbar individuell erlernen, um sie anschlieBend zu
meiden. Demnach miissen die Pflanzenindividuen
sich individuell unterscheiden und dieser Unter-
schied von den Minnchen erkannt werden kénnen
(PAULUS et al. 1983, PAULUS 1988a).

4.2.3. Bestauber-Méannchen unterscheiden Bliten
unterschiedlicher Pflanzenindividuen

Als unterscheidbare und daher erlernbare Unter-
schiede kommen sowohl die optischen als auch die ol-
faktorischen Signale in Frage. Leicht zu erkennen ist,
dass in der Artengruppe um Ophrys holoserica-oestrifera
erstaunlich variable Labellumzeichnungsmuster verbrei-
tet sind, die so komplex sind, dass es kaum zwei Pflan-
zenindividuen gibt, die identische Muster besitzen. Die
Bliiten innerhalb eines Bliitenstandes hingegen haben
nahezu identische Muster. Dazu haben wir zunéichst zwei
Typen weiterer Freilandexperimente durchgefiihrt, die
kldren sollten, wie sicher zwei Bliiten voneinander un-
terschieden werden konnen, wenn man sie simultan zur
Wahl bietet. Wenn Minnchen sie unterscheiden kon-
nen und dies fiir sie eine Rolle spielt, sollten die Anflug-
raten zwischen beiden Bliiten sich deutlich unterschei-
den. Das sollte daran liegen, dass die Lippen der Bliiten
praktisch identische Lippen-Zeichnungsmuster und si-
cher auch Duftmuster haben.

A. Zwei Bliiten ein und derselben Pflanze: Die Erwartung
ist, dass sie nicht oder nicht nennenswert unterschie-
den werden. Dazu wurden jeweils zwei Bliiten neben-
einander auf einen neutralen Untergrund gelegt und
den fliegenden Miinnchen angeboten. Jede Minute
wurden die Bliiten Rechts-Links vertauscht, um Sei-
tenbevorzugungen auszuschliefen. Anschliefend wur-
den alle Anfliige auf die jeweilige Bliite gezihlt.

B. Zwei Bliiten von verschiedenen Pflanzenindividuen:
Die Erwartung hier ist, dass beide Bliiten deutlich
voneinander unterschieden werden, d.h. die Anflug-
raten signifikant unterschiedlich sind.

Die Ergebnisse sind in Abb. 23 und 24 dargestellt.
Sie bestiitigen, was sich in den vorherigen Experimen-
ten bereits angedeutet hatte. Die Bliiten desselben Blii-
tenstandes werden zumindest im Vergleich zum anderen
Resultat kaum (im Verhiltnis 1 : 2), diejenigen von ver-
schiedenen Pflanzenindividuen jedoch haushoch (im
Verhiltnis 1 : 9) unterschieden. Interessant ist jedoch,
dass offenbar auch die Bliiten innerhalb eines Bliiten-
standes noch unterschieden werden, obwohl sie in ihren
Zeichnungsmustern gleich sind.

Da dieses Experiment noch keinen Schluss zulisst,
ob die Unterscheidung anhand der Optik und/oder des
Duftes erfolgt ist, wurden dieselben Experimente so wie-
derholt, dass die Bienenmannchen nur noch anhand der
Optik allein wihlen konnten. Dazu wurden Bliiten in
Acrylglaskistchen gestellt, deren Frontscheiben UV
durchlissig waren. Damit konnte der jeweilige Bliiten-
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2 Bliiten derselben Pflanze

die Bliiten sind fast gleich
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2 Bliiten von
verschiedenen
Pflanzen
Die Bliiten unter-
scheiden sich

Abb. 26: Um zu prufen, ob die individuelle Unterscheidung der Bluten von Ophrys heldreichii durch die Eucera
berlandi-Mannchen an ihren optischen Mustern und/oder an ihrem individuellen Duft liegen, wurde zwei Typen
von Experimenten durchgefuhrt. Zwei Bluten derselben Pflanze sollten untereinander ahnlich sein und daher im
Wahlexperiment nicht unterschieden werden. Dagegen sollten zwei Bluten von verschiedenen Pflanzen im
Wahlexperiment sich so unterscheiden, dass stets eine der beiden haufiger besucht wird. Bei den offen
gebotenen Blutenpaaren wurden die beiden Bluten derselben Pflanze leicht unterschiedlich haufig gewahlt
(Saulen links unten, 1). Die beiden offen gebotenen Bluten verschiedener Pflanzen wurden wie erwartet sehr
unterschiedlich gewahlt. Meist war der Wahlunterschied fast 1 : 9 (Saulen rechte Bildhélfte, rechtes Diagramm,
rot umrandet). Ein BlUtenpaar derselben Pflanze Duft abgeschirmt geboten (also in Glaskastchen mit auBen
rechts und links identischem Duft), wurden jetzt Gberhaupt nicht unterschieden (Saulen rechte Bildhalfte, linkes
Diagramm, rot umrandet), wahrend diese von verschiedenen Pflanzen wiederum deutlich unterschieden worden

sind (jeweils blau umrandet). Das bedeutet, dass in erster Linie der individuelle Duft zur Unterscheidung

herangezogen wird.

duft abgeschirmt werden. Da Minnchen auf die opti-
schen Signale von Ophrys-Bliiten allein so gut wie nicht
reagieren, wurde Bliitenduft mit Hilfe einer Luftpumpe
zu den Glaskistchen geblasen. Uber ein Y-Rohr wurde
zu jedem Kistchen identischer Duft gebracht, so dass
Wahlen nur anhand der Optik allein erfolgt sein kén-
nen. Da die Mannchen nicht landen konnten, wurde als
positive Reaktion gezihlt, wenn ein Tier beim offen-

kundigen Landungsversuch gegen die Frontscheibe

tippte.

A. Zwei Bliiten derselben Pflanze: Die Erwartung ist, da
sie optisch identisch sind, dass sie nicht unterschie-
den werden (Abb. 25).

B. Zwei Bliiten verschiedener Pflanzenindividuen: Hier
sollte ein vergleichbarer Unterschied in den Wahl-

hiufigkeiten auftreten, wie im Experiment mit offen

dargebotenen Bliiten (Abb. 25).

Tatsichlich waren die Resultate dhnlich: Zwei Bli-
ten verschiedener Pflanzen wurden deutlich unter-
schiedlich héufig gewihlt. Zwei Bliiten desselben Pflan-
zenindividuums wurden jetzt sogar gar nicht unterschie-

den (Abb. 26).

Daraus kénnen nun
weitere SchlUsse gezogen werden:

e Pflanzen derselben Art (hier Ophrys heldreichii) un-
terscheiden sich im Rahmen ihrer Artspezifitit noch
individuell. Neben den hochvariablen Labellum-
Zeichnungsmustern muss es auch eine individuelle
Duftvarianz geben.

¢ Diese sollte sogar innerhalb eines Bliitenstandes auf-
treten.

AYASSE et al. (1997, 2000), SCHIESTL et al. (1997a,b;
2000) und vor allem SCHIESTL & AYASSE (2001) konn-
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ten dann nach Analyse der chemischen Komponenten
bei Ophrys sphegodes tatsichlich aufzeigen, dass es neben
einem artspezifischen Duftbouquets auch die postulierte
Duftvarianz von Pflanze zu Pflanze und sogar eine inner-
halb des Bliitenstandes gibt. Diese wurde in verschiede-
nen Biotests von den Bestiuberminnchen Andrena ni-
groaenea in gleicher Weise bewertet wie dies die oben
erwihnten Eucera-Arten bei ihren Ophrys-Arten getan

haben.

4.3. Vermeidung von Selbstbestaubung und
Bestaubungsmaximierung

Halten wir nochmals fest, welche Resultate die Be-
obachtungen und Experimente erbrachten:

e Minnchen werden in artspezifischer Weise durch
exakte Kopien des weiblichen Sexuallockstoffbou-
quets angelockt (SCHIESTL et al. 1999, 2000; AYASSE
et al. 2003). Sie versuchen die Bliiten in vergleich-
barer Weise zu begatten, wie sie dies mit ihren Weib-
chen tun wiirden.

e Nach einigen weiteren Anfligen lernen sie diese
Bliiten zu meiden, da sie bei ihnen nicht zum Erfolg
gekommen sind. Sie behandeln sie daher wie nicht
attraktive Weibchen (PAULUS et al. 1983, PAULUS
1988a). Habituation oder richtiges Lernen tritt in
diesem Zusammenhang auch bei den Bienenmiinn-
chen gegeniiber unattraktiven Weibchen auf (SMITH
(1983).

e Um dies individuell zu erlernen, haben sowohl die
Weibchen als auch die Ophrys-Bliiten weitere Duft-
komponenten, die neben der Artspezifitiit eine Indi-
vidualitdt erzeugen (PAULUS 1988a, AYASSE et al.
2000).

o Individualitit bei Bienenweibchen dient u.a. der
Vermeidung von Geschwisterpaarungen oder allge-
mein der Verwandtenerkennung. Wenn Minnchen
zwischen nah- und weniger nah verwandten Weib-
chen wihlen konnen, entscheiden sie sich fiir ent-
fernte Verwandtschaft (BUCKLE & GREENBERG 1981,
HEFETZ et al. 1986, BARROWS et al. 1975, MICHENER
& SMITH 1987, SMITH & AYASSE 1987, WCISLO
1992, AYASSE et al. 2001).

Die Interpretation dieser Varianz kann nur die sein,
dass diese in einem Zusammenhang mit der Maximie-
rung des Bestdubungserfolges stehen muss, da sie unter-
schiedliche Anflughiufigkeiten und damit unterschied-
lichen Fortpflanzungserfolg hervorrufen (PAULUS 1988a,
1997, 2006; AYASSE et al. 2000). Das ist so zu verstehen,
dass Orchideen generell groBere Probleme mit Selbstbe-
stdubungsraten haben als andere Bliitenpflanzen. Die
Erfindung von Pollinien oder Pollinarien war eine Not-
wenigkeit, um mit wenigen Anfliigen bereits riesige Pol-

lenmengen auf die Narbe tibertragen zu kénnen. Nur
dadurch kénnen so riesige Samenmengen pro Bliite
auch befruchtet werden. Orchideenbliiten haben zwi-
schen 15.000 und 1 Million Samen pro Einzelbliite
(NAzAROV & GERLACH 1997). In solchen Pollinations-
systemen hat eben auch Selbstbestiubung fatale Folgen,
da auch hierbei grofe Pollenmengen einerseits falsch
oder unerwiinscht iibertragen werden und andererseits
dieser Pollen fiir eine korrekte Bestdubung verloren ist.
Unm also selfing zu vermeiden, bedarf es weiterer speziel-
ler Anpassungen. Eine dieser Anpassungen besteht in
der Entwicklung von Téuschungsmethoden, deren ge-
meinsamen Ziele darin bestehen, dass Bestduber zwar
angelockt, aber dann moglichst durch Nicht-Belohnen
oder gar ,Frustrationen“ dazu zu bringen, nicht wieder
zuriickzukehren (,,pollinia-hypotheses® oder ,,selfpolli-
nation avoidance hypothesis“ nach PAuLUs & GAck
1980, 1990a; PAULUS 1988a, 2005, NILSSON 1992). Da
die betreffenden Bestiuber in der Regel gut lernfihig
sind, werden sie diese Bliiten in Zukunft meiden. Dies
gilt sowohl fiir die so genannten Nahrungstiuschblu-
men (Orchis, Dactylorhiza, Cephalanthera etc.) (GUM-
PERT & KUNZE 2001), aber auch fiir Instinkttiuschblu-
men (Ophrys), die wie bereits geschildert durch indivi-
duelle Duftnoten den Besuchern das Erlernen und Wie-
dererkennen individueller Bliiten erméglicht. In #hnli-
cher Richtung wird der Farbpolymorphismus bei Dacty-
lorhiza sambucina oder D. romana gedeutet (NILSSON
1980, PETTERSON & NILSSON 1983, LAGUTOVA & NA-
ZAROV 1991, GIGORD & al. 2001). Unsere ,,pollinia-hy-
pothesis“ ist eine sehr gute Erkldrung dafiir, dass ausge-
rechnet Orchidaceae einen so hohe Zahl an T#uschblu-
men evolviert haben. In der europiischen Flora sind
diese tiber 70% aller Arten. Die einzigen weiteren
Pflanzen, die ebenfalls mit Pollinien (Klemmpollinien)
operieren, sind die Asclepiadaceae (milk weeds). Auch
bei ihnen ist daher aus demselben Grund die Zahl der
Tauschblumen sehr hoch (OLLERTON & LIEDE 1997).

Zur Bestiubungsmaximierung haben Ophrys-Bliiten
noch weitere Tricks evolviert. Wie bereits in den Wahl-
experimenten zwischen zwei Ophrys-Bliiten derselben
Pflanze sich andeutete (PAULUS 1988a, PAuLUS & GACK
1994), sind auch diese in ihrer Duftausstattung nicht
identisch. Die gaschromatografische Analyse bestitigte
dann auch, dass dies an unterschiedlichen Mengenver-
hiltnissen der Alkane und Alkene im Bliiten-Labellum
liegt (SCHIESTL et al. 1997b, AYASSE et al. 2000). Durch
die Vermeidereaktion einmal getiuschter Minnchen
fliegen diese daher mit hoherer Wahrscheinlich zur
néichsten Bliite im Bliitenstand. Sie kénnen dadurch ein
weiteres Paar Pollinarien entnehmen und falls sie be-
reits alte Pollinarien mitbhringen auch diese zweite Bli-
te bestduben. Die zuvor entnommenen Pollinarien sind
erst nach 2-3 Minuten einsatzfihig fiir eine Pollination,
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Abb. 27: Bestaubte Ophrys-Arten sollten dhnlich wie bereits begattete Weibchen dies ihren Bestaubern bzw.
Mannchen signalisieren. Dazu stellen die Bienenweibchen ihre Sexuallockstoffproduktion ein oder produzieren
einen neuen Stoff als Repellent oder Antiaphrodisiakum. Bei Ophrys sphegodes wurde letzteres gefunden
(ScHIESTL & Avasse 2000). Im Akzeptanztest wurden 10 verschiedenen Méannchen von Andrena nigroaenea drei
Typen von O. sphegodes geboten: unbestaubte, selbst bestaubte und fremd bestdubte. Man lasst dazu diese
Méannchen Uber die Bluten laufen und registriert ihre Reaktionen. Drei Typen von Reaktionen sind moglich:
Pseudokopulationen, leichte Erregung ohne Kopulationen und keine Reaktionen. In dem Sdulendiagramm sind
die Reaktionshaufigkeiten dargestellt. Ahnlich wie in den Freilandexperimenten von ScHiesTL et al. (1997a) und
ScHIESTL & Avasse (2000) zeigte sich, dass die Mannchen auf die Anwesenheit von Farnesylhexoanat als
Antiaphrodisiakum deutlich reagieren. Unbestdubte Bliten werden deutlich von den bestaubten unterschieden,
ja sogar selbst bestdubte von fremd bestaubten. Aus der Sicht der Bliten macht dies Sinn, da bereits bestaubte

Bluten weiteren Pollen nicht bendtigen.

da ihre Stiele erst im Verlauf dieser Zeit so eintrocknen,

dass sie sich nach vorne gesenkt haben.

Besonders raffiniert erscheint die Entwicklung wei-
terer Mechanismen, um bereits bestiubte Bliiten fiir
Minnchen unattraktiv zu machen. Da Ophrys-Bliiten
bereits mit einer einzigen Bestiubung wesentlich mehr
Pollen fiir die Befruchtung iibertragen als fiir die Zahl
Samenanlagen notwendig wiren (PAULUS 1988a), sind
weitere Anfliige Pollenverschwendung. Diese Minn-
chen sollten dann eher zu den anderen noch nicht be-
suchten Bliiten des Bliitenstandes geleitet werden. Zwei
prinzipielle Moglichkeiten sind denkbar. Ahnlich wie
begattete Bienenweibchen fiir ihre Minnchen sehr
schnell unattraktiv werden, da sie entweder die Produk-
tion ihrer Sexualpheromone einstellen oder gar ein An-
tiaphrodisiakum produzieren (SCHIESTL &  AYASSE
2000), kénnten auch Ophrys-Bliiten in gleicher Weise
operieren. Freiland- und Labor-Experimente mit Andre-
na nigroaenea und Ophrys sphegodes (Wien) sowei Euce-
ra nigrilabris mit Ophrys tenthredinifera (Tunesien) zeig-
ten, dass die Mannchen klar zwischen bestidubten und
nicht-bestiubten Bliiten unterscheiden konnen. Im so-

genannten Azeptanztest wurden Andrena nigroaenea-
Minnchen auf Ophrys sphegodes-Bliiten gesetzt und re-
gistriert, ob sie sexuell erregt werden oder nicht. Hefti-
ges Fliigelschwirren verbunden mit Kopulationsbwegun-
gen sind positive, einfaches dariiber Hinweglaufen sind
negative Reaktionen. Jedes Miannchen wurde zehn Mal
stets im Wechsel an eine bestiubte und anschliefend
unbestiubte Bliite gesetzt. Dabei wurden den Minn-
chen aulierdem allogam bestidubte und anschlieffend au-
togam bestiubte Bliiten geboten. Die Summen der drei
Reaktionstypen sind in Abb. 27 dargestellt. Wie zu er-
warten zeigten die Méannchen auf den unbestdubten
Bliiten fast immer heftige, auf den fremdbestiubten Blii-
ten nur selten Reaktionen. Bemerkenswert ist, dass auf
den selbstbestiubten Bliiten, wenn auch weniger als bei
den unbestiubten, aber dennoch Kopulationsverhalten
gezeigt wurde. Bei den Freiflugtests mit Midnnchen von
Eucera migrilabris in Tunesien erhielt ich vollig ver-
gleichbare Resultate. Wie die chemische Analyse der
entsprechenden Bliiten von Ophrys sphegodes mit an-
schlieBenden Biotests im Gelinde zeigte, beruht die ab-
lehnende Haltung der Andrena nigroaenea-Minnchen
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darauf, dass die Ophrys-Bliiten nach erfolgter Bestiu-
bung genau wie die Bienenweibchen Farnesylhexoanat
als Antiaphrodisiakum produzieren (SCHIESTL et al.
1997a, ScHIESTL & AYASSE 2000). Bei Ophrys speculum
mit Dasyscolia ciliata-Minnchen finden wir den anderen
Fall. Hier wird die Produktion des Sexualpheromons,
bestehend aus wenigen Molekiiltypen aus der Gruppe
der hydroxy acids sowohl bei den Weibchen als auch bei
den Ophrys-Bliiten nach erfolgter Begattung bzw. Be-
stdubung reduziert (AYASSE et al. 2003).

4.4. Artbildung

Die bislang vorliegenden Freilandbeobachtungen,
zahlreichen Wahltests und vor allem der Duftanalysen
zeigen, dass jede Ophrys-Art nur einen hochspezifisch
angelockten Bestduber besitzt. Dies ist eine Konsequenz
einer entsprechenden spezifischen Selektion durch die
Bestduberminnchen, nur solche Pflanzenindividuen zur
Reproduktionserfolg zu verhelfen, die ihrer Weibchen-
erwartung am nichsten kommen. Dies hat weitere Kon-
sequenzen fiir das Blithverhalten und die Bliitenmor-
phologie, auf denen dann im Wesentlichen die taxono-
mischen Beurteilungen beruhen. Diese Ménnchen fun-
gieren als sehr effektive prigame oder besser pri-polli-
nations-Isolationsmechanismus fiir die betreffenden
Ophrys-Arten, die damit als biologische oder evolutio-
niire Arten definierbar sind. Dies bedeutet, dass jede
Artbildung mit dem ErschlieBen eines neuen Bestduber
gekoppelt sein muss. Allopatrische Artbildung in der
Gattung Ophrys ist wie bei allen anderen Tieren und
Pflanzen leicht vorstellbar und bedarf lediglich des Auf-
zeigens von historischen Separationen der Areale, etwa
des Zerfalls und Wiedervereinen von Inseln oder durch
Senkungen und Hebungen des Meeresspiegels auftre-
tende Landbriicken im Verlaufe der Eiszeiten. Inwieweit
auch sympatrische Speziation eine Rolle gespielt hat, ist
zwar denkbar, aber schwer zu zeigen. Dies setzt nimlich
voraus, dass Teilpopulationen einer Art trotz stindigen
Kontaktes in der Lage waren, einen neuen Bestiuber zu
erschlieBen und Riickkreuzungen dennoch zu unterbin-
den. Im Fall der alle sehr nah verwandten Arten der
Ophrys fusca-Gruppe wissen wir, dass ihre Duftbouquets
zwar alle aus mehr oder weniger denselben Alkanen und
Alkenen bestehen, ihre Spezifitit durch eine spezifische
Mischung dieser Molekiile hervorgerufen — wird
(ScHIESTL & Avasse 2002). Artbildung und damit Er-
schlieBen eines neuen Bestiubers sollte daher lediglich
eine Verschiebung des bestehenden Mischungsverhilt-
nisses bedeuten. Dies scheint im Zuge der natiirlichen
Varianz in den Populationen leicht vorstellbar und mag
ein gingiger Weg gewesen sein. Ein gutes Szenario
konnte sein, dass eine Ophrys-Art iiber eine Periode von
4-6 Wochen bliiht. Am Beginn der Blithzeit konnen

nun andere Andrena-Arten sich zu Bestiubern entwi-

ckeln als am Ende dieser Zeit. Wenn die Flugzeiten der
beiden Arten von Minnchen geniigend getrennt ist,
sollte dies zur Entstehung zweier Ophrys-Arten fiihren,
die in ihrer Blithzeit nun gestaffelt sind. Tatsdchlich
kenne ich viele Fille gestaffelter Blithzeiten bei nah ver-
wandten Arten der Ophrys fusca-Gruppe (PAULUS 1998,
2001b, PauLus & ScHLUTER 2007). Dies ist natiirlich
gleichzeitig ein Ausdruck von Einnischungen iiber ge-
trennte Bliihzeiten.

Eine Entstehung neuer Arten iiber Introgression
(homoploide Hybridisierung) wird in der Botanik als
hiufiger Artbildungs-Mechanismus angenommen. Als
wesentlich verbreiteter wird sogar das Phinomen der
hybridogenen Polyploidie und Allopolyploidie ange-
nommen (ANDERSON 1953, EHRENDORFER 1959, 1980).
Da alle Arten der Gattung Ophrys im Wesentlichen
identische Chromosomensitze aufweisen, kommt bes-
tenfalls erstgenannter Modus in Frage. Artbildung tiber
Hybridisierung bzw. Introgression wurde auch fiir Arten
der Gattung Ophrys angenommen (STEBBINS & FERLAN
1956, EHRENDOREER 1959, 1980, DANESCH et al. 1975).
Doch aufler Plausibilitdtsannahmen liegt bis heute kein
einziger Nachweis vor. PAULUS & GAack (1995) und
PauLUS (1997) schildern den Fall der sardischen O.
chestermanii und der vermeintlichen Hybride mit O. ten-
thredinifera-aggr.: O. normanii. Bemerkenswert ist, dass
O. chestermanii aus der O. holoserica-Gruppe und O. nor-
manii aus der O. tenthredinifera-Gruppe sympatrisch den-
selben Bestiuber, die Hummel Bombus (Psithyrus) vesta-
lis, nutzen. Vorldufige Duftstoffanalysen erbrachten, dass
O. normanii eine ganze Reihe Duftkomponenten besitzt,
bei den angenommenen Elternarten nicht vorkommen.
Weitergehende Untersuchungen miissten populations-
genetische Methoden einsetzen, um trotz identischen
Bestiubers den Genfluss und die mutmaBlichen Intro-
gressionen zu iiberpriifen. Weitergehende Untersuchun-
gen miissten populationsgenetische Methoden anwen-
den (z.B. AFLPs), um trotz identischen Bestiubers den
Genfluss und die mutmaBlichen Introgressionen zu
tiberpriifen.

4.5. Molekular-genetische Untersuchungen in
der Ophrys fusca-Gruppe

4.5.1. Modelle der Artbildungen

Der leicht verstandliche Weg der Artentstehung ist
auch fiir Arten der Gattung Ophrys der iiber geographi-
sche Separationen (allopatrische Artbildung). Eine
ganze Reihe von distinkten Arealen lisst am leichtesten
diese Erkldrung zu. Denoch sind wir im Detail nicht da-
riiber unterrichtet. Phylogeographische Untersuchun-
gen stehen noch weitgehend aus. Erste Resultate unse-
rer molekularen Populationsanalysen im 6stlichen Mit-
telmeerraum (mit Schwerpunkten in Kreta und Rho-



dos) liegen allerdings vor (SCHLUTER et al. 2007a-f,
PAuLUS & SCHLUTER 2007). Es ist hier nicht der Ort,
auf die zahlreichen Resultate einzugehen. Allgemein in-
teressant sind jedoch Ergebnisse, die wahrscheinlich
machen, dass allopatrische Speziationen die Regel sind
oder dass es offenbar mehrfach zu konvergenten ,Arten”
gekommen ist. So scheinen aus der weit verbreiteten
Ophrys leucadica mehrfach unabhingig sich neue Arten
abgespalten zu haben. Ebenso scheint Ophrys mesaritica
zwei Mal unabhiingig aus O. iricolor entstanden zu sein,
nimlich einmal in Kreta-Kythera und erneut auf den lo-
nischen Inseln (SCHLUTER et al. 2007 a-f).

6. Entstehung von Sexualtdauschung

Sexualtiuschung setzt voraus, dass Bliiten Signale
erfinden, die zunichst nur Minnchen anlocken, mog-
lichst von nur einer oder wenigen verwandten Arten.
Eine gute Pridisposition dafiir ist, dass die verwendeten
Duftstoffe generell bei Bliiten weit verbreitet sind. Dies
bedeutet, man muss nur noch die richtige Mischung er-
finden. Eine Hypothese in dieser Richtung formulierte
als erster VOGEL (1972). Er beobachtete in Elba Lang-
hornbienenminnchen (Eucera nigrescens) dabei, wie sie
Orchis papilionacea-Pflanzen dazu nutzten, im Zug ihrer
territorialen Schwarmbahnen deren Bliiten mit Duft-
marken zu versehen. Wenn nun solche Bliiten von sich
aus beginnen, diese Duftmarken zu produzieren, sollten
sie solche Schwarmareal markierende Minnchen anlo-
cken und dadurch Bestdubungserfolg erreichen kénnen.
Wir haben tiber viele Jahre erfolglos versucht, eine en-
gere Bindung von Eucera-Arten und Orchis-Arten zu
finden, die auf dem von Vogel geschilderten Markier-
verhalten beruht, so dass ich keine Evidenz fiir diese Hy-
pothese finden konnte. Im Ubrigen wire mit dieser
Duftimitation nur das Anlocken von Minnchen ge-
wihrleistet, nicht jedoch der wesentliche Schritt in
Richtung Kopulationsauslésung.

Die Tatsache, dass Sexualtiuschung nur bei Orchi-
deen weltweit viele Male konvergent entstanden ist,
zeigt, dass die Bestdubungsmechanismen dieser Familie
offenbar eine gute Voraussetzung dafiir liefern. Eine da-
von wird durch die ,pollinia-hypothesis* beschrieben.
Pollinien oder Pollinarien sind Pakete zur Ubertragung
von gewaltigen Pollenmengen und damit fiir eine quan-
tativ auBergewohnlich hohe Bestiubungsrate. Das ent-
scheidende daran ist, dass hierzu statistisch gesehen nur
zwei Anfliige notwendig sind: Pollinienentnahme und
anschliefende Bestiubung auf einer zweiten Bliite. Die
Pollenmengen, die dabei iibertragen werden, reichen zu
Befruchtung aller Samenanlagen (PAULUS 1988a). Ge-
nau dies lizenziert ungewdhnliche Lockmechanismen,
besonders solche, die dem Lernen zuginglich sind, da-
mit die mit Pollinien beladenen Tiere nicht zur selben

Bliite zuiickkehren. Dies dient der Minimierung von
Selbstbestiubung. Tatsichlich sind bei Orchidaceae in-
nerhalb der Tduschmandver zwei Lockmethoden weit
verbreitet: Nahrungs- und Sexualtiuschung. Allein in
der europiischen Flora betreiben diese Strategien iiber
70% aller Arten. Dies zeigt, dass diese sehr erfolgreich
ist. In der australischen Orchideenflora betreiben 11
Gattungen mit zusammen ca. 230 Arten Sexualtiu-
schung. In Siidafrika kommen offenbar nur zwei Disa-
Arten in diesem Zusammenhang vor (STEINER et al.
1994, JOHNSON et al. 1998). Wieweit das Phinomen in
Siidasien und Stidamerika verbreitet ist, ist nur mangel-
haft bekannt (van der PyL & DoDSON 1966, DAFNI
1984). Die australische Gattung Caladenia beinhaltet
sowohl Arten mit Pseudokopulation als auch Nahrungs-
tiauschblumen. Dies zeigt erstens, dass Sexualtiuschung
auch in Australien mehrfach konvergent entstanden ist.
Es zeigt aber auch, dass hier ein Entstehungsweg von
Nahrungstiuschung aus gegangen ist. Welches die Vor-
ldufersituation fir die Gattung Ophrys gewesen sein
konnte, ist nicht sicher zu sagen. Die Suche nach der
phylogenetischen Schwestergattung ist bislang nicht
eindeutig. Nach den DNA-Sequenzdaten haben ACETO
et al. (1999) die Gattungen Barlia/Himantoglossum,
PRIDGEON et al. (1997) den Orchis/ Anacamptis/Serapias-
Zweig und SOLIVA et al. (2001) allein die Gattung Sera-
pias als Schwestergruppe errechnet. Wie immer die tat-
sichliche Position sein mag, entstammt Ophrys auf je-
den Fall einem Verwandtschaftszweig aus Nahrungs-
tduschblumen. Hierzu hat DANI (1987) im Anschluss
an BINO et al. (1982) ein Modell vorgestellt, in dem nur
méinnliche Lasioglossum marginatum eine offensichtliche
Nahrungstiduschblume (Orchis galilaea) besuchen. Er in-
terpretiert das Verhalten durch das Vorhandensein von
sexuell gefirbten Auslosern, die die Minnchen wenigs-
tens teilweise ansprechen. Auf den Orchis-Bliiten su-
chen die Minnchen dann allerdings auf den Pollenma-
len der Lippe nach Nahrung. Ein vergleichbarer Fall
findet sich in der Beziehung von Chelostoma uliginosum
(Megachilidae) und Cephalanthera rubra. NILSSON
(1983) konnte zeigen, dass die Orchideenbliite wichtige
optische und vielleicht auch olfaktorische Signale von
Campanula-Arten imitieren, in denen die Chelostoma-
Minnchen nach Weibchen suchen. Meine eigenen Un-
tersuchungen zeigten, dass von der Orchideenbliite
dhnlich wie bei Orchis galilaea (DAFNI et al. 1987) nur
Minnchen angelockt werden, die in der Bliite dann
nach Nahrung suchen (Paulus unpubl.). Hier ist ein se-
xueller Zusammenhang deutlicher, da die Orchideen-
bliite wahrscheinlich nicht nur eine Campanula-Bliite
vortduscht, sondern eine solche Bliite, in der ein rezep-
tives Weibchen sitzt. So jedenfalls die Hypothese.
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