Wilhelm Uphoff

Anthocyane und Evolution der européischen Orchideen

Summary: Petals of European orchids contain mainly cyanidin 3-monoglucoside and -diglucosides.
Characteristic anthocyanins of the Orchidoideae are two complex pigments “Orchicyanin I* and
“Orchicyanin II*, consisting of cyanin and a second organic compound. Biochemical Evolution of the
anthocyanins in the European orchids is discussed and represented in an evolution scheme.

Einleitung

Bliltenfarbstoffe sind fir die Erhaltung und Entwicklung einer Orchideenart von groBer
Bedeutung. Die Biosynthese und der Typus der Pigmente werden durch Enzyme gesteuert
und sind genetisch fixiert. Es handelt sich also um wichtige und charakteristische Eigen-
schaften der Pflanzen. In vielen Pflanzenfamilien sind die Farbstoffe bereits grindlich
untersucht (HARBORNE 1967, HARBORNE 1975). Auch bei den tropischen Orchideen
sind zahlreiche Bestimmungen durchgefihrt (u.a. ARDITTI 1969). Uber die Farbstoffe
in den européischen Orchideen ist dagegen erst relativ wenig bekannt (ARDITTI 1977).
Aus diesem Grund haben wir vor einigen Jahren damit begonnen, die Anthocyane in den
Bliten und auch anderen Pflanzenteilen der europaischen Orchideen systematisch zu
untersuchen.

Chemischer Bau der Anthocyane

Die Anthocyane gehdren zur Klasse der Flavonoide und bilden die breite Farbstoffpalette
unserer Blitenpflanzen von rosa (iber rot, violett bis blau. Sie bestehen vor allem aus
zwei Bausteinen: aus der eigentlichen Farbstoffkomponente, dem Anthocyanidin
(Aglykon) und aus den daran gebundenen Zuckermolokilen. Die Anthocyanidine (Abb. 1a)
unterscheiden sich durch die Zahl von OH-Gruppen oder auch OCHs-Gruppen im Seiten-
ring B. So enthalt Pelargonidin nur eine OH-Gruppe in 4'-Stellung, Cyanidin zwei OH-
Gruppen, je eine in 3'- und 4’-Stellung, Delphinidin drei OH-Gruppen (3'-, 4~ und 5'-Stel-
lung). Bei den methylierten Anthocyanen P&onidin, Malvidin und Petunidin sind diese
OH-Gruppen ganz oder teilweise durch OCHs-Gruppen ersetzt.

Anthocyanidine kommen in der Natur nicht frei vor, sondern bilden zusammen mit
Zuckermolekiilen die Anthocyane. Der Zucker befindet sich fast immer in 3- bzw. 5-Stel-
lung. DemgemaB werden die Anthocyane, die Cyanidin und Glucose enthalten, als Cyani-
din-3-glucosid, -3,5-diglucosid usw. bezeichnet (Abb. 1b~d).

An diesen Anthocyanen kdnnen zusétzlich organische S&uren zu acylierten Anthocyanen
gebunden sein. Als vierte Komponente sind die in ihrer chemischen Struktur den Antho-
cyanidinen dhnlichen Flavonole von Bedeutung. Sie bilden mit den Anthocyanen gréBere

komplexe Verbindungen, womit haufig eine deutliche Farbverschiebung verbunden ist
(Abb. Te).

Experimentelles

Bei den Untersuchungen wurden aus Griinden des Naturschutzes ausschlieBlich solche
Verfahren angewendet, bei denen nur ein sehr geringer Bedarf an Pflanzenmaterial erfor-
derlich war. Nach entsprechenden Vorversuchen war es moglich, bereits mit einer oder
wenigen Einzelbliten eindeutige Bestimmungen durchzufiihren. Dadurch war eine
Schadigung der Pflanzen ausgeschlossen.

Die Bliten wurden, soweit mdglich, kurz vor der Untersuchung am Standort entnommen
und in frischem Zustand weiterverarbeitet. Ein vorangehendes Trocknen muBte wegen
der Zersetzungsgefahr der Anthocyane vermieden werden.
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Abb. 1: Chemische Struktur der Anthocyane.
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Die Pflanzenprobe wurde mit 1%iger methanolischer Salzsdure behandelt, wobei eine
meist rote Losung der Anthocyane entstand. Der farblose Riickstand konnte durch
Zentrifugieren vollstandig abgetrennt werden. Mit dem klaren, rotgefarbten Extrakt
wurden Vorversuche zur orientierenden Bestimmung der Anthocyane mittels Papier- und
Diinnschichtchromatographie durchgefiihrt. Dabei kamen mindestens 4 verschiedene
FlieBmittel, und zwar zwei lipophile (Butanol-Essigséure-Wasser und Butanol-Salzséure-
Wasser) und zwei hydrophile (Salzsiure-Wasser und Essigsdure-Salzséure-Wasser) zur
Anwendung.

Diese Vorversuche erwiesen sich als notwendig, weil sich bestimmte, komplex auf-
gebaute Anthocyane leicht zersetzen und bei deren Anwesenheit besonders schonende
Untersuchungsverfahren anzuwenden waren, z. B. schnelle Weiterverarbeitung der
Proben, Vermeidung stark saurer Losungen.

Fir die Reindarstellung der Anthocyane erwies sich die Papierchromatographie und
anschlieBendes Eluieren mit moglichst verdiinnter Essigséure als gut geeignet.

Zur Strukturaufkldrung der isolierten Anthocyane wurden diese einem stufenweisen
hydrolytischen Abbau sowohl in saurer als auch in basischer Ldsung unterworfen. Die
Ausgangs-, Zwischen-und Endprodukte dieser Reaktionen wurden durch Extraktion oder
chromatographisch abgetrennt und mit chemischen und physikalisch-chemischen
Verfahren (z. B. Absorptionsspektren) bestimmt.

Anthocyane in den Bliiten der européischen Orchideen

Die systematischen Bestimmungen der Pigmente in den europdischen Orchideen
ergaben, daB die Bliten vor allem folgende fiinf Anthocyane enthalten:

Chrysanthemin (Cyanidin-3-monoglucosid)

Mecocyanin (Cyanidin-3-diglucosid)

Cyanin (Cyanin-3,5-diglucosid)

»Orchicyanin lI* (Cyanin + Komponente S)

»Orchicyanin I (Cyanin -+ Komponente F)

in Abb. 2 sind die typischen Chromatogramme verschiedener Orchideenarten dargestelit.
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Abb. 2. Photographische Aufnahme der Papierchromatogramme von Anthocyanen
in den Bliten européischer Orchideen. FlieBmittel n-Butanol-Essigsdure-Wasser
(4:1:5). Abklrzungen: 3 G ,Orchicyanin I, 2 G Cyanin, 2 G ac ,Orchicyanin II*,
G Chrysanthemin.
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Bei den drei erstgenannten Anthocyanen Chrysanthemin, Mecocyanin und Cyanin
handelt es sich um gewdhnliche, auch in anderen Pflanzenfamilien weitverbreitete
Farbstoffe.

Anders verhdlt es sich bei den komplexer aufgebauten zwei zuletzt genannten Antho-
cyanen. Diese konnten bislang nur in der Unterfamilie Orchidoideae festgestellt werden
und gehen relativ leicht — vor allem Orchicyanin Il — in Cyanin Gber. Aus diesem Grund
wurde ihnen die Arbeitsbezeichnung ,Orchicyanin I“ bzw. ,Orchicyanin ¥ gegeben.
Der leichte Ubergang zu Cyanin ist wohl auch der Grund dafiir, daB in der Literatur fiir
Orchis mascula das Cyanin (HARBORNE 1967, 1975) und auch fir Gymnadenia

Tab. 1: Farbstoff in den Blitenblattern der europdischen und mit ihnen verwandten

Orchideen.

Chrysan- Meco-  Epi- Cyanin  Orchi-  Orchi-

themin  cyanin pactin cyaninll cyanin|
Orch. mascula + + + 4+
0. morio + + REI
O. longicornu + ++ + 4+
Dact. maculata + + 4 + 4+
D. majalis -+ 4+ A 44+
D. sambucina + ++ A+
Gymn. conopsea + ++ ++
G. odoratissima + + 44
Nigr. miniata') + gt 4+
Orch. simia + + 4+ A+
O. militaris + 4t + o+ ++
O. purpurea + P + ++ +4++
Serap. lingua*)
Barlia robert. + ++ ++ +
Ophr. apifera ++ L +4+ P ++ P
O. speculum +++ + +
0. insectifera +++L
Epip. palustris + + 4+ +++
E. helleborine + + 4+ -+ +
E. atrorubens + + + 4 + +
Orch. ustulata +2) +4++
Calypso borealis + 4+ + +
Nigr. nigra +++
Cypr. calceolus +++P
C. reginae +4++L
C. cordigerums) ++ L
List. ovata + P

+ wenig, ++ mittel, +++ viel, L Lippe, P Perigonbléatter. Die Angaben der Gehaite gelten fir
mindestens seit 2 Tagen ged&ffnete Bliiten, wenn sich die bei Anthesebeginn haufig stark &ndernden
Farbstoffgehalte stabilisiert haben.

') Vorldufige Untersuchung (s. Text), 2) nur in Knospen und zu Beginn der Anthese, 3) rotbraune
Flecken auf dem weiBen Labellum.

*) Anm. wihrend der Korrektur: Nach unseren neueren Untersuchungen enthalten Serapias-Arten
neben Cyanidin-3-glucosid und Cyanidindiglucosiden ein weiteres, fir Serapias charakteristisches
Anthocyan.
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conopsea, allerdings japanischer Herkunft, Cyanidindihexosid (zu dem auch Cyanin
strukturgemaB gehdrt) (UENQO 1969) angegeben sind.

Eigenschaften und chemisches Verhaiten deuten darauf hin, daB es sich bei den an
Cyanin zum ,Orchicyanin® gebundenen Komponenten um Flavonoide, z. B. Flavonole
bzw. kleinere Molekile, z. B. organische Sauren handelt. Bei Orchicyanin | ist der
komplexe Aufbau des groBen Molekils an den gegeniber Cyanin verringerten Wande-
rungsgeschwindigkeiten, also kleinen Rf-Werten in den Chromatogrammen bei allen
verwendeten FlieBmitteln zu erkennen, z. B. in Butanol-Essigsdure-Wasser: Rf(Cyanin)
= 0,26; Rf (Orchicyanin 1} = 0,06. Es ist moglich, daB die verschiedenen Orchideengattun-
gen oder -arten im Orchicyanin unterschiedliche Komponenten enthalten, wodurch
weitere chemotaxonomische Unterscheidungsmerkmale gegeben wéren. Hier sind also
weitere Untersuchungen wiinschenswert. Orchicyanin | und Il unterscheiden sich aus-
geprégt in zwei Eigenschaften: Orchicyanin | bildet sich in der Blite stets spéter als
Orchicyanin I} und hat eine mehr blaue Farbe gegeniiber dem rétlichen Orchicyanin il
Annliche Farbverschiebungen nach blau durch Anthocyan-Saure- bzw. -Flavonol-Kom-
plexe sind auch in der Literatur bereits beschrieben (YOSHIMATA 1974, GEORGE 1973).

Die gefleckten Biatter von Dactylorhiza majalis, D. maculata und Orchis mascula ent-
halten ebenfalls in den dunklen Flecken als Hauptfarbstoffe Orchicyanin i und Il (UPHOFF
1979).

Bei Epipactis-Bliten tritt neben Mono- und Diglucosiden ein Anthocyanidinglycosid auf,
welches anscheinend fir diese Gattung typisch ist und daher ,Epipactin® genannt wurde.
Es besitzt eine charakteristische, nach rotorange tendierende Farbe.

Tab. 1 enthélt eine Ubersicht liber die Verteilung der 5 Hauptanthocyane in den bisher
untersuchten europdischen, bzw. mit ihnen verwandten Orchideen. Die Arten sind von
unten nach oben zunehmend kompliziertem Aufbau ihrer Pigmente geordnet. Zum Teil
ist eine deutlichere Gruppierung der Arten innerhalb einer Gattung zu erkennen. So
enthalten z.B. alle untersuchten Cypripedien trotz sehr unterschiedlicher Herkunft
(Europa — Asien — Nordamerika) dasselbe Anthocyan Chrysanthemin. innerhalb anderer
Gattungen ist andererseits von Art zu Art eine stufenweise Entwickiung zu beobachten,
vor allem bei Orchis vom Monoglucosid bis zum Orchicyanin I.

Taxonomisch von besonderem Interesse ist der Befund, daB Nigritella nigra und Gymna-
denia ganz verschiedene Anthocyane enthalten (Chrysanthemin bzw. Orchicyanin). Uber-
raschenderweise stimmt Nigrite/la miniata in dieser Hinsicht mit Gymnadenia {iberein.
Von dieser Art konnten allerdings bisher erst zwei Exemplare aus den Dolomiten unter-
sucht werden. An demselben Standort befinden sich ebenfalls N. nigra und Gymnadenia
conopsea. Letztere enthalten Orchicyanin, welches — wie durch andere Untersuchungen
festgestellt wurde — in Mischformen stark dominiert (z.B. x Gymnigritella suaveolens).
Um eindeutige Ergebnisse zu erhalten, sind weitere Untersuchungen an Nigritella miniata
geplant.’)

Erwédhnenswert ist weiterhin, daB bei Ophrys auBer den in der Tabelle aufgefiihrten
Anthocyanen geringe Mengen eines Pigmentes mit hohen Rf-Werten bei Chromato-
grammen mit waBrigen FlieBmitteln (Essigsaure-Salzsdure-Wasser) auftreten, was evtl.
auf eine hohere Glykosidierungsstufe schlieBen 14Bt. Wegen der geringen Gehalte an
diesem Farbstoff war eine Bestimmung bisher nicht méglich,

Gleiche Arten an verschiedenen Standorten enthalten nach bisherigen Untersuchungen,
die vor allem bei Orchis, Dactylorhiza und Gymnadenia durchgefiihrt wurden, dieseiben
Anthocyane.

'y Anmerkung wahrend der Korrektur: Unsere neueren Untersuchungen ergaben, daB die reinen
N. miniata neben Chrysanthemin auch Cyanidindiglucoside, jedoch kein Orchicyanin | enthalten.
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Die absoluten Gehalte der Pigmente (% Anthocyanin bezogen auf das Frischgewicht der
Bliitenblatter) kdnnen am gleichen Standort stark schwankende Werte aufweisen, dage-
gen sind die relativen Gehalte zweier Anthocyane zueinander wesentlich artspezifischer,
am gleichen Standort nahezu konstant und auch bei unterschiedlichen Standorten nur
geringen — wenn auch etwas stérkeren — Schwankungen unterworfen. Da sich die rela-
" tiven Gehalte der Anthocyane wéhrend der Entwicklung der Einzelbliiten stark a&ndern,
mussen solche vergleichenden Messungen stets an Bliten mit dquivalenten Entwick-
lungszustanden durchgeflihrt werden.

Entwicklungsgeschichte der Anthocyane

In der Entwicklungsgeschichte der Pflanzen treten erste Anthocyane bei den Moosen
vor allem als Monoglucoside, z. T. auch als Diglucoside des Deoxycyanidins, bei dem die
OH-Gruppe in 3-Stellung fehit, auf (BENDZ 1962). Auch bei den Farnen kommt diese
Verbindung, z. B. in den Wedein, noch recht hiufig vor (HARBORNE 1966).

Die Gymnospermen bilden — u. a. in jungen Zapfen — bereits in groferem Umfang die
eigentlichen Anthocyane, und zwar nahezu ausschlieBlich die einfach gebauten 3-Mono-
glucoside. Die umfangreiche tabellarische Zusammensteliung der Anthocyane in den
Gymnospermen von HARBORNE (1975) enthélt nur wenige Diglucoside, sonst fast
ausschlieBlich 3-Monoglucoside.

Hier liegen also bereits deutliche Hinweise vor, da die 3-Monoglucoside, von diesen
besonders Cyanidin-3-glucosid, in der Entwicklungsgeschichte der Pflanzen sehr friih
auftreten.

Bei den Angiospermen, in denen der weitaus groBte Anteil der Anthocyane verbreitet
ist, untersuchte LAWRENCE (1939) die Verteilung der Anthocyane in Bliten, Friichten
und Blattern von Blltenpflanzen mit dem Ergebnis, daB Cyanidin h&ufiger in weniger
hoch entwickelten Pflanzen auftritt, und daB die 3-Monoglucoside in einer friheren
Entwickiungsstufe als die 3,5-Diglucoside entstanden sind. LAWRENCE vermutet die
selektiven Vorteile der 3,5-Diglucoside in ihrer héheren Stabilitat gegeniiber oxidieren-
den Einfilissen.

HARBORNE (1967) und andere Forscher haben diese Ergebnisse in neuerer Zeit bestétigt:
Cyanidin-3-glucosid wurde in vielen primitiveren Arten gefunden, wahrend Diglucoside,
vor allem auch methylierte 3,5-Digfucoside (Pdonidin-, Malvidin-, Petunidin-3,5-diglu-
coside) in hoher entwickelten Pflanzen auftreten.

Durch eigene Untersuchungen konnten die bisherigen Ergebnisse durch folgende
Befunde ergénzt werden: Cyanidin-3-monoglucosid tritt in besonderem MaBe in
Orchideenbliten auf, die auBerdem Chlorophyll enthalten. Chiorophyll in den Bliiten weist
auf eine relativ frihe Entwicklungsstufe hin (KLEIN 1978), da die Bilitenblatter sich aus
den Ubergangsformen von chiorophylihaitigen Laubbléttern zu Sporophylien gebildet
haben (ZIMMERMANN 1976).

in einer weiteren Versuchsreihe wurde untersucht, ob die phylogenetisch frih einzu-
stufenden Vermehrungsorgane andere Pigmente enthalten als die Blitenblatter. Zu
diesem Zweck wurden die Anthocyane in den Antheren der Orchideenblilten bestimmt.

In der Tat ergaben die Versuche, daB die Antheren der Orchideen in allen untersuchten
Fallen das Anthocyan mit der einfachsten Glykosidierungsstufe, das Cyanidin-3-mono-
glucosid (Chrysanthemin), enthalten. AuBlerdem treten hochstens noch die Diglucoside
auf, doch nur dann, wenn die Bliitenbldtter ebenfalis mindestens diese Stufe erreicht
haben. Die Anthocyane der Bliitenblétter besitzen also niemals eine einfachere, meistens
eine kompliziertere chemische Struktur als die Antherenpigmente.
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Abb. 3: Photographische Aufnahme der Papierchromatogramme von An
blattern + Sporn (Nr. 1-5) und in den Antheren (Nr. 1a

~5: Oberes Band Orchi-
cyanin II, unteres Band Orchicyanin I. Nr. 1a~5a: Oben Cyanidin

diglucosid. FlieBmittel: Butanol-Essigsdure-Wasser (4:1:5).
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In einer weiteren Untersuchungsreihe wurden die Anthocyane der Antheren aus ver-
schiedenen Hohen der Infloreszenz, d. h. aus Bliten von unterschiedlichem Entwick-
lungszustand, guantitativ bestimmt. In Abb. 3 sind die erhaltenen Chromatogramme
(Nr. 1a—5a), wiedergegeben. Abb. 4 enthalt die graphische Auswertung der Ergebnisse.
Danach nimmt der Gehalt des Monoglucosids bei zunehmender Entwicklung der Bliite
ab, wahrend dagegen die Diglucosid-Anteile steigen. Dieses Verhalten bestdtigt bei
Anwendung des biogenetischen Gesetzes —~ die Ontogenese ist die schnelle Rekapitu-
lation der Phylogenese — ebenfalls, daB entwicklungsgeschichtlich das Monoglucosid vor
den Diglucosiden entstanden ist.

Aus den bisherigen Ergebnissen geht hervor, daB8 Orchicyanin sich phylogenetisch nach
Cyanidin-3-monoglucosid und den Diglucosiden entwickelt haben muB. Um festzustellen,
welches von den beiden Orchicyaninen entwicklungsgeschichtlich weiter fortgeschritten
ist, wurden deren Eigenschaften und ontogenetische Entstehung naher untersucht.

Zu diesem Zweck wurden der Infloreszenz in verschiedenen H&hen Knospen bzw. offene
Bluten entnommen und die Anthocyangehalte der Bliitenblatter bestimmt. In Abb. 3
(Chromatogramme Nr. 1-5) und Abb. 5 sind die Ergebnisse flr Dactylorhiza maculata
dargestellt. Es bildet sich in den Knospen zunéchst fast nur das rétliche Orchicyanin 1.
Erst zu einem spéteren Zeitpunkt, vor allem mit Beginn der Anthese, setzt die Entstehung
des blauvioletten Orchicyanin | ein. Dieser Vorgang ist bei ndherer Betrachtung eines

1 |
e )

Boo 600 nm

Abb. 8: Absorptionsspektren von Orchicyanin | und 1.
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Blitenstandes von Dactylorhiza macufata gut zu erkennen: die Knospen und sich gerade
offnende Bliiten sind noch rot, wahrend die schon langere Zeit gedffneten Bliten im
unteren Teil der Infloreszenz eine zunehmend violette Farbe zeigen. Bei Anwendung
des biogenetischen Gesetzes muB also Orchicyanin | phylogenetisch weiter entwickelt
sein. Es wurden daher die Eigenschaften dieses Anthocyans hinsichtlich seiner Vorziige
bei der Selektion untersucht.

Orchicyanin | besitzt sowohl im Biltenextrakt als auch im reinen Zustand eine hdhere
chemische Stabilitat. Vor alilem auf Diinnschichtplatten verblaBte Orchicyanin Il wesent-
lich schneller als Orchicyanin ).

Neben dieser héheren Besténdigkeit diirften die optischen Eigenschaften eine besondere
Rolle spielen. Erwéhnt wurde bereits die blauviolette Farbe des Orchicyanin | gegeniiber
dem mehr roten Orchicyanin li. Diese Farbverschiebung ist gut an den Absorptions-
spektren zu erkennen (Abb. 6). Orchicyanin | zeigt deutlich bathochrome Eigenschaften,
d. h. eine Verschiebung des Absorptionsmaximums im sichtbaren Bereich nach langeren
Wellenlangen, namlich von 513 nm (griin) bei Orchicyanin Il nach 537 nm (gelbgrin)
bei Orchicyanin I. Da die sichtbare Farbe die Komplementérfarbe des absorbierten
Bereichs ist, tritt infolgedessen eine Farbverschiebung von rot nach biauviolett ein. Der
Vorteil dieses Farbwechsels besteht wahrscheinlich darin, da8 die Bllten fur bestiu-
bende Insekten nach der Bildung von Orchicyanin |, also kurz nach Beginn der Anthese,

wenn sich die Bllte voll entfaltet und damit bestaubungsbereit gemacht hat, besser
sichtbar werden.

Stammbaum zur Evolution der europdischen Orchideen nach den
Anthocyan-Vorkommen

Nach den beschriebenen Untersuchungsergebnissen ergibt sich fir die Entwicklung der
Anthocyane in den européischen Orchideen folgende Reihenfolige:
Cyanidin-3-monoglucosid (Chrysanthemin) — Cyanidindiglucoside (Mecocyanin, Cyanin)
— Cyanidin-3,5-diglucosid + S (Orchicyanin ll) — Cyanidin-3,5-diglucosid + F (Orchi-
cyanin ).

Bei Anwendung dieser Reihenfolge erhalt man, eingebettet in das natlirliche Pflanzen-
system, das in Abb. 7 dargestellte Schema zur Evolution der Anthocyane in den euro-
paischen Orchideen.

Die Anfange der Entwicklung unserer Orchideen sind — so diirfen wir wohl annehmen —
von den Liliengewachsen Ober einen gemeinsamen Vorfahren der ,Urorchidee” aus-
gegangen. Diese Urform hat sich zunédchst in einem bestimmten Areal ausgebreitet.

Durch Klimadnderungen in diesem Areal oder Eindringen in Gebiete mit anderen
dkologischen Bedingungen haben sich diese Urformen den neuen Bedingungen durch
Mutation und Selektion angepaBt. Damit waren die Voraussetzungen fir eine Auffache-
rung, z. B. in Form von Urvertretern der Unterfamilien gegeben.

Diese friihen Formen der Orchideen haben in ihren Bliten relativ primitive Farbstoffe
enthaiten. Neben dem entwickiungsgeschichtlich alten Chiorophyll mag das Cyanidin-
3-monoglucosid aufgetreten sein. Vertreter mit diesen &iteren Pigmentstrukturen sind
erhalten in Listera und Cypripedium.

Im Lauf der weiteren Entwicklung der Orchideenbliite, deren Aufgabe es war, Insekten fiir

die Bestdubung heranzulocken, gab es vor ailem zwei grundsatzliche Mdoglichkeiten:
Weiterentwickiung der

Bittenform oder Blitenfarbstoffe.
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Dabei machte das eine Verfahren, z. B. Blitenform, eine Weiterentwickiung der anderen
Methode haufig Uberflissig. Die zwei Alternativen sind bei vielen Gattungen deutlich zu
erkennen. So besitzen Cypripedium, Ophrys und auch Calypso besonders differenzierte
Bltenformen, wahrend sich Orchis, Dactylorhiza und Gymnadenia hinsichtlich der BIU-
tenfarbstoffe in einem fortgeschrittenen Stadium befinden.

Aus Tab. 1 und Abb. 7 ist ersichtlich, daB die Gattungen und Arten, die ihre Blitenform
in besonderem MaB differenziert haben, durchweg das primitivste Anthocyan, Cyanidin-
3-monoglucosid, auBerdem oft Chlorophyll enthalten. Vor allem ist dieses deutlich bei
Cypripedium und Ophrys zu erkennen. Mit Hiife der Kesselfalle bei Cypripedium, bzw.
durch die vielfach verbliffende Ahnlichkeit der Ophrys-Biiiten mit Insekten, kombiniert
mit Dufistoffen, veraniaBt die Orchidee das Insekt ,mit List und Tiicke" zur Bestidubung
ihrer Blite.

Anscheinend gibt es unter geeigneten Bedingungen aber auch Ubergénge zwischen den
beiden Moglichkeiten Form und Farbe. Auch hier erweisen sich die Ophrys-Arten als
Meister der Anpassung, indem sie nicht nur die Formen und Diifte anbieten, sondern
auch in ganz differenzierter Weise das insekienwirksame Orchicyanin | in bestimmten
Teilen der Bliite synthetisieren. So enthalt O. speculum nur im behaarten Rand des
Labellums und in den Perigonblattern bemerkenswerte Mengen Orchicyanin, wéhrend
das blauglénzende Mal der Lippe nur das primitive Cyanidin-3-monoglucosid enthalt.
Es ist moglich, daB durch diese Farbstoffverteilung die Form der Blite eine fir das
Insektenauge deutlichere Kontrastierung erfahrt und eine optimale Ausrichtung des
Insekts auf der Bliite wahrend der Pseudokopulation bewirkt.

im Gegensatz zu den zuvor besprochenen Gattungen ist beim Kreis um Orchis ein-
schlieBlich Dactylorhiza eine ausgesprochen farbstoffbetonte Entwicklung zu beob-
achten. Bezeichnenderweise ist bis jetzt noch keine Orchis gefunden, welche nur das
primitive Cyanidin-3-monoglucosid (Chrysanthemin) enthdlt. Vielleicht ist eine solche
Art bereits ausgestorben. Orchis ustulata, welche im aufgeblihten Zustand ausschliieB-
lich Diglucosid enthalt, hat sich dagegen bis heute erhalten kénnen. Von den bisher
untersuchten Orchis-Arten ist sie daher — vom Gesichtspunkt der Anthocyane — als &lteste
zu betrachten.

Die weitere Entwicklung von Orchis ist gekennzeichnet durch eine zunehmende Fhig-
keit zur Bildung von Orchicyanin Il und |, wobei das Monoglucosid, das bis O. purpurea
in geringen Gehalten, vor allem in den Perigonblattern, noch auftritt, aus dem Antho-
cyanmuster verschwindet. Wahrend dieses Zeitraumes spalten sich die Gattungen Barlia
und Serapias ab.

Danach werden auch die Diglucoside, die in O. militaris noch in relativ groBen Anteilen
auftreten, von Orchicyanin verdréngt. Im Verlauf der weiteren Entwickiung von Orchis
nimmt hierbei die Fahigkeit zur Bildung von Orchicyanin | immer mehr zu, bis bei Orchis
mascula dieses nahezu das einzige Anthocyan in den Bliitenbi&ttern ist.

Vor noch nicht alizu langer Zeit muB die Aufspaltung in Orchis und Dactylorhiza statt-
gefunden haben. Der wesentliche morphologische Unterschied dieser Gattungen besteht
ja darin, daB Dactylorhiza, im Gegensatz zu Orchis, gespaltene Knollen besitzt. In dieser
Hinsicht besteht Ahnlichkeit zwischen Dactylorhiza und Gymnadenia. Gymnadenia ent-
halt ebenfalls Orchicyanin. Auch die Chromosomenzahlen von Dactylorhiza und Gymna-
denia zeigen gleiche Werte bzw. Verdoppelung (40 bzw. 80). Hier liegt die Vermutung
nahe, daB Wechselwirkungen zwischen diesen Arbeiten bei ihrer Entstehung eine Rolle
gespielt haben.
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Sicherlich ist der entwickelte Stammbaum nicht als endgiiltig zu betrachten. Er soll viel-
mehr dazu beitragen, gemeinsam mit anderen Eigenschaften Licht in die noch reichlich
dunkle Vergangenheit unserer Orchideen zu werfen.

Diese Arbeit wurde von Instituten, Botanischen Garten, Pflanzenziichtern und Privat-
personen unterstiitzt. Der Verfasser dankt allen Beteiligten fiir die wertvolle Hilfe,
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