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Uber den Ursprung der dorsalen Hinterleibs- und Hinterfliigelfirbung der
holarktischen Sphinginae am Beispiel der Gattung Sphinx LINNAEUS 1758

(Lepidoptera: Sphingidae)
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Zusammenfassung: Dorsale Hinterleibs- und Hinterfliigel-
muster einiger Vertreter der Sphinginae weisen bunte Tup-
fer auf; es iiberwiegen gelbe oder weifliche Farbtone. Weni-
ge Ausnahmefille sind von roter oder violetter Farbung
gekennzeichnet; ausgerechnet diese scheinen — aufgrund
besonderer Umweltanpassungen, die sich zuriickverfolgen
lassen — eine Erklarung fiir die Farbtone dieser Korperteile
liefern zu kénnen. Einen besonderen Einblick bietet hierbei
die Gattung Sphinx, die daher bei dieser Betrachtung als
Schliissel angewandt werden kann; siamtliche nearktische
Arten dieser in der Neuen Welt beheimateten Gattung wei-
sen nur weifliche Dorsalmuster auf, wihrend diese bei eini-
gen wenigen paldarktischen Arten — bei einer weitgehend
identischen Zeichnung — intensiv rosaviolett gefarbt sind.
Dieser Farbunterschied spiegelt wider, wie der vorliegende
botanische Vergleich nahelegt, die unterschiedlichen Bli-
tenfarben der in entsprechenden Breiten des jeweiligen
Kontinents {iberwiegenden Pflanzenarten: Wihrend es in
der Nearktis aufgrund der seit altersher starken Prisenz
nektarsaugender Schwirmerarten viele sphingophile Pflan-
zen gibt, die mit hellen Bliitenfarben und néchtlichem Duft
Schwirmer anlocken, sind die (grofitenteils verwandten)
Pflanzen der nordlichen Paldarktis, in der die néchtlichen
Bestauber weitgehend fehlten, vorwiegend auf Hymeno-
pteraund tagaktive Lepidoptera angewiesen, die sie mit mehr
oder weniger violetten Farbténen anlocken; die letzteren
haben — aus mimetischen Griinden — den Farbwechsel bei
den eingewanderten Vorfahren der heutigen paldaktischen
Arten Sphinx ligustri LInNaEUs 1758 und S. constricta But-
LER, 1885 bewirkt. Der evidente Farbwechsel belegt die
Ausbreitung der Gattung Sphinx aus der Neuen in die Alte
Welt — und zeigt, daf} die Dorsalfarbung der Sphinginae der
Mimese der Falter dient und sich zu den vorwiegenden Far-
ben der von ihnen besuchten Nektarbliiten fligt.

On the origin of the abdominal and hindwing dorsal
colouration in holarctic Sphinginae by the example
of the genus Sphinx LINNAEUS 1758 (Lepidoptera:
Sphingidae)

Abstract: Dorsal abdominal and hindwing patterns of some
representatives of the Sphinginae exhibit coloured mark-
ings; yellow or whitish colouration prevails. Few exceptions
are characterised by red or pinkish colours; it is by very
these species that an explanation — due to some special
environmental adaptations, which can be traced back —
can seemingly be given for the colouration of these body
parts. A special insight in this respect is given by the genus
Sphinx, which can therefore play a key role within this con-
sideration; all of the nearctic species of this genus, which
originates from the New World, exhibit exclusively whitish
dorsal patterns, whereas the colour of these patterns in the
few of the palearctic species is of an intensive rosy violet
tone — in spite of the identical pattern. As can be shown
by the present botanical comparison, this colour difference
in the moths mirrors the different blossom colours of the
plant species prevailing in the corresponding latitudes of
the respective continent: whereas in the nearctic region the

geologically old-aged presence of nectar feeding hawkmoth
species effects the existence of numerous sphingophilous
plants attracting hawkmoths by light blossom colours and
nocturnal smell, the (mostly related) plants of the northern
palearctic region, in which these nocturnal pollinators were
mostly absent, are predominantly dependant on Hymeno-
ptera and diurnal Lepidoptera, which they attract by more
or less violet colours; it is by this colouring — and for mime-
tic reasons — that the colour change in the immigrating
ancestors of the today’s palearctic species Sphinx ligustri
LinNAEUS 1758 and S. constricta BuTLer, 1885 has been
caused. The evident colour shift verifies the spread of the
genus Sphinx from the New to the Old World — showing at
the same time that the dorsal abdominal colouration in the
Sphinginae serves the mimesis of the moths while nectar-
ing, corresponding to the prevailing colours of the visited
blossoms.

Key words: Sphingidae, Sphinginae, adult colouration,
colour shift, environmental adaptation, feeding behavior,
sphingophilous flowers, Sphinx, Agrius, Manduca.

Einleitung

Wihrend die ventrale Korperpartie der meisten Falter
der Sphinginae von grauen beziehungsweise anderen
dhnlich einheitlichen Farbtonen geprégt ist, ist die dor-
sale Seite teilweise recht bunt gezeichnet; die grauen,
braunen und/oder schwarz-weifilich markierten Grund-
farbténe sind von einigen bunten Tupfern unterbrochen,
die in der Regel die lateralen Bereiche des Hinterleibs
zieren und sich mehr oder weniger stark auch auf dessen
oberen Dorsalbereich ausdehnen, auf dem sie durch eine
Mittellinie in zwei Reihen geteilt sind. AuBerdem umfafit
die bunte Zeichnung bei einigen Arten auch Teile der
Hinterfliigel, und zwar deren innere Bereiche.

Die bunten Elemente des dorsalen Farbmusters sind in
der Regel gelb (s. Abb. 1). Gelbe Tupfer auf dem Rumpf
— und teilweise gelbliche Hinterfliigel — finden sich vor
allem bei tropischen Vertretern verschiedener Sphin-
ginae-Gattungen auf allen Kontinenten (zum Beispiel
Acherontia LasPEYRES, 1809, Coelonia ROTHSCHILD &
JorpaN, 1903, Megacorma ROTHSCHILD & JorpAN, 1903,
Cocytius HUBNER, 1819, Neococytius CRAMER, 1776, Cerbe-
ronoton ZOLOTUHIN & RyaBov, 2012, Panogena ROTHSCHILD
& JorpaN, 1903, Xanthopan ROTHSCHILD & JorDAN, 1903,
Manduca HUBNER, 1807, Euryglottis HUBNER, [1875]),
wobei die Muster — je nach Art und Gattung — stérker
oder schwicher ausgeprigt sein konnen.

Daneben treten Arten auf, die keine bunten Elemente
aufweisen, sondern nur von grauen, braunen, schwar-
zen oder weiBlichen Mustern bedeckt sind (zum Bei-
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spiel Notonagemia ZoLOTUHIN & RyaBov, 2012, Meganoton
Boispuval, [1875], Macropoliana Carcasson, 1968, Psi-
logramma RoTHSCHILD & JorDAN, 1903, Lintneria BUTLER,
1876, Ceratomia Harris, 1839, die meisten Vertreter von
Sphinx LINNAEUS, 1758).

Es kann eine gewisse Tendenz dazu festgestellt werden,
daf die Arten, die einen einzigen Klimagiirtel besiedeln,
als Falter weniger bunt sind; so treten etwa bei Xantho-
pan und Cocytius sowie den meisten tropischen Man-
duca-Arten nur wenige gelbe seitliche Tupfer auf, und
Arten, die ausschlieflich gemaBigte Breiten bewohnen,
zeigen in der Regel nur graue und weifie Farbtone. Ins-
besondere die wandernden Vertreter dieser Gattungen,
die sowohl in gemaBigten als auch in tropischen Breiten
anwesend sind, zeigen dagegen stark ausgeprigte gelbe
Zeichnungen, die (wie etwa bei Manduca, s. Abb. 1) aus
mehr Tupferpaaren auf dem Hinterleib bestehen als bei
ihren tropischen Verwandten. Die gelbe Farbung der
dorsalen Muster ist allgemein in der orientalischen Regi-
on deutlich weniger ausgepragt als in der afro- und neo-
tropischen.

Bei den bunten Farbelementen der betrachteten Arten
handelt es sich in allen Fallen um Korperteile, die beim
Ruhen verborgen sind und erst beim Offnen der Vorder-
fliigel — sei es im Flug oder bei einer Beunruhigung (als
Warngebérde) — sichtbar werden.

Funktionale Deutungsversuche der verdeckten
Farbmuster

Welche Funktionen konnen mit den meist unsichtbaren
bunten Mustern auf den Hinterleibern und Hinterfli-
geln assoziiert werden?

Zum einen wire denkbar, dafl die bunten Farbtone
einem Uberraschungseffekt beim plétzlichen Auseinan-
derziehen der Vorderfliigel dienen; beim Angriff durch
einen Riuber, der das Tier auf der Unterlage erkennt
und danach greift, konnte das beunruhigte Beutetier
auf diese Weise eine schnelle Abwehrreaktion des Rau-
bers auslosen und sich so vor ihm schiitzen (vergleiche
DvorAk 2017a). Verglichen mit ausgeprégteren, eindeu-
tigeren Warnreaktionen durch eindeutigere Muster (ins-
besondere Augenflecken) bei einer Reihe der Vertreter
der Familie Saturniidae, aber auch einiger Arten des
Zweiges Smerinthinae der Familie Sphingidae, scheint
ein so abstraktes, lediglich auf einer bunteren Farbe
beruhendes Warnsignal allerdings weniger wahrschein-
lich. Sollte die bunte Farbe wirklich der Abschreckung
dienen, stellt sich die Frage, warum sich dann bei einem
ganzen Zweig der Familie keine deutlicheren Muster
(Augenflecken) entwickelt haben.

Dabei kann das in der Mitte geteilte, seitlich verstirkte,
deutlich segmentierte gelbe Muster, wie diese Arten der
Sphinginae es aufweisen, an gefihrliche Arten stechen-
der Hautfliigler (Hymenoptera), insbesondere Wespen,
erinnern.

Rezente Beobachtungen der Bewegungsabldufe beunru-
higter Falter von Amphimoea walkeri (BoispuvaL, [1875])
(vergleiche DvoRAx 2017a) deuten tatsdchlich auf eine
sehr konkrete Imitation der Vertreter der Pompilidae,
die den Spinnen, die die Falter angreifen, gefiahrlich
werden konnen. Allerdings ist das beschriebene Mus-
ter gerade bei Amphimoea nicht vorhanden, sondern
in laterale Langsstreifen umgewandelt, die an dhnliche
Muster bei einigen Arten der Hymenoptera und Ara-
chnidae erinnern, und die einzige andere Gattung, bei
deren Arten ein Kriimmen und ,Aufblihen® des wes-
penartig gestreiften Hinterleibs die vermutete Wir-
kung erzielen kann und mit einiger Wahrscheinlichkeit
damit zusammenhangt, ist wohl Acherontia (s. Abb. 2),
deren Lebensrdume und Lebensweise mit denen der
Hymentoptera eng verflochten sind.

In allen {ibrigen Fillen scheint — zumal da ein entspre-
chendes Verhalten, wie es bei Amphimoea offenbar haufig
und bei Acherontia zumindest gelegentlich zu beobach-
ten ist, bisher bei keiner anderen Gattung nachgewiesen
wurde — glaubhafter, daf} sich diese Art von Mimikry bei
den Vertretern der meisten Sphinginae nicht entwickelt
hatte und die Tiere sich vor Angriffen der Pradatoren
anders schiitzen.

Andererseits konnte noch angenommen werden, dafl
das bunte Streifenmuster den Rest einer altererbten
Verteidigungsweise auf der Grundlage einer Warn-
trachtstrategie nach Miillerschem Prinzip darstellt (ver-
gleiche DvoRr4k 2018a), der bei den meisten Vertretern
nach und nach verebbt — und nur in einigen Fiéllen, zum
Beispiel bei Acherontia, aufgrund besonderer Umstiande
im Biotop stdrker ausgeprigt bleibt; in diesem Fall wire
das bunte Streifenmuster als solches in der urspriing-
lichen Funkton nicht klar definierbar, aber mit dem der
Wespen, Schlangen, Fische und vieler Schmetterlings-
raupen vergleichbar.

Wahrscheinlicher scheint dagegen ein Zusammenhang
mit den Farbtonen der Bliiten, die die Falter im Flug
besuchen; schweben die Tiere {iber den Nektarquellen,
sind die dorsalen Partien ihre Leiber und Hinterfliigel
gut sichtbar — und zwar um so mehr, je gréfiere Flachen
sie einnehmen und je mehr sich deren Farben von denen
des Hintergrunds, in diesem Fall bunter Bliiten, unter-
scheiden.

Die sich im Schwirrflug schnell bewegenden Vorderflii-
gel sind bei der hohen Frequenz kaum sichtbar und an
den Extremitédten ,durchsichtig®, wihrend ein massiver,
einfarbiger Hinterleib, der in der Luft ruht, und die
ebenfalls statischeren Hinterfliigel als grofiere sichtbare
Farbflachen vor einem helleren Hintergrund, wie ihn
die meist hellen Bliiten darstellen, deutlich auffallen
wiirden. Darum ist es von Vorteil, wenn diese groferen
sichtbaren Flachen in kleinere Flecke unterteilt werden,
wodurch die Kérperumrisse verschwinden.

Die Erndhrungsweise zwingt die Falter zum haufigen
Schweben {iiber den Nektarquellen; in vielen Féllen



macht der Schwirrflug tiber den Bliiten einen betrachtli-
chen Teil ihrer aktiven Lebenszeit aus, wiahrend der die-
jenigen Falter haufiger iiberleben, die fiir die Angreifer
(zum Beispiel Fledermiuse, Reptilien, Vigel) weniger
deutlich erkennbar sind. Dabei miifite sich durch selek-
tive Faktoren auf der sichtbaren dorsalen Seite allméh-
lich die tiberwiegende Farbe der Bliten durchsetzen, aus
denen die Tiere vorwiegend saugen.

Die Bliiten der explizit sphingophilen Pflanzen sind —
um von den Faltern leichter erkannt und aus der Ferne
gesichtet zu werden — meist weifl beziehungsweise gelb-
lichweif}; da die Tiere meist aus so gefarbten Bliiten
saugen, setzten sich auf ihren im Flug sichtbaren, beim
Ruhen verborgenen, zentralen Korperpartien nach und
nach diese Farbtone durch. Die ventralen Bereiche kon-
nen einheitlich grau beziehungsweise hell gefarbt blei-
ben, da sie von unten beziehungsweise vorne unbeleuch-
tet sind und durch den geringen Kontrast zum etwas
helleren Himmel undeutlich bleiben. Die von oben
erhellten und sichtbaren dorsalen Teile miissen sich
dagegen mimetisch anpassen; die dorsalen Bereiche sind
in der Grundfarbe allgemein dunkler, damit sie von oben
mit dem dunkleren Untergrund weniger kontrastieren
und ebenfalls schlechter sichtbar sind.

Dasselbe Verhaltnis zwischen helleren ventralen und
dunkleren dorsalen Flichen ist bei allen segelnden
Vogel- und pelagischen Fischarten zu erkennen. Da
Schwiérmer sich aufgrund ihrer Erndhrungsweise beim
nichtlichen Flug in dunkler Umgebung jedoch hiufig
tiber helleren Flachen befinden, die die besuchten Blii-
tenstinde ausmachen, ist es mimetisch giinstig, wenn
die mittleren Teile ihrer Kérper farblich in kleinere, hel-
ler und dunkler marmorierte Flachen unterteilt werden;
diese Teile machen im Schwirrflug vor den Bliiten nam-
lich die einzigen besser erkennbaren Flichen aus, wih-
rend die seitlich geschwungenen Vorderfliigel bei der
hohen Frequenz praktisch nicht wahrnehmbar sind.

Lockstrategisch sind helle — weifie oder gelbe — Bliiten
beim Anlocken von Sphingidae-Arten, die sich in einem
grofien Maf} nach visuellen Reizen richten, erfolgreicher.
Sowohl gréfere blithende Flachen als auch einzelne
Bliiten werden, wie die Versuche zeigten, vielfach zuerst
visuell als helle Punkte wahrgenommen und dann auch
aufgrund des verstromten Dufts angeflogen.

Markante Ausnahmen und deren Deutung

Eine Ausnahme stellen wiederum die meisten Arten
der Gattung Agrius HUBNER, [1819] dar, von denen zwei
Arten als ausgepragte Wanderer weltweit verbreitet sind,;
die dorsalen Rumpfflecken bei A. convolvuli (LINNAEUS,
1758) sind rot (s. Abb. 3), die bei A. cingulatus (FABRICIUS,
1775) samt Teilen der Hinterfliigel violettrot gefarbt.
Agrius ist weltweit die einzige tropische Schwirmergat-
tung mit Arten, deren Rumpfflecken und Hinterfliigel
rotlich sind und nicht — wie bei allen anderen Arten
tropischer Sphinginae — gelbe oder weifi-graue Farb-
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tone zeigen. Der Umstand, daf} die beiden Arten auf-
fallig weit iber die Alte beziehungsweise Neue Welt
verbreitet sind und ein ausgeprigtes Wanderverhalten
zwischen verschiedenen Klimazonen zeigen, sowie die
Tatsache, daf die Raupen dieser Gattung sich morpholo-
gisch und verhaltensméafig ebenfalls markant von denen
anderer tropischer Sphinginae-Gattungen unterschei-
den (vergleiche DvorAk 2016), dringt darauf, in diesem
Merkmal der Imagines die Spur eines Zusammenhangs
mit dem entsprechend korrelierenden Lebensraum zu
vermuten.

Das mit der Verpuppungsweise zusammenhingende
Bediirfnis nach Frischbodenflichen und die extreme
Mobilitat der beiden Arten, die Grundfiarbung der Fal-
ter sowie die auffillige Konzentration ihrer Individuen
in Kiistengebieten und die Spezialisierung auf Winden-
gewichse (Convolvulaceae) lassen Kiistenbereiche und
andere Felslandschaften als urspriingliche Entstehungs-
gebiete der Gattung vermuten (vergleiche Dvok4Ak 2016).

Ein Vergleich tiberwiegender oder hiufiger autochtho-
ner Bliitenfarben in den tropischen und subtropischen
Gebieten aller Kontinente und groferer Inseln 1a8t eine
groffere Haufigkeit rot beziehungsweise rotlich blithen-
der Pflanzengattungen in den Kiistenbereichen als im
Landesinnern erkennen; rotliche Bliitenfarben {iber-
wiegen haufig bei Pflanzen, die Kiisten- und andere tro-
ckenere Gebiete besiedeln. Einige Beispiele sind Clarkia
(amoena), Epilobium (canum) (Onagraceae), Delonix,
Erythrina (Fabaceae), Amaryllis, Lycoris, Scadoxus (Ama-
ryllidaceae), Crocosmia (Iridaceae), Crassula sp. (Cras-
sulaceae), Callistemon (Myrtaceae), Grevillea, Protea
(Protaceae), Iochroma (Solanaceae), Cordia sp. (Bora-
ginaceae), Campsis, Tecomaria, Spathodea (Bignonia-
ceae), Sclerocarya (Anacardiaceae), Francoa sp., Greyia
(Francoaceae), Melianthus (Melianthaceae), Cleroden-
drum sp. (Lamiaceae) und viele andere. Es handelt sich
vorwiegend um Gewdéchse, deren Bliiten hauptsdchlich
von Vogeln bestdubt werden (Ornithophilie); diese
suchen meist tagsiiber nach Nektar. Andere bedeutende
Bestaubergruppen sind tagaktive Lepidoptera und
Hymenoptera.

Neben den Gewichsen mit einheitlich intensiv rot oder
rotlich gefarbten Bliiten gibt es aber auch solche, die
nur teilweise von roten beziehungsweise rétlichen oder
violetten Farbtdnen geprigt sind, welche nachts eben-
falls mit den roten, weifl und dunkel gesdumten Tup-
fern der Art korrelieren; dazu zihlen die im Mittel-
meerraum, in den (Halb-)Wiistengebieten Afrikas, des
Nahen und Mittleren Ostens sowie entlang der Atlan-
tikkiiste gedeihenden und von A. convolvuli auffallend
hiufig besuchten weiflen Bliiten des Kapernstrauchs,
Capparis spinosa (Capparaceae), deren Staubblatter von
rétlichvioletter Farbe sind. Zwischen C. spinosa und A.
convolvuli scheint eine engere Beziehung zu bestehen
(vergleiche DvorAk 2017d).

Interessanterweise dhneln Bliiten der Capparaceae stark
denen einiger anderer Pflanzenfamilien, bei denen sie
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fast identisch gefarbt und geformt sind, zum Beispiel
bei Albizia und Samanea (beides Fabaceae). Farblich
und strukturell ebenfalls dhnliche Bliiten weisen die
meisten Baobabarten (Adansonia) und Vertreter einiger
anderen Gattungen der Malvaceae, zum Beispiel Pachira,
auf. An allen genannten Bliitenarten werden Schwar-
mer, besonders hdufig die beiden Arten von Agrius
beobachtet.

Wie bei der Gattung Manduca, im Rahmen deren die
wandernden Arten besonders intensive gelbe Dorsal-
zeichnungen aufweisen, sind die rotlichen Farbtone bei
den beiden migrierenden und weit verbreiteten Agrius-
Arten deutlich stiarker ausgepragt als bei den lokaleren,
auf einzelne Inselterritorien beschrinkten Arten A. cor-
diae RioTTE, 1984 (Marschallinseln), A. godarti (W. S.
MacLEay, 1826) (Australien), A. luctifera (WALKER, 1865)
(Papua, Neuguinea) und A. rothschildi KircHING & CADIOU,
2000 (Neukaledonien).

Da einzelne Vertreter der Gattung Agrius sowohl die Alte
als auch die Neue Welt (A. cungulatus) besiedeln und
in beiden Erdteilen von rétlichen dorsalen Farbtonen
gepragt sind, ist der Ursprung dieser farblichen Tendenz
der Gattung aus heutiger Sicht geographisch und/ oder
zeitlich schwer lokalisierbar; er 14t sich — trotz mehr
oder minder glaubwiirdiger Vermutungen — nur bedingt
zuriickverfolgen beziehungsweise {iberpriifen, und eine
exakte Rekonstruktion der Entwicklung wird kaum
jemals moglich sein.

Entscheidend anders verhdlt es sich dagegen bei der
ebenfalls weitverbreiteten Gattung Sphinx, deren Ver-
treter ausnahmslos stationire, das heifit nicht weit wan-
dernde Arten sind, die mehrheitlich gemaBigte Gebiete
der Nordhalbkugel besiedeln. Bei ihnen ermoglicht die
Betrachtung gut definierbarer geographischer und bota-
nischer Faktoren, wie wir sehen werden, eine zuverlis-
sige Verfolgung mimetischer beziehungsweise visuell
adaptiver Mechanismen, die sich zu ihnen fiigen und
offensichtlich zum heutigen Befund der Hinterleibs-
und Hinterfliigelfarbung der einzelnen Vertreter dieser
Gattung gefithrt haben missen, was uns wiederum den
Schliissel zum allgemeinen Verstdndnis der Farbung die-
ser Korperteile bei den Sphingidae zu liefern vermag.

Der Farbbefund bei den Arten der Gattung Sphinx

Der iiberall in Europa und groflen Teilen des geméafigten
Asiens bis zur Pazifikkiiste und Teilen Japans verbreitete
Ligusterschwirmer, Sphinx ligustri LinnAEUs 1758, des-
sen wohlbekannte, griine, violett und wei} gestreifte
Raupe im gesamten Areal auf vielen Olbaumgewzchsen
(Oleaceae), einigen Rosengewidchsen (Rosaceae) und
wenigen anderen Pflanzen gefunden wird, zdhlt zu den
bekanntesten Schwirmerarten der gemifiigten Alten
Welt und stellt in diesem Weltteil einen typischen Ver-
treter des Sphinginae-Zweiges dar.

Die Art ist in ihrem riesigen Verbreitungsareal wenig
variabel; sowohl die Imagines als auch die Raupen ein-

zelner Populationen divergieren heute nur minimal
voneinander (vergleiche Prrraway 2019, Prrtaway & Kir-
cHING 2019). Im Osten des Territoriums tritt sie zusam-
men mit der in allen Entwicklungsstadien sehr dhnli-
chen, duerlich kaum unterscheidbaren Art Sphinx con-
stricta BUTLER, 1885 auf, die sich durch Isolation auf den
japanischen Inseln ausdifferenziert hatte. Beide Arten
zeichnen sich durch baumrindenfarbene, schwarz- und
weiBllichgraue Vorderfliigel sowie schwarz gestreifte,
violettfarbene Hinterleiber und Hinterfliigel aus. Der
mehr oder weniger intensive violette Farbton (s. Abb.
4) der meist von den Vorderfliigeln verdeckten dorsalen
Korperteile ist fiir den Ligusterschwidrmer und seinen
japanischen Verwandten kennzeichnend.

Die nachsten Verwandten der Arten S. ligustri und S.
constricta besiedeln nordliche Teile der Neuen Welt. In
der nearktischen Region kommen 17 verwandte Arten
dieser Gattung vor, die dem Typ von S. ligustri entspre-
chen und dem besonders S. drupiferarum J. E. SmitH,
1797, S. gordius CRAMER, 1779, S. perelegans EDWARDs,
1874, S. vashti STRECKER, 1878, S. libocedrus EDWARDS,
1881 und S. poecilla STePHENS, 1828 dhnlich sind. Die S.
ligustri genetisch am nichsten stehende und auch im
Aussehen dhnlichste Art darunter ist S. drupiferarum.
Auch S. franckii NEUMOEGEN, 1893, S. asellus (RoTHSCHILD
& Jorpan, 1903), S. chersis HUBNER, 1823 und S. leu-
copheata CLEMENS, 1859 sind noch sehr dhnlich, wiahrend
S. luscitiosa CLEMENS, 1859, S canadensis und S. kalmiae J.
E. SmitH, 1797 (s. Abb. 5, 8) — dem Aussehen der Raupen
und Imagines nach — wohl eine etwas weiter entfernte
Verwandtschaft darstellen.

Bis auf wenige Ausnahmen haben alle diese Vertreter
der Art S. ligustri dhnliche, uniforme Raupen mit gri-
nen Grundfarben und sieben Paaren violetter, oberhalb
weif gesdaumter Seitenstreifen; bei S. kalmiae und S.
franckii sowie einigen anderen Arten sind die Lateral-
streifen schmiler, schwarz und gelb gesaumt und das
Analhorn blau und schwarz bewarzt. Raupen von S. poe-
cilla konnen in griiner und brauner Grundfarbe auftre-
ten, und Raupen von S. canadensis kommen in verschie-
denen Grundfarben mit variablen dunklen und hellen
Flecken vor. Die Falter aller genannten Arten weisen
fast identisch geformte, bei S. drupiferarum (s. Abb. 7)
und S. gordius auch praktisch identisch gefarbte Vor-
derfliigel und eine iibereinstimmende Fligelhaltung (s.
Abb. 6-8) in der Ruheposition auf; einige Arten wie S.
kalmiae (s. Abb. 5, 8) und S. luscitiosa haben hellere, gelb-
liche Vorderfliigel, andere, wie S. chersis, S. vashti oder S.
perelegans, wiederum einheitlich aschgraue.

Das fiir uns interessanteste Merkmal der Falter dieser
verwandten Arten ist jedoch die Farbe ihrer dorsalen
Hinterleibs- und Hinterfliigelzeichnung: Diese ist ndm-
lich bei allen Vertretern weiBllichgrau und schwarz (s.
Abb. 5) und schlie3t bei keiner einzigen der in der Neuen
Welt vorkommenden Schwesterarten violette, rote oder
rosafarbene Farbtone mit ein. Dieser Umstand scheint
um so erstaunlicher, als bei den besonders naheste-



henden, dulerlich beinahe identisch anmutenden Arten
wie S. drupiferarum (s. Abb. 7) und S. gordius die aus
den Linien und Flecken bestehenden Muster ebenfalls
identisch sind; nur die fiir den ansonsten praktisch gleich
aussehenden Ligusterschwirmer typische dorsale Farbe
fehlt.

Auch bei der nearktisch und neotropisch verbreiteten
Gattung Lintneria BuTLErR 1876, deren Arten aufgrund
der groBen Ahnlichkeit zwischen den Faltern lange als
Angehorige von Sphinx angesehen und erst rezent — vor
allem aufgrund divergierender larvalmorphologischer
Merkmale — wieder zu einer eigenstdndigen Gattung
umbklassifiziert wurden, kommen die bei Sphinx {iblichen
Muster vor, sind aber ebenfalls nur von verschieden
abgestuften, gegeneinander kontrastierenden weifien,
grauen und schwarzen Farbtonen gepragt.

Was bewirkt den violetten Farbton in der Alten Welt?

Der feine Unterschied, der insgesamt unwichtig erschei-
nen mag, aber doch auffillig ist, verlangt geradezu nach
einer Deutung: Wie kommt bei den wenigen Vertretern
in der Alten Welt die violette Farbe zustande — bezie-
hungsweise, falls wir sie als urspriinglich betrachten, in
der Neuen Welt abhanden?

Bei der groflen Anzahl unterschiedlicher Arten der
Nearktis, die verschiedene humide und aride Biotope,
Wald- und Steppenlandschaften umfassen und sich von
den borealen bis in die subtropischen Zonen erstrecken,
wire zu erwarten, daB — bei der verbliiffenden Ahnlich-
keit — wenigstens einige von ihnen auch farblich ganz
den in der Alten Welt vorkommenden entsprechen, aber
das ist im Hinblick auf die dorsale Hinterleibs- und Hin-
terfliigelfarbung offensichtlich nicht der Fall.

Die praktisch identische Farbung der beim Ruhen sicht-
baren dorsalen Korperteile, also des Thorakal- und Vor-
derfliigelbereichs (s. Abb. 6-7), zeigt andererseits, dafi
die Biotopbedingungen in den beiden Erdteilen keine
ausschlaggebenden Unterschiede bergen koénnen und
somit dieselben altererbten mimetischen Mechanismen
bei allen Vertretern der Gattung wirksam bleiben; durch
das Vorderfliigelmuster, das den grofiten Teil des Kor-
pers bedeckt, sind die Tiere auf Baumstimmen und
anderen holzernen Unterlagen wirksam getarnt. Der
entscheidende Unterschied kann also nur in ihrer akti-
ven Phase zu suchen sein, wenn die Falter sich im Flug
befinden und die sonst verborgenen Korperflachen zum
Vorschein kommen.

Hier nun ist unser bei der Gattung Agrius eingeschobe-
ner Verdacht und modellhaft skizzierter mutmaSlicher
Verlauf des Farbwechsels zu Recht wieder in Betracht zu
ziehen: Herrschen in den entsprechenden Breiten Nord-
amerikas andere Bedingungen — und unterscheiden sich
die dort iiberwiegenden Bliitenfarben wesentlich von
denen in Eurasien?

Die dorsalen Farben nordamerikanischer Arten von
Sphinx (und Lintneria) scheinen dies zu bestétigen oder
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zumindest in die Richtung eines solchen Zusammen-
hangs hinzudeuten. Der Verdacht bedarf natiirlich eines
zu Uberpriifenden Vergleichs der entsprechenden bota-
nischen Familien und Blihgesellschaften auf beiden
Kontinenten, den wir hierfiir wagen miissen.

Die botanische Seite: Uberwiegende Bliitenfarben
groBerer Flachen

Es ist anzunehmen — und vielfach zu beobachten —, daf
Nektaraufnahme, soweit sie fiir einzelne Schwirmerar-
ten vonnéten ist und zumindest gelegentlich stattfindet,
in wechselwarmen Klimaten sich meist auf Lichtungen,
Wiesen und Randflidchen bewaldeter Bereiche abspielt;
in gemiaBigten Breiten trifft das sowohl fiir Vertreter der
Sphinginae als auch der Macroglossinae zu.

Graslandpflanzen, die iiber grofie Flichen von Moor- und
Aulandschaften, Uferzonen, Steppen oder abgebrannte
Waldteile verstreut zu finden waren, bildeten, zusam-
men oder abwechselnd mit Teilen der Strauchvegeta-
tion, urspriinglich wohl den Hauptanteil der aufgesuch-
ten Nektarquellen, zu denen heute Gartenlandschaften,
Park- und andere Zierflichen mit vielfach exotischer
Bliitenvegetation hinzukommen.

Vorwegnehmend sind dagegen einige fiir bestimmte
Zonen kennzeichnende einjihrige oder ausdauernde
Arten zu nennen, die sich heute infolge menschlicher Ein-
fliisse beidseitig kontinentaler Verbreitung und grofier
Haufigkeit erfreuen; die aus der Nearktis stammenden
Nachtkerzen der Art Oenothera biennis (Onagraceae)
und das paldaktische gewohnliche Seifenkraut Sapona-
ria officinalis (Caryophyllaceae) bedecken heute jeweils
auf beiden Kontinenten riesige Flachen und stellen auch
fir Schwirmerarten, denen sie erst seit wenigen Jahr-
hunderten zugénglich sind, bedeutende Nahrungsquel-
len dar. Diese beiden Arten waren in ihren jeweiligen
Ursprungsgebieten, wenn auch seltener als heute, so
doch allgemein und weit verbreitet.

Die strahlend gelbe Farbe der Oenothera-Bliiten, die
heute in Mitteleuropa auch von A. convolvuli besonders
héufig besucht werden, scheint sich, wie die gelben Bli-
ten zahlreicher anderer nearktischer und neotropischer
Pflanzenarten, zu den gelben dorsalen Abdominalfle-
cken einiger Manduca-Arten, vor allem der auch im
Norden weit verbreiteten M. sexta (LinnAEUS, 1763) und
M. quinquemaculata (HaworTts, 1803), zu fiigen; eine
dhnliche, wenn auch deutlich schwichere Ubereinstim-
mung scheint zwischen den meist rosafarbenen Sapo-
naria-Bliiten und den rosavioletten dorsalen Kérpertei-
len von S. ligustri denkbar.

Seifenkréauter (Saponaria), Leimkrauter (Silene) und
andere Nelkenartige (Caryophyllaceae)

Da Seifenkriuter, insbesondere die eurosibirische Art
Saponaria officinalis, grofe Flichen der gemifigten
Graslandschaften bedecken und in der Alten Welt von
Natur aus hdufige Vorkommen aufwiesen, spielten sie
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fir die Nektaraufnahme der hiesigen Schwirmerarten
gewif} eine grofle Rolle. Allerdings gibt es im eurasischen
Fall der potenziellen farblichen Anpassung noch weitere
gute Kandidaten mit dunkleren, violetten Bliiten — und
zwar aus derselben botanischen Familie; ein besonders
auffilliger und passender von ihnen ist die {iber riesige
Graslandflachen Eurasiens verbreitete Lichtnelke, das
Rote Leimkraut, Silene dioica, das mit einem noérdlichen
Verbreitungsschwerpunkt in der sommerlichen Bliitezeit
vielerorts die rosaviolette Farbe der Steppenlandschaften
Europas, Sibiriens und Fernen Ostens pragt.

Ahnlich violette Bliitenfarben zeigen auch die fast ebenso
weitverbreiteten, etwas stidlicher zentrierten S. armeria
(Nelkenleimkraut), S. viscosa (Pechnelke, Europa und
Vorderasien) sowie S.(/Lychnis) flos-cuculi (Kuckucks-
lichtnelke), S.(/L.) coronaria (Kronenlichtnelke), S.(/L.)
chalcedonica (Brennende Liebe, bis Ostasien). Auch die
mit den Gattungen Silene und Lychnis nahverwandten
Vertreter der Kornraden wie Agrostemma githago haben
violette Bliiten.

Die meisten dieser Pflanzenarten sind heute aufgrund
ihrer Zierfunktion oder versehentlich eingeschleppt als
grofenteils invasive Neophyten auch in der Neuen Welt
(und anderswo) verbreitet, waren urspriinglich jedoch
auf Eurasien beschriankt.

Auf dem anderen Kontinent kommen natiirlich eben-
falls einige Silene-Arten vor, deren Bliitenfarben aber bei
allen weitverbreiteten Vertretern strahlend weif3 sind,
zum Beispiel Silene stellata (,Starry Campion®), S. par-
ryi, S. douglasi und so weiter. Rosafarbene Arten kom-
men zwar ebenfalls vor, zeigen aber nur kleine Areale
und sind meist auf hohe Gebirgslagen, sehr nérdliche
Breiten oder trockene Felslandschaften im Westen be-
schriankt, in denen ihre Bliiten auf Hymenopteren oder
tagaktive Lepidopteren spezialisiert sind. Arten mit rot-
farbigen Bliiten wie S. virginica sind ebenfalls starker ein-
geschrénkt, aber auf Kolibris als Bestauber spezialisiert.

Weifblihende Silene-Arten sind in Nordamerika fast
ausnahmslos auf Schwarmer spezialisiert (sphingophil)
und werden nachweislich von ihnen bestaubt. Auch
eurasische Silene-Arten mit weiflen Bliiten werden oft
von Schwirmern bestdubt oder zumindest regelmiaBig
von ihnen aufgesucht und sind auf Nachtfalter, meist
Noctuidae, spezialisiert; ihre Bliiten 6ffnen sich meist
nachts. An ihnen sind, wie gelegentliche Aufnahmen
zeigen, Deilephila elpenor (LINNAEUS, 1758), D. porcellus
(Linnagus, 1758), verschiedene Vertreter der Gattung
Hyles HUBNER, 1819 und Sphinx ligustri zu beobachten,
die allerdings ebenso haufig an den oben genannten rot-
blithenden Spezies zu sehen sind.

Zu den weitverbreiteten weifiblithenden eurasischen
Spezies zdhlen S. latifolia (Weile Lichtnelke) und S.
vulgaris (Taubenkropfnelke); der Verbreitungsschwer-
punkt dieser Arten liegt meist etwas siidlich. Durch rosa-
farbene Kelchkapseln und/oder ihre dunkle Aderung
tiberwiegt bei diesen weifiblithenden Arten, wenn wir sie

aus einiger Entfernung ansehen, trotzdem ein eher leicht
violetter Farbton der Bliitenstinde, wihrend diese in
Nordamerika ein glinzendes Weiff mit griinlichen Tup-
fern ergeben, dhnlich den Bliitenstdnden der dort iber-
wiegenden Orchideenarten der Gattungen Platanthera
und Habenaria.

Die Bliitenfarbe dieser und vieler anderer botanischer
Familien geht urspriinglich eindeutig auf spezialisierte
Lockmechanismen zuriick, die sich auf ganz bestimmte
Bestdubergruppen richten: Nachtfalter werden beson-
ders von weifien Bliiten angelockt, Tagfalter und Hyme-
noptera von violetten, was auf die visuelle Sensorik die-
ser Insektenordnungen bei verschiedener Lichtintensitit
ihrer aktiven Zeit zuriickgeht.

Die Spezialisierung der Pflanzen erfolgt meist in Abhén-
gigkeit von geographisch-klimatischen Bedingungen, die
die Prasenz der betreffenden Insektenvertreter bewir-
ken. Sind zum Beispiel Vertreter langriisseliger Sphin-
gidae anwesend, gibt es Pflanzenarten oder ganze Gat-
tungen, die auf sie als Bestauber spezialisiert sind, etwa
Nicotiana, Datura (Solanaceae), vergleiche Kaczorowskr
et al. (2005), Oxyanthus (Rubiaceae), vergleiche JoHNsoN
et al. (2004), oder Angraecum (Orchidaceae), vergleiche
WasserTHAL (2011). Die auf Schwirmer spezialisierten
Arten und Gattungen haben in der Regel weifie oder
gelblichweifie Bliiten.

Es fillt auf, daf} in den nordlichen Breiten der Alten Welt
deutlich mehr weitverbreitete Arten mit violetten und
rosafarbenen Bliiten vorkommen als auf dem anderen
Kontinent, auf dem der Anteil reiner Nachtfalterbliiten
hoher ist; auffillig ist die haufige Anwesenheit weif}-
blithender Arten, die von vielen Schwarmerarten ange-
flogen werden, zum Beispiel Abronia fragrans (Nycta-
ginaceae, Caryophyllales).

Weidenrdschen (Epilobium), Nachtkerzen
(Oenothera) und andere Onagraceae

Einen grofien Anteil an violetten Farbtonen eurasischer
Graslandflachen stellen verschiedene Arten der Weiden-
roschen (Epilobium spp.) dar. Die in aufrechten Rispen
von unten nach oben aufgehenden Bliiten des Schmal-
blattrigen (E. angustifolium), Rosmarin-blattrigen (E.
dodonaei), Zottigen (Epilobium hirsutum) und einiger
anderen Weidenrdschenarten machen oft grofle Fla-
chen aus. Es handelt sich um Pflanzen, die gréfitenteils
von Hymenopteren bestdubt werden, was sich an ihren
Farben niederschlagt; einige flichenméfig bedeutende
Arten sind allerdings schon seit dlteren Zeiten zirkumpo-
lar verbreitet und keine neuzeitlichen Neophyten, so E.
angustifolium als Pionierpflanze auf frischen Boden und
das Arktische E. latifolium.

Neben den violettbliitigen kommen — vor allem in der
Neuen Welt — auch weiBibliitige Arten vor. In Teilen
Nordamerikas kommen auBlerdem Arten vor, die in Form
und Farbe an die Gattung der Nachtkerzen erinnern,
zum Beispiel das gelbbliitige Weidenroschen, E. luteum,



bei welchem als Bestauber unter anderem die Schwir-
merarten Hyles lineata (FaBricius, 1775) und Proserpinus
clarkiae (BoispuvaL, 1852) genannt werden.

Viele Weidenrdschenarten sind potentiell selbstbestédu-
bend (Kleistogamie).

An Bliiten des haufigen E. angustifolium werden in Euro-
pa zuweilen Weinschwiarmer (D. elpenor und D. porcel-
lus), verschiedene Hyles-Arten, Proserpinus proserpina
(ParLas, 1772), Macroglossum stellatarum (LINNAEUS,
1758) und Arten von Hemaris DALMAN, 1816 gesehen.

Wesentlich hiufiger sind bei den nachtaktiven Arten
Sichtungen an den Bliiten des nearktischen Neophyten
Oenothera biennis; aufer Deilephila-Arten, Hyles-Arten
und Agrius convolvuli wurde auch Sphinx ligustri schon
oft daran beobachtet.

Die Gattung Oenothera ist in der Neuen Welt sehr reich
vertreten (vergleiche GRANT 1983, WaGNER et al. 2007).
Vor allem Sandlandschaften der Kiisten- und Wiisten-
gebiete des arideren Siidwestens der Nearktis zeichnen
sich durch grofie Reinbestande wei’- oder gelbbliitiger,
meist kurzstammiger Oenothera-Arten — zum Beispiel
O. deltoides, O. howellii, O. coronopifolia, O. californica,
O. caespitosa, O. speciosa, O. albicaulis — aus. Fotogra-
fien belegen, daf heute die Arten Hyles lineata, Man-
duca quinquemaculata und M. sexta besonders haufige
Besucher dieser Bliiten sind; hinzu kommen M. rustica
(Fasricrus, 1775), M. pellenia (HERRICH-SCHAFFER, 1854)
und mehrere westliche Vertreter der Gattung Sphinx
(vergleiche GREGORrY 1963/1964).

In zentralen, klimatisch kontinentaler geprigten, und
stidostlichen, feuchten Arealen iiberwiegen langstim-
mige Arten mit strahlend gelben Bliitenfarben, zum Bei-
spiel O. macrocarpa, O. elata, O. biennis, O. tetragona,
O. fruticosa, O. lamarckiana, O. laciniata, O. grandiflora,
O. coronifera. Die von Natur aus ausschlieflich in der
Neuen Welt verbreitete Gattung ist nach der durch Men-
schen bewirkten Eroberung neuer Gebiete nach 1600
um einige Hybriden ergénzt, die heute Kriterien selb-
standiger Arten erfiillen; so ist zum Beispiel O. glazio-
viana (vergleiche Kacur & Hirose 1985), die heute auch
Nordamerika besiedelt, vermutlich durch das Zusam-
mentreffen zweier neophytischer Arten in der Alten
Welt entstanden.

Die grofie Verbreitung gelber und weifler Bliiten hiufi-
ger Arten dieser Gattung, die sich tiber grofie Flichen
der gesamten Neuen Welt ausdehnt, ist gut mit den Dor-
salfarben vieler Manduca-Arten assoziierbar und kann
zugleich auf die Vertreter der Gattung Euryglottis Bois-
pUVAL, 1875 und die Gattungen der Tribus Cocytiina
Tutt, 1904 ausgedehnt werden. Zwei weitere Gruppen
sphingophiler Arten aus der Familie der Onagraceae die
Gattungen Calylophus und Gaura (Prachtkerzen) dar.

In FluBniederungen und Sumpfgebieten sind zusitzlich
ebenfalls leuchtend gelbblithende Vertreter der nahver-
wandten Gattung Ludwigia (Heusenkriuter) stark ver-
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breitet, an denen auch Schwirmer beobachtet werden.
In ariden Gebieten kommen neben den weif}- und gelb-
blithenden Oenothera-Arten auch zahlreiche Kakteen-
arten (Cactaceae) und Caryophyllaceae (Nelkenartige)
vor, deren Bliiten dhnlich gefarbt sind und ebenfalls
viele Schwirmerarten (M. rustica, M. pellenia, Eumor-
pha labruscae (LINNAEUS, 1758) und so weiter) anlocken.
In bewaldeten subtropischen und tropischen Gebieten
gehen die Flachen mit gelbblithenden, steppenbewoh-
nenden Onagraceae nahtlos in solche mit gelb- und
weifblithenden Strauch- und Baumarten {iber, die vor
allem den Familien der Bignoniaceae (zum Beispiel
Tecoma, Dolichandra, Tabebuia), Apocynaceae (Ala-
manda, Tabernaemontana), Solanaceae (Cestrum, Nico-
tiana) und Fabaceae (Cassia, Caesalpinia, Parkinsonia,
Peltophorum) angehoren.

Anacamptis, Orchis, Gymnadenia, Dactylorhiza,
Platanthera, Habenaria und andere Orchidaceae

Orchideenarten stellen bekanntlich bedeutende Nek-
tarquellen fiir Insekten dar und sind in verschiedenen
Erdteilen auf Lepidoptera und speziell Sphingidae als
Bestduber angewiesen; die Anwesenheit langriisseliger
Arten der Sphinginae fiihrt in der Regel zur Entwicklung
speziell angepafiter Bliitentypen mit langen Nektarspor-
nen, was sich in verschiedenen Klimazonen beobachten
laBt (vergleiche zum Beispiel WassertHAL 1997, 2011,
PaiLips 2003, HapEmMaN & INoue 1997, Pepron 2012,
SueTsuGU & Tanaka 2013).

In kithleren Regionen erfolgt meist eine Spezialisierung
auf Hymenopteren, die von rétlichen Farbtonen ange-
lockt werden; daher sind viele Orchideenarten hoherer
Breiten, die vor allem Graslandflichen bewohnen, von
rosa- und violettfarbenen Bliiten gekennzeichnet.

Sphingophile Graslandorchideen locken dagegen in der
Regel mit strahlend weiflen Bliiten und intensivem,
nichtlich ausstromendem Duft. Besonders bekannt sind
Vertreter der Gattung Platanthera, die sich einerseits in
Nordamerika (vergleiche Grant 1983, CutHreLL 1994
[unveroff.|, HApEMAN & INoUE 1997, PHiLLiPs 2003, NELSON
2009) und andererseits in einigen stidlichen Teilen des
Fernen Ostens (vergleiche Tao et al. 2018, Ren et al. 2018/
2019) konzentrieren, wo die zahlreichen Arten fast aus-
schlieBlich von Schwirmern bestdubt werden, wihrend
in grofien Teilen der nordlichen Alten Welt nur wenige,
arealméfig stark eingeschrankte Arten vorkommen, die
vor allem hohergelegene, bewaldete Gebiete besiedeln,
zum Beispiel P. bifolia (Zweiblittrige Waldhyazinthe)
und P. clorantha (Grinliche Waldhyazinthe) (vergleiche
Maap 2002, Baum 2017, DurkaA et al. 2017, EsposiTo et
al. 2018), auf andere nacht- oder tagaktive Lepidoptera
und Hymenoptera spezialisiert und meist ebenfalls
weibliitig sind. Ahnlich verhilt es sich mit der Gattung
Habenaria (vergleiche STEwarT 2009, Tao et al. 2018).

Die Gattungen Orchis und Dactylorhiza (,Knabenkriu-
ter“), die mit einigen weitverbreiteten Arten zwischen
den Atlantik- und Pazifikkiisten feuchte Au- und Gras-
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landfliachen préagen, sind — bis auf eine Ausnahme — auf
die Alte Welt beschrinkt. Die griinlichweifl blithende
Griine Hohlzunge, jetzt als Coeloglossum viride bezeich-
net, kommt auch in Nordamerika vor und besiedelt auf
beiden Kontinenten Gebirgszonen.

Die anderen Dactylorhiza-Arten, die meist dunkelviolette
bis rosafarbene, violett gepunktete Bliiten aufweisen, wie
zum Beispiel D. alpestris, D. elata, D. majalis, D. aristata,
D. cordigera, D. graggeriana, D. incarnata, D. hatagirea,
bewohnen vorwiegend Aulandschaften und feuchte
Bergtiler. Nicht wenige europdische Arten besiedeln
kleine Areale in submediterranen Landschaften.

Die Gattung Orchis beherbergt etwa 20 lokal verbreitete
Arten mit deutlicher Zentrierung im europaischen und
mittelasiatischen Raum; einzelne Vertreter wie O. mili-
taris reichen bis nach Ostasien, wie auch der vor kur-
zem ausgegliederte Vertreter ,Brandknabenkraut“ (N.
ustulata), der jetzt der Gattung Neotinea zugerechnet
wird. Alle weitverbreiteten Vertreter, die auf grofSen Gras-
landflachen zu finden sind und nordliche Verbreitungs-
schwerpunkte zeigen, haben violette Bliiten. Nur wenige,
hauptsichlich sidlich verbreitete und territorial stark
eingeschriankte Arten haben weifie oder gelbe Bliiten.

Von ebenfalls mehr oder weniger intensiv violetten
Farbtonen sind die Bliiten der Vertreter der Altweltgat-
tung Gymnadenia (Hiandelwurz) gekennzeichnet. Die
am weitesten verbreitete und iiberall verhiltnismafig
héufige Art G. conopsea (Miickenhdndelwurz) mit dun-
kelvioletten Bliten besiedelt Graslandgebiete von der
Atlantikkiiste bis nach Japan; die Pflanzen kénnen ein-
zeln vorkommen oder gehidufte Bestinde bilden. Die
Bliten dieser Art sind mit deutlichen Nektarspornen
versehen. Obwohl der Farbe gemafi von Hautfliiglern als
Hauptbestaubern auszugehen ist, werden die Bliiten die-
ser Arten auch von Sphingidae besucht.

Auf den Wiesen in der Umgebung von Koper (Istrien)
und Gorica (Karstgebiet) im submediterranen Slowe-
nien sind an den rosavioletten Bliiten lokaler Popula-
tionen von Orchis- und Gymnadenia-Arten sowie Ana-
camptis papilionacea und Himantoglossum adriaticum
zur Flugzeit (Anfang Juni) spdtabends regelmafig auch
Falter von Hyles euphorbiae (LiINNAEUS, 1758) und gele-
gentlich, aber selten, einzelne S. ligustri zu sehen, die (in
Gorica) die Bliiten des dort an Waldrandern hiufigen
Waldgeifiblattes, Lonicera periclymenum, bevorzugen.

A. convolvuli konnte ich bisher an keinen der genannten
Bliiten beobachten, und ich habe umgekehrt noch kei-
nen einzigen Falter von S. ligustri an Kapern (Capparis
spinosa) gesehen, dafiir aber an Prunella vulgaris — auf
einem Hang des Freiluftausstellungsgelindes Forma viva
(Piran), zusammen mit einigen D. porcellus; an dieser
Stelle mit reichem Prunella- und Orchis-Vorkommen
sind tagsiiber, zwischen den Stdngeln ruhend, Jahr fiir
Jahr Falter von D. porcellus und D. elpenor zu finden. Als
Hauptfutterpflanze der in Istrien bisher nie beobachte-
ten Raupen von S. ligustri vermute ich — in Anbetracht

einiger Fundbelege aus Westfrankreich (Normandie) —
jetzt auch hier den Olbaum (Olea europaea).

Disteln (Carduus) und andere Asteraceae

Disteln stellen mit einigen ihrer hiufigen, grofflachig
verbreiteten Vertreter ebenfalls bedeutende ,Farbtri-
ger“ gemifBigter Grasland- und Waldrandflachen dar.
Die fast ausnahmslos violettblithenden Pflanzen der Gat-
tungen Carduus (Ringdisteln), Cirsium (Kratzdisteln),
Cynara (Artischocken), Carlina (Ebenwurzen), Echinops
(Kugeldisteln), Onopordum (Eselsdisteln) und Silybum
(Mariendisteln) sind ein tiberwiegend in der Alten Welt
beheimateter Zweig, und nur einige wenige lokal verbreite
Vertreter sowie zahlreiche Neophyten kommen auch in
der Neuen Welt vor. Sie sind auf Hautfliigler, vor allem
Hummeln, spezialisiert und werden ebenfalls von vielen
tagaktiven Lepidoptera als Nektarquellen aufgesucht.

Zumindest die Arten, deren Bliiten sich nachts nicht
schliefen, werden auch von nachtaktiven Lepidoptera
besucht. Hier interessieren uns vor allem allgemein ver-
breitete, auf nordlichen Graslandflachen haufige Arten
wie Carduus crispus (Krause Distel), C. nutans(/C. thoer-
meri) (Nickende Distel), Cirsium arvense (Ackerkratz-
distel), Cir. palustre (Sumptkratzdistel), Cir. japonicum
(Fernostliche Kratzdistel) oder Cir. esculentum (Kurz-
halsdistel), die oft flichendeckende Gemeinschaften bil-
den und deren Verbreitungsareale tiber die nordlichen
Steppengebiete entlang der Waldgrenzen bis an die Pazi-
fikkiiste reichen.

Auch bei vielen anderen Gattungen der Tribus Cyna-
reae innerhalb der Distelartigen (Carduoidae) herrschen
violett- und blaubliitige Vertreter vor, so bei den Klet-
ten (Arctium) und Flockenblumen (Centaurea), zum Bei-
spiel Centaurea maculosa, C. montana, C. jacea (Wiesen-
flockenblume), C. polyphylla, C. cyanus (Kornblume), C.
scabiosa (Skabiosenflockenblume), C. calcitrapa (Stern-
flockenblume). Es handelt sich um Pflanzen, die vor-
wiegend von Hautfliglern und tagaktiven Lepidoptera
bestaubt werden. An den meisten genannten Vertre-
tern konnen regelmiBig die tagaktiven Schwarmerarten
Taubenschwinzchen, Macroglossum stellatarum (LIN-
NAEUS, 1758), und Hummelschwidrmer, Hemaris fuci-
formis (LINNAEUS, 1758), H. tityus (LINNAEUS, 1758) sowie
H. croatica (EspER, 1800), beobachtet werden. Auch die
teilweise tagsiiber fliegenden Arten Hyles euphorbiae
(Linnakus, 1758), H. livornica (Esper, 1780), H. nicaea
(pE PrRUNNER, 1798) und H. gallii (RoTTEMBURG, 1775)
konnen — zum Beispiel im Karstgebiet nordlich von
Triest in Sezana, Avber und Postojna (Slowenien) und im
Kiistenland Istriens zwischen Buje und Umag (Kroatien)
— im Frith- und/oder Spatsommer immer wieder
saugend an verschiedenen Distelarten gesichtet werden;
diese werden auch am spateren Abend, bei vollstandiger
Finsternis, besucht.

Fiir andere Schwirmer fehlen mir leider jegliche Beob-
achtungsdaten, aber es liegt nahe, daf} Arten wie Proser-
pinus proserpina (PaLLas, 1772), Sphingonaepiopsis gor-



goniades (HUBNER, 1819), Deilephila elpenor (LINNAEUS,
1758), D. porcellus (LiNNAEUS, 1758), Sphinx ligustri und
S. pinastri (LINNAEUS, 1758), die teilweise in denselben
Biotopen anwesend sind, ebenfalls gelegentlich auch an
verschiedenen Arten der Carduoidae Nektar saugen.

Salbei (Salvia), Braunellen (Prunella), Bohnen-
krauter (Satureja), Monchspfeffer (Vitex) und
andere Lamiaceae

Viele Vertreter der Lippenbliitler, die als typische Gras-
landbewohner iiber grofie Flichen verbreitet sind und
reiche Nektarquellen fiir Insekten darstellen, sind von
violetten beziehungsweise blaulichen Bliitenfarben
gekennzeichnet. Zu den hiufig vertretenen Gattungen
zahlen die Arten von Salbei (Salvia), Minze (Mentha),
Bohnenkraut (Satureia) und Braunellen (Prunella).

Auf Prunella vulgaris konnte ich, wie bereits erwéhnt,
in Istrien saugende Ligusterschwédrmer beobachten, die
auBerdem Wiesenorchideen angeflogen haben. Ligus-
terschwirmer besuchen aufierdem in Garten kultivierte,
reich blithende und stark duftende Straucher von Vitex
agnus-castus (Monchspfeffer), tiber deren Bliiten sie,
dhnlich wie {iber denen der Gartenheckenkirsche (Loni-
cera caprifolium) und — an Stellen mit reicheren Vorkom-
men — des Seifenkrauts (Saponaria officinalis), minu-
tenlang beim Saugen beobachtet werden konnen. Wo
immer Heckenkirschen (Lonicera periclymenum oder
L. caprifolium), Seifenkraut (Saponaria officinalis) oder
Flammenblumen (Phlox paniculata) vorkommen, wer-
den diese bevorzugt angeflogen.

Da es sich bei den letzteren zu einem grofien Teil um
kultivierte Ziergewachse handelt, entsprechen die heute
beobachtbaren Priferenzen nicht den urspriinglichen,
natiirlichen Verhiltnissen. Im Hinblick auf die Nektar-
quellen vollzieht sich beim Ligusterschwiarmer — wie
bei zahlreichen anderen Arten — der Wandel von einer
Wiesen- und Waldrand- zu einer Garten- und Zierbeet-
art. Dieser Wandel korreliert — infolge der Kultivierung
seiner Raupenfutterpflanzen als Ziergewachse, die ein
neues Verhaltnis iberlebender Individuenzahlen bewirkt
— mit zunehmender Umorientierung von natiirlichen zu
urbanen und suburbanen Biotopen (vergleiche DvoRAk
2014, 2016 und 2018b).

Natternkdpfe (Echium), Buschelschone (Phacelia)
und andere Boraginaceae

Eine weitere Pflanzenfamilie mit vielen blau-, rosa- oder
violettbliilhenden Vertretern stellen die Rauhblattge-
wiachse dar. Es handelt sich, wie bei der namensgeben-
den Gattung Borago (Boretsch), um Gewéchse, die vor-
wiegend auf Hymenoptera als Bestduber spezialisiert
sind; zugleich zeigen viele Arten aber eine enge Bindung
an tagaktive Lepidoptera.

Wihrend die Alte Welt zahlreiche Echium-Arten beher-
bergt, unter ihnen der in Eurasien weit verbreitete E.
vulgare (Gewohnlicher Natternkopf), die als Nektar-
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quellen fiir Bienen, Hummeln und zahlreiche tagaktive
Lepidoptera von grofer Bedeutung sind, nehmen diese
Rolle in der Neuen Welt einige Arten der Biischelschone
(Phacelia) ein, unter denen insbesondere P. tenacetifo-
lia (Rainfarn-Phazelie) zu nennen ist. Heute sind diese
beiden Arten als haufige Kulturpflanzen, die der Bienen-
weide und Bodenverbesserung dienen, in beiden Erd-
teilen verwildert und hiufig anzutreffen.

In Europa konnen sowohl an Echium-Arten als auch an
P. tenacetifolia tagaktive Schwirmerarten wie Tauben-
schwinzchen (M. stellatarum) und verschiedene Hum-
melschwirmer (Hemaris) regelmaBig beobachtet wer-
den. Auf E. vulgare saugen in Istrien abends gelegent-
lich auch Kleine Weinschwirmer (D. porcellus). Es ist
sehr wahrscheinlich, daf} diese Pflanzen — aufgrund der
grofen Hiufigkeit und ihres Nektarreichtums — auch
von vielen weiteren nachtaktiven Schwéarmerarten als
Nektarquellen aufgesucht werden.

Dies gilt auch fiir die Arten der Neuen Welt, auch wenn
diesen, wie der Auflistung zu entnehmen ist, deutlich
mehr nachtbliihende, auf Schwirmer spezialisierte
Pflanzen zur Verfiigung zu stehen scheinen. Anders als
die Orchideen, Nachtkerzen- und Nelkenartigen, die vor-
wiegend an feuchte Biotope angewiesen sind, bevorzu-
gen die hier genannten Vertreter der Boraginaceae, dhn-
lich wie die Disteln, trockene und steinige Standorte.

Andere Gewdchse und ein abschlieRender Vergleich
zwischen den Kontinenten

Die sechs zum interkontinentalen Vergleich herangezo-
genen Pflanzenfamilien stellen, auch wenn es sich um
besonders wichtige, flichenm&fiig ausschlaggebende
Gewichse handelt, nur einen Bruchteil des bestehenden
botanischen Artenreichtums dar.

Dennoch lassen sich aus der Gegeniiberstellung schein-
bar deutliche Tendenzen der Bliitenfarbung ableiten.
Die Familien wurden nach dem Aspekt der Haufigkeit
und mutmaBlichen Bedeutung ihrer Arten als Nektar-
quellen ausgewdhlt, wobei den bodennahen Grasland-
gewichsen aus den obengenannten Griinden Vorrang
gewihrt wurde.

Diesen waren zusitzlich einige Eisenkrautgewéchse (Ver-
benaceae) und Springkrautgewichse (Balsaminaceae)
hinzuzufiigen, die als Steppenpflanzen ebenfalls flachen-
deckend vorkommen, violette beziehungsweise rosa-
farbene Bliiten haben und in der Alten Welt beheimatet
sind. Einige unter ihnen, so mehrere Arten der Gattung
Verbena und das Mongolische oder Driisige Springkraut,
Impatiens glandulifera, erfreuen sich allerdings erst
durch menschliche Einwirkung als Neophyten ihrer gro-
Ben Verbreitung und sind heute als invasive Arten auf
beiden Kontinenten anwesend.

Die Vertreter der Gattung Phlox (Flammenblumen,
Polemonaceae), die heute in Europa von vielen Schwér-
merarten angeflogen werden, sind dagegen ein vor-
wiegend nearktischer Staudenzweig, der durch eine im



Abb. 1: Manduca sexta, gelbe Dorsalzeichnung. Abb. 2: Acherontia atropos, gelbe Dorsalzeichnung. Abb. 3: Agrius convolvuli, rote Dorsalzeichnung.
Abb. 4: Sphinx ligustri, rosaviolette Dorsalzeichnung. — Fotonachweis: Abb. 2, 4 Bostjan DVORAK; Abb. 1 Martin STEHLE; Abb. 4 Heinz FRIESCH.

nordlichen Asien beheimatete, rosablithende Art (Phlox
sibirica) auch in der Alten Welt verbreitet war. Bei den
urspriinglichen nearktischen Arten scheinen — vor den
gartnerischen Ziichtungen — weife beziehungsweise hel-
lere Bliitenfarben iiberwogen zu haben.

Viele andere Graslandgewdchse wiren zu erwéhnen,
doch scheint ihre Rolle zum Zweck unseres interkontinen-
talen Vergleichs der Nektarquellen im Hinblick auf die
ausschlaggebende Bliitenfarbe von geringerer Bedeutung.
Die drei zuerst besprochenen Familien — Caryophyllaceae,
Onagraceae und Orchidaceae — scheinen mit ihren weit
verbreiteten, allgemein hiufigen und sich zwischen den
Kontinenten diesbeziiglich wesentlich unterscheidenden
Vertretern unsere vorausgehend angedeutete und unten
formulierte These am besten zu belegen.

Es sollte jedoch noch auf die Bliiten der bereits erwidhn-
ten Strauchvegetation eingegangen werden, die in Wald-
randzonen und mit Gebiisch durchsetzten Grasland-
biotopen gedeiht und beispielsweise fiir den Liguster-
schwiarmer — insbesondere aus der Sicht seiner heutigen
Frequenz der Bliitenbesuche — mutma#Blich auch in der
Vergangenheit von Bedeutung war.

Die von S. ligustri heute so oft besuchten Heckenkirschen
und Geifiblatter (Lonicera spp.) aus der Familie der GeiB3-
blattgewachse (Caprifoliaceae) sind eine Altweltgattung
von Schling- und Kletterpflanzen sowie Strauchern; ihre
Bliiten sind vorwiegend rosafarben — und zwar sind die
AufBenseiten der Bliitenblitter bei natiirlich vorkommen-
den Populationen (L. periclymenum, L. caprifolium) meist
rosa- bis violettfarben, zuweilen auch gelblich, rétlich
oder orangefarben, nur sehr selten weil — wihrend das
Bliiteninnere oft weiy beziehungsweise weiflich ist. Die
Bliitenknospen vor der Offnung erscheinen meist violett.

Die nordlichen Lonicera-Arten mogen auf Schwirmer
spezialisiert gewesen sein, doch wurden ihre auch tags-
tiber offenen Bliiten wohl vorwiegend von tagaktiven
Arten wie Taubenschwinzchen (M. stellatarum) und
Hummelschwiarmern (Hemaris spp.) bestdubt. Die iiber-
wiegende rosaviolette Farbe dieser Bliiten fiigt sich, wie
auch zahlreiche Fotos daran saugender Ligusterschwér-
mer zeigen, recht gut zu den dhnlichen Farbtonen der
dorsalen Hinterleibs- und Hinterfliigelteile von S. ligustri.

Andere Vertreter der Strauch- und Baumvegetation
scheinen fiir die Art als Nektarquellen von geringerer
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Abb. 5: Sphinx kalmiae, schlipfend, schwarz-weille Dorsalzeichnung. Abb. 6: Sphinx ligustri, ruhend, lockendes Weibchen. Abb. 7: Sphinx drupifera-

rum, ruhend. Abb. 8: Sphinx kalmiae, ruhend. Abb. 9: Deilephila elpenor [unten] und D. porcellus. Abb. 10: Sphinx pinastri, aufgeweckt. — Fotonach-

weis: Abb. 5-8, Bostjan DvVORAK; Abb. 9, 10 Martin STEHLE.

beziehungsweise lediglich gelegentlicher Bedeutung
zu sein; zwar konnen eine Menge der im Wald vorkom-
menden Arten zur Bliitezeit angeflogen werden oder die
Tiere eventuell auch Baumsifte aufnehmen (verglei-
che DvorAk 2017c), aber dabei handelt es sich um gele-
gentliche Quellen ohne konstante Relevanz.

Fliederbiische (Syringa vulgaris, Oleaceae), die im (sub-)
mediterranen Raum gelegentlich von S. ligustri ange-
flogen werden und meist violette Bliiten haben, sind
erst seit wenigen Jahrhunderten als Gartenpflanzen
verbreitet und stammen urspriinglich aus kleinen ana-
tolischen und siidbalkanischen (S. vulgaris), karpathi-
schen (S. josikaea) sowie ferndstlichen (S. chinensis)
gebirgigen Arealen. Die heute im ozeanischen und kon-
tinentalen Klima besonders gut gedeihenden, vielerorts

naturalisierten Pflanzen blithen in den meisten Gebie-
ten jedoch zu friih, als daf} sie von den in dieser Klima-
zone in der Regel erst ab Juni fliegenden Faltern von S.
ligustri besucht werden konnten. Nichtsdestoweniger ist
die Gattung Syringa heute fiir die Art auch eine bedeu-
tende Raupenfutterpflanze.

Nektaraufnahme kann in Mitteleuropa dagegen gele-
gentlich am im Juni erblithenden Liguster (Ligustrum
vulgare, ebenfalls Oleaceae) beobachtet werden, dessen
gelblichweifie Bliten zwar vorwiegend von Bienen und
Tagfaltern besucht werden, aber auch nachts einen
intensiven Duft ausstromen und Nachtfalter anlocken.
Ahnlich verhilt es sich in mediterranen Gebieten mit
den ebenfalls zu den Oleaceae zdhlenden Jasminstréau-
chern (Jasminum sp.).
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Andere nektarreiche Strauch- und Baumarten wie der
bereits erwdhnte Monchspfeffer (Vitex agnus-castus,
Lamiaceae) oder der fernostliche Losbaum (Clerodendrum
japonicum, ebenfalls Lamiaceae), der gelegentlich auch
in kontinentalem Klima kultiviert wird, teilweise bedingt
frosthart ist und, wie zum Beispiel in Ljubljana, im Juni
und Juli auch von S. ligustri als Nektarquelle genutzt
wird, stammen aus subtropischen Gebieten und waren
im von dieser Art besiedelten Areal urspriinglich nicht
anwesend.

An dem aus China stammenden Schmetterlingsstrauch
(Buddleja davidii, Scrophulariaceae) konnte ich bisher
weder im submediterran noch im kontinental gepréagten
Klima Ligusterschwirmer sichten, und es sind mir kei-
nerlei Belege bekannt. Méglicherweise sind die Bliiten-
kelche zu kurz.

Insgesamt scheinen Ligusterschwidrmer — wie auch alle
nearktischen Verwandten der Gattung — im Vergleich
mit den weit verbreiteten wandernden Arten wie Agrius
convolvuli, Hyles livornica oder Macroglossum stellatarum
eher selten und kurz Nektar zu saugen (vergleiche auch
DvorAk 2017c) und dies fiir ihre Vermehrung in der
Regel nicht immer dringend zu benétigen, wofiir auch
die — im Vergleich zu A. convolvuli, A. cingulatus, Man-
duca sexta, M. quinquemaculata oder M. rustica — iiber-
all selteneren Fotobelege sprechen konnten; sie schei-
nen auferdem feuchtere Biotope zu bevorzugen und
keine weiteren Strecken auf der Nahrungssuche zuriick-
zulegen. Die ebenso seltenen Fotobelege saugender
nearktischer Lintneria-Verwandten scheinen auf eine
dhnliche, selten zu beobachtende Ernahrungsweise der
Imagines hinzudeuten. Im Internet einsehbare Aufnah-
men (zum Beispiel bei OrnLkE 2019) zeigen, daf} einige
nordamerikanische Sphinx-Arten recht hiufig an den
aus Europa stammenden Neophyten Saponaria officina-
lis und Lonicera caprifolium saugen.

Adventive Gewachse spielen heute in gemiBigten und
tropischen Gebieten als Falternektarquellen zum Teil
eine grofie Rolle (vergleiche Dvok4x 2017b, 2017d). Nur
in einigen Fallen, zum Beispiel bei einigen asiatischen
Arten von Crinum (Amaryllidaceae), fiihren Inkom-
patibilititen (engere Blutenkelche beziehungsweise
dickere Riissel) zu todlichen Unfidllen (vergleiche Zirat-
Kov et al. 2017).

In den Arealen aller nearktischer Sphinx-Arten kommen
allerdings verhdltnismifig viele Arten sphingophiler
Graslandpflanzen vor, die nachweislich von ihnen als
Nektarquellen genutzt werden. Eine Reihe der an Wald-
randern und in Steppen vorkommenden Orchideenar-
ten, allen voran die zahlreichen Vertreter der Gattung
Platanthera, sind auf Schwirmer spezialisiert und sogar
auf sie als Bestduber angewiesen (vergleiche PHILLIPS
2003, GrRANT 1983, 1992, Young et al. 2017).

Die Anwesenheit weiterer sphingophiler Arten anderer
Pflanzenfamilien wie Nelkenartige, Caryophyllaceae
(Stlene spp.), Nachtkerzengewédchse, Onagraceae (Oeno-

thera spp., Gaura spp.), Nachtschattengewachse, Sola-
naceae (Nicotiana spp., Datura spp., Cestrum spp.) und
Hundsgiftgewichse (Apocynum spp.), deren Bliiten sich
nachts beziehungsweise abends 6ffnen und spezielle, auf
Schwiarmer abgestimmte Lockdiifte verstromen (ver-
gleiche Kaczorowskr et al. 2005, Nores et al. 2013), tragt
zu einer omniprasenten und reichen Nektarweide fiir die
nearktischen Arten wie Sphinx drupiferarum, S. gordius,
S. kalmiae, S. poecilla, S. luscitiosa, S. chersis und viele
andere bei.

In der Alten Welt ist die Lage wesentlich anders; zwar
mangelt es auch hier nicht an reichen Nektarquellen,
aber diese sind viel seltener auf Nachtfalter spezialisiert
und in nur sehr wenigen, meist exotischen, Fillen mit
rezenter Ausbreitung auf Schwirmer abgestimmt. Der
vergleichsweise geringe Anteil sphingophiler Pflanzen-
arten in nordlichen Teilen Eurasiens geht auf eine erd-
geschichtlich niedrige Prasenz nektarsaugender Schwér-
merarten in diesem Weltteil zuriick; diese fiigt sich zum
heutigen Befund, denn der Artenbestand der Sphingi-
dae ist in den vergleichbaren Breiten der Neuen Welt
wesentlich grofer.

Der Unterschied in der Artenvielfalt hingt aller Wahr-
scheinlichkeit nach — wie allgemein bei den Pflanzen,
insbesondere im Hinblick auf den Artenreichtum der
Biume — mit dem Bodenrelief der Kontinente zusam-
men; wihrend in der Neuen Welt die Gebirge meist in
nord-stidlicher Richtung verlaufen und beim Anbruch
von Eiszeiten ein ungehindertes Ausweichen auch der
schwersamigen Arten in den Siiden sowie nach den
Vergletscherungen ein neues Ausbreiten nach Norden
ermoglichen, bilden die grofienteils in ost-westlicher
Richtung verlaufenden eurasischen Gebirge hierbei eine
Barriere, die einerseits wiederholt zum Aussterben der
nordlich gelegenen Populationen fiihrt und andererseits
die Klimazonen auf ein feuchtes, boreales und ein war-
mes, arides Gebiet unterteilt.

Die These und das Szenario

Die urspriingliche Heimat der Schwiarmergattung Sphinx
ist, wie wir heute wissen, in der Neuen Welt zu suchen;
erst vor wenigen Millionen Jahren sind die Vorfahren
einiger heute in der Alten Welt anwesenden Spezies iiber
die zeitweise verlandeten Briickengebiete (Beringstrafie)
ins nordliche Ostasien gelangt, von wo aus sie sich nach
und nach {iber den grofien anderen Kontinent ausbreiten
konnten.

Die rosavioletten Farbtone der dorsalen Korperflichen
des Ligusterschwirmers spiegeln die in der Alten Welt
vorherrschenden Farben der von der Art als Nektar-
quelle besuchten Bliiten wider und sind eine Folge selek-
tiv erfolgter Anpassung. Da es in diesem Erdteil infolge
fehlender Bestauber aus der Familie Sphingidae keine
beziehungsweise deutlich weniger sphingophile Pflan-
zenarten gibt und die Vertreter der entsprechenden
Pflanzengattungen, die in der Nearktis mit strahlend



weiBer Farbe und nichtlichem Duft Schwirmerarten
anlocken, hier aufgrund ihrer Anpassung auf tagaktive
Insekten von violetten Farbtonen gepragt sind, fand bei
den Faltern eine durch selektive Mechanismen hervor-
gerufene Farbverschiebung statt: Die in der Dammerung
und nachts {iber in der Finsternis dunkleren, rosa- und
violettfarbenen Bliitenflachen schwebenden Individuen
waren mit ihren urspriinglich helleren, weifilichen Tup-
fern auf den Hinterleibern und -fliigeln (wie zum Bei-
spiel bei Sphinx drupiferarum und S. kalmiae) beim Sau-
gen von Raubern wegen des Kontrasts visuell leichter
erfafbar und somit schlechter getarnt, weswegen sich im
neuen Areal nach und nach die dunkleren bunteren, den
Blutenfarben dhnlicheren Farbtone durchgesetzt haben.

Diese sekundire farbliche Anpassung zeugt anschaulich
von der Ausbreitungsrichtung der Gattungsvertreter
aus der Neuen in die Alte Welg; sie belegt zugleich, dafi
es sich bei den dorsalen Farbtupfern der Sphinginae,
wie oben vermutet, um einen automatisch erfolgenden
mimetischen Mechanismus handelt, der auf dem farbli-
chen Ausgleich zwischen den Faltern und den vorherr-
schenden Farbténen der von diesen regelmafig besuch-
ten Bliiten beruht. Fiir die an der Art S. ligustri und der
mit ihr nahe verwandten Art S. constricta beobachtbare
Farbverschiebung ihrer eingewanderten Vorfahren war
zunachst wohl nicht die Menge der in der Alten Welt
vorkommenden violettbliitigen Pflanzen ausschlagge-
bend, sondern vielmehr der Umstand, daf die weifiblii-
tigen, auf die Falter dieses Schwiarmertyps spezialisier-
ten Pflanzenarten, wie sie in der Nearktis von Vertretern
dieser Gattung vorwiegend angeflogen werden, in den
neu eroberten paldarktischen Arealen weitgehend fehl-
ten — und die entsprechenden verwandten Pflanzenar-
ten hier violette Bliiten hatten.

Zur Farbung der Weinschwarmerarten Deilephila
elpenor und D. porcellus

Die oben vorgestellte Annahme einer Farbverschiebung
bei der Gattung Sphinx infolge vorwiegend auf tagaktive
Insekten (Hymenoptera und tagaktive Lepidoptera)
angepafter Bliiten in den nordlichen Teilen der Paldarktis
kann mit parallel belegenden Indizien bei einer anderen
Schwarmergattung untermauert werden. Zwei in dieser
Region beheimatete Arten der Gattung Deilephila Las-
PEYRES, 1809 aus der Unterfamilie Macroglossinae sind
von rosafarbenen Grundfarbtonen geprigt (s. Abb. 9),
wobei es sich um ein weltweit einzigartiges Phdnomen
handelt.

Nirgends sonst als in diesem nordlichen Areal treten
Arten mit so gefarbten Faltern dieses Typs auf. Die vor-
wiegend in der Vegetation ruhenden und aufgrund die-
ser Vorliebe mit einer entsprechenden Fliigelposition
ausgestatteten Imagines dieser Unterfamilie weisen auch
weltweit entsprechende Flugelmuster auf, die ihnen
eine Tarnung in den Baumkronen, im Laub oder in der
niedrigen, von Stengeln bestimmten Vegetation ermdog-
lichen.
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So kennen wir einerseits griin(lich)e, von einzelnen Fle-
cken oder einem Streifenmuster durchsetzte Rumpf-
und Vorderfliigelzeichnungen wie zum Beispiel bei
Euchloron megaera (LINNAEUS, 1758), Basiothia medea
(FaBricrus, 1781), Eumorpha labruscae (LINNAEUS, 1758),
Eum. pandorus (HUBNER, 1821), Xylophanes pluto (FABRI-
crus, 1777), X. chiron (Drury, 1771), X. belti (DRuck,
1878), Pergesa acteus (CRAMER, 1779), Eupanacra busiris
(WALKER, 1856), Akbesia davidi (OBERTHUR, 1884), Gat-
tung Daphnis HUBNER, [1819], Gattung Rethera HUs-
NER, 1819, Gattung Cizara WALKER, 1856, Gattung Pro-
serpinus HUBNER, 1819, Gattung Oryba WALKER, 1856
und so weiter — oder braunlichgelb gestreifte Muster
wie bei Hippotion celerio (LINNAEUS, 1758), Basiothia
schenki (MoscHLER, 1872), Hyles livornica (EspEr, 1780),
Eumorpha fasciatus (SULZER, 1776), Eupanacra pulchella
(RotaScHILD & JorDAN, 1907) Theretra japonica (Bors-
DUVAL, 1869), T. nessus (Drury, 1773), T. orpheus (HEr-
RICH-SCHAFFER, 1854), Xylophanes tersa (LINNEAUS, 1771),
Cechetra lineosa (WALKER, 1856) und so weiter, um jeweils
nur einige besonders ausgepragte Beispiele zu nennen.

Ein ober- und unterhalb einheitlich rosafarbenes, nur
leicht griinlich oder gelbbraun geflecktes Muster finden
wir bei den Macroglossinae ausschlieBlich bei den nord-
lichen paldarktischen Arten D. elpenor und D. porcellus
sowie der nah verwandten Art D. rivularis (OBERTHUR,
[1875]) und, in etwas geringerem Mafle, bei D. askol-
densis (OBERTHUR, 1879). (Eine gewisse Parallele ist
eventuell in der Farbung der orientalischen Art Leuco-
phlebia lineata WestTwooDp 1847 zu erblicken, die eben-
falls Graslandgebiete bewohnt und deren Raupen unge-
wohnlicherweise auf Grisern [Poaceae] leben; sie gehort
allerdings zum Zweig der Smerinthinae.)

Es liegt auf der Hand, daf es sich hierbei um eine mime-
tische Anpassung an die in dieser Region iiberaus héu-
figen Bliiten mit solchen Farbtonen handelt; da die Tiere
vorwiegend Graslandgebiete, Lichtungen und Ufer-
zonen besiedeln und tagsiiber in der niedrigen Vege-
tation ruhen, war in ihren Biotopen, die zur Flugzeit von
ausgedehnten Teppichen rosa- und violettfarbener Blii-
ten (zum Beispiel Epilobium angustifolium, Silene dioica,
Gymnadenia conopsea, Primula farinosa, P. vialii und so
weiter, erst spater auch Impatiens glandulifera) gepragt
sind, ein mit diesen Bliiten, in deren Nihe sie sich
befanden, {bereinstimmender Grundfarbton zwecks
der Tarnung von Vorteil. Andererseits deuten viele
Aufnahmen, die die Falter dieser beiden Arten bei der
Nektaraufnahme aus rosa- und violettfarbenen Bliiten
zeigen, darauf hin, daf} eine ibereinstimmende Farbung
— wie bei S. ligustri — auch in dieser Situation mimetisch
giinstig ist. Nicht zuletzt haben regelmiflige Besuche
der reichen Nektarvorkommen wohl auch ein hiufiges
Ruhen in deren Nihe zur Folge, womit die aktive und
passive Phase miteinander verkniipft sind.

Bei Vertretern der Sphinginae, die grundsétzlich auf fes-
ten Unterlagen wie Baumstimmen, Stdngeln oder Stei-
nen ruhen, beschriankt sich die mit Bliutenfarben zusam-
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menhidngende mimetische Angleichung natiirlich nur
auf die dorsalen, beim Flug tiber solchen Bliitenbestin-
den sichtbaren Korperteile. Dennoch zeugen beide Fille
der innerhalb der Sphingidae recht ungewthnlichen,
bunten Kolorierung von dem — eben auch durch den
erdgeschichtlichen regionalen Mangel an Sphingidae
bedingten — auBlerordentlichen Reichtum an rosaviolett
gefiarbten, auf Hymenoptera spezialisierten Bliiten der
eurosibirischen Region.

Zu Sphinx pinastri LINNAEUS 1758 und verwandten
Nadelbaumspezialisten

Der Artenkomplex des Kiefernschwirmers, S. pinastri,
stellt wegen der Verwandtschaft zum Ligusterschwédrmer
scheinbar einen kleinen Haken fiir unsere These dar,
da die Vorfahren der Art ebenfalls aus der Neuen Welt
stammen, die heute in der Alten Welt lebenden Vertreter
jedoch im Gegensatz zu S. ligustri keinerlei bunte dorsale
Farbung, sondern, wie alle ihre nahen Verwandten in der
Neuen Welt, nur eine graue beziehungsweise weiff und
schwarz markierte Zeichnung aufweisen.

Die auf Nadelbdaume spezialisierten Sphinx-Arten, die
frither mit dem Gattungsnamen Hyloicus gekennzeichnet
wurden und sich auf dem neuweltlichen Heimatkonti-
nent im Gebiet des Felsengebirges und westlich davon der
grofiten Artenvielfalt erfreuen, unterscheiden sich auch
anhand ihrer Praimaginalstadien wesentlich von den auf
Laubbaumen lebenden Spezies; ihre Raupen sind langs-
gestreift und an die Triebe der Nadelbaume angepafit
und haben auflerdem anders geformte, vor allem in den
jungen Stadien proportional wesentlich gréBere Kopf-
kapseln. Diese Charakteristika teilen sie sich mit den ver-
wandten nearktischen Gattungen Isoparce ROTHSCHILD &
JorpaN, 1903 und Lapara WALKER, 1856.

Bei der Art S. pinastri (s. Abb. 10), die nach neuen
Erkenntnissen auch in Teilen der Neuen Welt vorkommt,
soll es neuerdings nicht gekldrt sein, ob es sich dabei
wirklich um, wie zuerst angenommen, Nachfahren der
dorthin rezent aus Europa eingeschleppten Individuen
oder doch um Reste der urspriinglichen, dort ansédssigen
und sich erst spat auch in die Alte Welt ausgebreiteten
Population handelt (vergleiche Prrraway 2019); die letz-
tere Annahme scheint in dieser Diskussion jedoch schwer
annehmbar, wenn wir bedenken, daB} es keine Indizien
iiber ein &stliches Vorkommen von S. pinastri (neben den
im Folgenden genannten, verwandten Arten) jenseits
des westlichen Sibiriens gibt.

Der im Vergleich zu S. ligustri heute in der Alten Welt
relativ artenreiche Komplex unterscheidbarer Vertreter,
die verschiedene Bergregionen vom nordafrikanischen
Atlasgebirge im Westen (S. maurorum (Jorban, 1931))
bis zum Himalaya (S. bhutana BrecHLIN 2015, S. centro-
sinaria KITCHING & JIN, 1998, S. oberthueri (ROTHSCHILD
& Jorpan, 1903), S. yunnana BrecaLIN 2015) und dem
Altaigebirge sowie den japanischen Inseln (S. crassistriga
(RoTHSCHILD & JorDAN, 1903), S. morio (ROTHSCHILD &

JorpaN, 1903)), Ostsibirien (S. caligineus (BUTLER, 1877))
und einigen subtropischen Inselterritorien wie Tai-
wan (S. formosana RiortE, 1970) besiedeln, spricht auf-
grund seiner Zersplitterung allerdings fiir eine alte, im
Vergleich zu S. ligustri mutmaflich deutlich altere trans-
kontinentale Ausbreitung, die sich moglicherweise in
Form mehrerer Wellen abwickelte. Dies scheint auch die
Morphologie der Puppen zu belegen, die bei der ostasia-
tischen Zweig der Gattung keine — fiir S. pinastri und S.
ligustri typische — Russelscheide aufweisen.

Alle diese Arten, selbst die in (sub-)tropischen Arealen
wie die taiwanesische S. formosana lebenden, scheinen
auf Nadelbdaume spezialisierte Waldarten zu sein, die in
warmen Klimaten folglich meist Hochgebirge besiedeln.
Dies ist bei den meisten nordlichen Vertretern, deren
Raupen auf Kiefern (Pinus spp.), Larchen (Larix spp.),
Fichten (Picea spp.) und Tannen (Abies spp.) leben, gut
belegt. Die westliche S. maurorum lebt im Atlasgebirge
vorwiegend auf Zedern (Cedrus atlantica); auch S. pinas-
tri ist in mediterranen Gebieten heute haufig vorwie-
gend auf gepflanzten und verwilderten, iiberall haufi-
gen Zedern (so zum Beispiel in Istrien auf C. deodara)
zu finden. Ein Teil der nearktischen Arten lebt, wie zum
Beispiel S. dollii NEumoErGEN 1881 und S. sequoiae Bois-
DUVAL, 1868, auch auf Schuppenbdumen wie Zypressen
(Cupressus spp.), Lebensbaumen (Thuja spp.) und
Wacholderarten (Juniperus spp.), an deren Triebe die
Raupen wiederum speziell angepafit sind.

Durch die urspriingliche Beschrinkung des Lebens-
areals dieser Arten auf bewaldete, bei den Altweltver-
tretern vorwiegend boreale Gebiete lieBe sich die stabil-
bleibende Farbung im Gegensatz zu S. ligustri deuten.
Auf vom Nadelwald bedeckten Flachen sind weif3bli-
hende, auf nachtaktive Lepidoptera spezialisierte Orchi-
deenarten, die in Furopa meist in Wildern gefunden
werden, insbesondere die Zweiblattrige (Platanthera bifo-
lia) und Griinliche Waldhyazinthe (P. clorantha) sowie
die Griine Hohlzunge (Coeloglossum viride) (siche BAum
2017, Durka et al. 2017) wiederum hiufiger und die
Bedingungen daher anders als im offenen Geldnde, in
dem sich urspriinglich die Nektaraufnahme bei S. ligus-
tri hauptsichlich abspielte. Daher war eine mimetische
Anpassung durch Farbenausgleich wohl nicht nétig.

Die heutige Prasenz des Kiefernschwiarmers auch in
Géarten, Parks und anderen (sub-)urbanen Gebieten
und seine Héaufigkeit beim Saugen {iber vielen Arten
verschiedener Bliiten (wie bei S. ligustri) geht mogli-
cherweise zu einem grofien Teil auch auf die Biotopaus-
weitung durch Kultivierung der Nadelbaume als Zierge-
wichse zuriick (vergleiche Prrraway 2019, mit dlteren
Angaben zu Grofibritannien, wo S. pinastri urspriinglich
nicht vorgekommen sein soll, von Duncan 1836, Drury
1837 und SoutH 1907). In Berlin waren 2008 einzelne
Raupen sogar auf den vor dem Gebaude des Axel-Sprin-
ger-Verlags (Stadtmitte) gepflanzten Kiefern (P. silvestris)
zu finden.
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