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Einleitung

Die Schwebfliege Eristalis tenax L. (Syrphidae, Diptera) weist eine ganze Reihe 
von erstaunlichen Ähnlichkeiten und Gemeinsamkeiten mit der Honigbiene Apis 
mellifera L. (Apidae, Hymenoptera) auf. Beide Arten gehören zu einem Bates'schen 
Mimikiy-System: Vorbild sind die durch den Besitz eines Giftstachels wehrhaften 
Honigbienenarbeiterinnen; Nachahmer sind die auch Mistbienen genannten 
schmackhaften und wehrlosen Schwebfliegen, die Größe, Behaarung und Färbung 
des Körpers der Honigbiene imitieren. Diese Signalfalschung der Schwebfliege 
richtet sich vermutlich an insektenfressende Wirbeltiere, die nach Erfahrungen mit 
Honigbienen diese und die E'mia/w-Schwebfliegen meiden, da sie nicht zwischen 
den beiden Arten unterscheiden können. Experimentelle Untersuchungen an der 
nordamerikanischen Kröte Bufo terrestris zeigten, daß diese Tiere, nachdem sie 
beim Versuch, eine Honigbiene zu fressen, von dieser gestochen wurden, signifi­
kant weniger häufig nach der die Honigbiene nachahmenden Eristalis vinetorum 
schnappten ( B r o w e r  und B r o w e r  1962). M o s t l e r  (1935) erzielte ähnliche Ergeb­
nisse mit Vögeln.

In seiner Arbeit von 1894 konnte von O s t e n - S a c k e n  aufklären, daß Eristalis tenax 
auch vom Menschen mit der Honigbiene verwechselt wurde ( S c h m i d  1996). Dem in 
der griechischen Mythologie bekannten Phänomen der Bugonie, der Erzeugung 
von Honigbienen aus Stierkadavem, liegt vermutlich bereits eine Verwechslung der 
beiden Arten zugrunde ( A t k i n s  1948). Das von Aeneas von Gaza (Theophrastos 
16, 1-9, ed. M.E. Colonna; aus W a c h t  1994) 480 n. Chr. beschriebene Verfahren 
der Bienenmacher, einen Ochsen in einer gewissenhaft abgedichteten Hütte zu er­
schlagen und 40 Tage zu warten, könnte geeignet sein, eine einem Bienenschwarm 
täuschend ähnliche Massenansammlung von Eristalis Imagines zu "erzeugen": Es 
ist denkbar, daß die manchmal massenhaft in der Jauche von Ställen lebenden Lar­
ven dieser Schwebfliegen nach Ablauf der Frist in sehr großer Anzahl als Imagines 
in der Hütte vorzufinden gewesen sein könnten. Normalerweise verlassen Eristalis- 
Larven ihr Larvenhabitat, die Jauche, um sich zu verpuppen. Nach dem Schlupf 
verlassen die Imagines im Regelfall den Ort zum Blütenbesuch. Die vorgeschlage­
ne Wartefrist und das Abdichten der Stallung könnten dazu fuhren, daß die zum 
Abflug bereiten Fliegen sich an einer geeigneten Stelle des Stalls sammeln.

Eine Unterscheidung zwischen Vorbild und Nachahmer durch Predatoren ist je­
doch nicht nur durch Körpermerkmale, sondern auch durch Aufenthaltsort oder 
Verhaltenskontext möglich. Ein weitgehend überlappendes Blütenbesuchsspektrum 
von Honigbiene und Eristalis könnte daher eine Unterscheidung der Arten durch 
Beutegreifer erschweren. In diesem Zusammenhang sind also das Blütenbesuchs-



Spektrum sowie das Verhalten beim Blütenbesuch der Schwebfliege Eristalis tenax 
im Vergleich mit der Honigbiene in besonderem Maße interessant.

Material und Methoden

Rattenschwanzlarven von Schwebfliegen der Gattung Eristalis wurden während der 
Sommermonate in der Jauche von Rinderstallungen gesammelt und gehältert. Für 
die Untersuchungen angeborener Verhaltensweisen bei der Blütenerkennung wur­
den die in den Haltungskästen geschlüpften Imagines in das Labor genommen und 
dort unter kontrollierten, tageslichtähnlichen Bedingungen gehalten. Für die Expe­
rimente wurden naive und nicht dressierte Tiere eingesetzt und ihr Verhalten auf 
horizontal präsentieren Blütenattrappen beobachtet. Die Blütenattrappen wurden 
entweder in ihren Teilen (Corolla, Antheren, Blütenmale) aus farbiger Pappe (Foto­
karton) zusammengesetzt, mit einem Computerprogramm (Microsoft Powerpoint) 
entwickelt und auf weißem Karton ausgedruckt und ausgeschnitten oder sie bestan­
den aus farbiger Pappe mit Fenstern, in die Mattscheiben eingefugt waren, die von 
unten mit spektral definierten Lichtreizen beleuchtet werden konnten.

Ergebnisse und Diskussion

Ein Blütenbesuch eines Insektes besteht aus mehreren aufeinanderfolgenden Ver­
haltensweisen wie Anflug, Landung, Orientierung auf der Blüte, Einsatz der 
Mundwerkzeuge, Aufnahme der Blütennahrung (Nektar oder Pollen), die jeweils 
durch eine bestimmte Kombination olfaktorischer, optischer, gustatorischer und 
taktiler Signalreize ausgelöst werden. Unerfahrene Individuen besitzen neurosenso- 
rische Reizfiltermechanismen, die ihnen eine angeborene Blütenerkennung ermög­
lichen, erfahrene Individuen können angeborene Präferenzen für bestimmte Signal­
kombinationen durch assoziatives Lernen ergänzen oder ersetzen.

Sowohl Schwebfliegen der Art Eristalis tenax, als auch Honigbienen besuchen Blü­
ten und reagieren dabei besonders auf optische Signale. Die Anatomie und Physio­
logie des visuellen Systems der beiden Arten unterscheiden sich jedoch grundle­
gend: Die Honigbiene besitzt ein reines Appositionsauge und zeigt ein trichromati- 
sches Farbensehen ( M e n z e l  1979); einige Verhaltensweisen beim Blütenbesuch wie 
die Objektdetektion im Fluge gegen einen Hintergrund sind farbenblind, wobei nur 
der Grünkontrast ausgewertet wird ( L e h r e r  et al. 1988). Eristalis tenax weist ein 
farbenblindes neuronales Superpostitionssystem und ein unabhängiges tetrachro­
matisches Appositionssystem auf ( B is h o p  1974, T s u k a h a r a  und H o r r i d g e  1977a, b, 
L u n a u  und W a c h t  1994). Auffällige Ähnlichkeiten zwischen Honigbiene und Eri­
stalis in der spektralen Empfindlichkeit bei der Bewegungsdetektion berichten 
S r i n i v a s a n  und G u y  (1990).

Frisch geschlüpfte Imagines von Eristalis tenax besitzen neurosensorische Reizfil­
termechanismen, die auch unerfahrenen Individuen ein angeborenes Erkennen von 
Blüten ermöglichen. Il s e  (1949) und K u g l e r  (1950) beschreiben eine angeborene



Bevorzugung von gelben Blütenattrappen durch blütennaive Individuen gegenüber 
blauen, weißen und roten Blütenattrappen durch Beobachtung des Spontanwahlver­
haltens bei der Landereaktion. Die Rolle der UV-Reflexion blieb bei diesen frühen 
Untersuchungen unbeachtet. Das Auslösen der Rüsselreaktion erfolgt durch gelbes 
Licht im Wellenlängenbereich von 510 nm bis 600 nm, wobei zusätzlich emittiertes 
ultraviolettes (300 nm - 400 nm) und blaues Licht (400 nm - 500 nm), nicht aber 
rotes Licht (600 nm - 700 nm) das Auslösen der Rüsselreaktion stark hemmen 
( W a c h t  1994, L u n a u  und W a c h t  1994) (Abb. 1). Dieses wellenlängenspezifische 
Verhalten bei der optisch ausgelösten Rüsselreaktion ist sehr präzise abgestimmt 
auf die spektralen Reflexionseigenschaften von gelb gefärbtem Pollen vieler Aster- 
aceen und anderer Futterpflanzen von Eristalis tenax: Licht von Wellenlängen 
>510 nm wird reflektiert, während kürzerwelliges Licht stark absorbiert wird, so 
daß das die angeborene Rüsselreaktion auslösende gelbe Licht, nicht aber das die 
Rüsselreaktion hemmende ultraviolette und blaue Licht, in dem das Komplexauge 
erreichenden Signalreiz enthalten sind. Das ebenfalls von gelbem Pollen reflektier­
te rote Licht hat keine Bedeutung für das Auslösen der Rüsselreaktion, da die Flie­
gen für rotes Licht unempfindlich (rotblind) sind. Vergleichende Untersuchungen 
der spektralen Reflexion von Pollen zeigten, daß diese Signaleigenschaften von 
Pollen bei melittophilen Blüten mit sichtbar präsentiertem Pollen häufiger Vorkom­
men als bei melittophilen Blüten mit verborgenem Pollen ( D a n n e r - E I  H a j a m i  

1999). Die durch gelbe, UV-absorbierende Farben ausgelöste angeborene Rüsselre­
aktion von Eristalis tenax nutzte D i n k e l  (1999) aus, um die Wirkung von Füh­
rungsmalen bei der Orientierung auf Blüten zu untersuchen. Sie bestimmte, ob und 
wie schnell blütennaive Eristalis tenax ohne vorhergehende Dressur ein zentrales 
gelbes Blütenmal auf Blütenattrappen fanden und mit dem Rüssel betupften. Beim 
Vorhandensein von Führungslinien zwischen dem Attrappenrand und einem zen­
tralen gelben Mal fanden Schwebfliegen das zentrale Mal signifikant häufiger als 
auf Blütenattrappen ohne Führungslinien. Diesen Effekt der Führungslinien konnte 
sie jedoch nur dann finden, wenn der Farbkontrast zwischen gelbem Mal und Blü­
tenattrappe gering war; bei ausreichendem Farbkontrast zwischen gelbem Mal und 
Blütenattrappe hatten Führungslinien für das Auffinden des Mals keine Bedeutung. 
Es konnte kein Unterschied in der Wirksamkeit von roten, schwarzen und blauen 
Führungslinien gefunden werden, obwohl diese Wellenlängenbereiche einen unter­
schiedlichen Einfluß auf die Hemmung der Rüsselreaktion haben. Gelbe Führungs­
linien betupften die Fliegen mit dem Rüssel und gelangten dadurch seltener zum 
Mal (Abb. 2). Eristalis tenax findet den zentralen gelben Fleck auch signifikant 
schneller, wenn Führungslinien vorhanden sind. Auf blaßgelben Blütenattrappen 
finden 60 % der im Zeitintervall von 20 s erfolgreichen Fliegen ohne Führungslini­
en den zentralen gelben Fleck innerhalb von 2,5 s und betupfen ihn mit dem Rüs­
sel. Mit Führungslinien haben bereits 75 % der Fliegen nach 2,5 s die potentielle 
Nahrungsquelle exploriert. Die Rüsselreaktion wird auch durch gustatorische Reize 
ausgelöst, die mit den tarsalen Schmeckhaaren der Vorder- und Mittelbeine



perzipiert werden ( W a c h t  1997). Reizwirksam sind verschiedene Zucker, die auch 
als Inhaltsstoffe von Nektar bekannt sind, sowie Prolin, das als freie Aminosäure in 
relativ hohen Konzentrationen in Pollen vorkommt ( B r i t ik o v  und M u s a t o v a  1964, 
B r i t i k o v  et al. 1966).

Abb. 1: Wellenlängenspezifisches Auslösen der angeborenen Rüsselreaktion auf 
Farbsignalreize von Pollen. Dicke Linie: Spektrale Reizwirksamkeitskurve 
der angeborenen Rüsselreaktion. Ordinate: Anteil der getesteten Fliegen, 
die beim Überqueren einer weißen Blütenattrappe 4 je 2 mm im Durch­
messer große, mit monochromatischem Licht der Intensität 1013 Quanten 
cm'2s 1 beleuchteten Mattscheiben mit dem Rüssel betupften in Prozent. 
Abszisse: Wellenlänge des Testlichts in nm. Dünne Linie: Spektrale Refle­
xionskurve des gelben Pollens der Sonnenblume Helianthus annuus. Ordi­
nate: relative Reflexion in Prozent. Abszisse: Wellenlänge in nm.

Lernversuche mit optischen Dressurreizen ergaben, daß Ehstalis tenax nach Beloh­
nung lernten, auf andersfarbigen Blütenattrappen zu landen, wobei eine Bevorzu­
gung von gelben Attrappenfarben, die ja spontan bevorzugt wurden, erhalten blieb. 
Dennoch kann Eristalis im Freiland ein hohes Maß an Blumenstetigkeit entwik- 
keln, indem sich einzelne Individuen beim Blütenbesuch erlerntennaßen auf eine 
Futterpflanze spezialisieren ( G il b e r t  1986, K a y  1976, H a s l e t t  1989, d e  B u c k  

1990). Nach Untersuchungen von L u n a u  (1987, 1988) kann Eristalis tenax im 
Kontext der Rüsselreaktion keine anderen Farbreize lernen als den von naiven Flie­
gen bevorzugten gelben Farbreiz. Selbst nach mehreren Belohnungen durch blau 
gefärbtes Zuckerwasser, das die Fliegen nach Tarsenkontakt bereitwillig aufsaug­
ten, und gleichzeitiger Abdressur durch eine gelb gefärbte Chininsulfatlösung, die



stark repellent wirkte, reagierten die Fliegen im anschließenden Test nur auf gelbe 
Farbflächen mit dem Vorstrecken der Proboscis.

Abb. 2: Wirksamkeit von Führung durch Linienmale auf Blütenattrappen für das 
Auffinden eines zentralen gelben Farbflecks. Ordinate: Anteil getesteter 
Fliegen, die nach Aufsetzen auf die Blütenattrappe innerhalb von 20 s ei­
nen zentralen gelben Farbfleck fanden und mit dem Rüssel betupften in 
Prozent. Dunkle Säulen: Blütenattrappe mit Linienmalen der angegebenen 
Farbe. Helle Säulen: Blütenattrappen ohne Führungslinien (Vergleichs­
messung). Abszisse: Farben der Grundfläche und Linienmale.

Das Blütenbesuchsverhalten von Eristalis tenax wird wesentlich von angeborenen 
Präferenzen für Farbreize und gustatorische Reize bestimmt. Ein präzise auf die Si­
gnalfarbe von gelben Pollen abgestimmter neuronaler Reizfiltermechanismus löst 
eine angeborene Rüsselreaktion ebenso aus wie mit Schmeckhaaren der Tarsen 
wahrgenommene Geschmacksreize (im Nektar vorkommende Zucker oder die im 
Pollen vorkommende freie Aminosäure Prolin). Dagegen ist der Blütenbesuch der 
Honigbiene stark vom Erlernen von Blütensignalen bestimmt. Angeborene Farb- 
präferenzen spielen bei der Honigbiene eine viel geringere Rolle. Über 90 % der 
Arbeiterinnen, die zu ersten Male Blüten suchen, verwenden dabei Informationen 
von Stockgenossinnen, die durch die Tänze vermittelt werden (Lindauer 1952). 
Spontane Farbpräferenztests mit Honigbienen sind daher sehr schwierig. Bereits 
nach einmaliger Belohnung in Assoziation mit Farbreizen bevorzugen Honigbienen 
sehr stark den Dressurreiz (G iurfa und N unez 1989). Diejenigen Farben, die beson­
ders gut und besonders schnell gelernt werden (M enzel 1967, 1985), werden auch 
bei möglichst geringer Vordressur bevorzugt gewählt: Ultraviolett-Blau (410 nm)



ist die attraktivste, Grün (530 nm) die nächst-attraktive, Ultraviolett (370 nm), 
Blaugrün (500 nm) und Grün (560 nm) sind wenig attraktive Farben für die Honig­
biene ( G i u r f a  et al. 1995). Das Ausstrecken des Rüssels wird bei der Honigbiene 
spontan an Farbkontrastgrenzen ausgelöst. Obwohl das Überschreiten einer Grenze 
von einer UV-reflektierenden zu einer UV-absorbierenden Farbe die Rüsselreaktion 
zuverlässig auslöst, stellt der UV-Kontrast nicht den Schlüsselreiz dar, da auch 
durch Farbkontrastgrenzen ohne Beteiligung eines UV-Kontrastes die Reaktion 
ausgelöst wird ( D a u m e r  1958).

Zusammenfassung

Die Blütenerkennung der Schwebfliege Eristalis tenax ist durch eine Reihe von 
neurosensorischen Reizfiltermechanismen gekennzeichnet, die bereits frisch ge­
schlüpfte Individuen ohne vorherige Dressur haben. Im Zusammenhang mit Anflug 
und Landung zeigen die Tiere eine Spontanpräferenz für gelbe Blütenattrappen. 
Auf farbkontrastarmen Blütenattrappen finden naive Tiere durch Führungsmale 
häufiger und schneller potentielle Nahrungsquellen. Nur auf ultraviolett absorbie­
rende gelbe Farbflächen reagieren die Fliegen spontan mit einer Rüsselreaktion. 
Lernen von Farbsignalen konnte bislang nur im Kontext der Landereaktion gezeigt 
werden. Auch gustatorische Signalstoffe von Blütennektar und -pollen sind für Eri­
stalis bekannt. Vergleichbare Reaktionen auf Blütensignale der Honigbiene sind 
durch die Zugehörigkeit in ein Bates'sches Mimikry-System besonders interessant.

Summary

Flower recognition of the hoverfly Eristalis tenax is characterized by a set of neuro- 
sensory filter mechanisms, which are present in newly emerged individuals without 
pretraining. In the context of approach and landing the flies show a spontaneous 
preference for yellow artificial flowers. On artificial flowers offering low colour 
contrast naive flies are guided by line markings and then find potential food sources 
more frequently and faster. Exclusively towards ultraviolet absorbing, yellow colou­
red areas the flies spontaneously exhibit a proboscis reaction. Learning of colour si­
gnals could so far only be shown in the context of the landing reaction. Also gusta­
tory stimuli of floral nectar and pollen are well-known for Eristalis. Comparable re­
actions to flower signals of the honey bee are particularly interesting by the affiliati­
on into a Batesian mimicry system.
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