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Ubersichtsartikel

Die Signalfunktionen von Bliiten

Peter Peisl
Tagelswangerstr. 1, CH-8307 Effretikon, Schweiz

Manuskript angenommen am 25. Februar 1997

Abstract

Peisl P. 1997. Flowers as signal emitters. Bot. Helv. 107: 3—28.

The article focuses on a discussion of biological signals in general and reviews the
potential of floral advertising by olfactory and visual cues for pollinator animals. More-
over, the origins and the evolution of signalling are considered. Special attention is given
to the evolutionary shift of advertising from the original emitters, pollen and nectar, to
secondary emitters, mainly other parts of the flower. This loosening of the original link
between promise and reward is conceived as a source of biological diversity. It allows
advertising by dummies, a phenomenon called mimicry. The logics of indirect signalling
are demonstrated in detail.

An accurate targetting of signals to specific pollinators seems essential for efficient
flower functioning and harvesting by the respective visitor. Mechanism are presented
that improve the precision of this interaction. Special attention has further been directed
to the problem of the postulated equivalence between the costs and profits of both, the
plant and its pollinator. The utilitarism frequently met in evaluations of flower to
pollinator relations is criticized, especially the concept of “deception” as it is generally
used. Some problems in flower biology, e.g. the pollination success of many orchids
despite of the complete absence of any substantial reward is discussed under the aspect
that esthetic logics may be involved.

Key words: Pollination biology, advertising, signals, guide marks, bees, evolution,
deception, mimicry, esthetics.

1. Einleitung

Dieser Bericht handelt von besonderen Farben, Diiften und Gestalten von Bliiten, die
auf Tiere anlockend oder orientierend wirken. Das Thema ist alt: Als Beispiel frithen
Erkennens von Signalfunktionen sei Christian Konrad Sprengel zitiert. In der Einleitung
zu seiner Abhandlung von 1793 tiber ,,Das entdeckte Geheimnis der Natur im Bau und
in der Befruchtung der Blumen* schreibt er:

,,Jm folgenden Sommer untersuchte ich das VergiBmeinnicht (Myosotis palustris). Ich
fand nicht nur, daf} diese Blume Saft hat, sondern auch, daf3 dieser Saft gegen den
Regen vollig gesichert ist. Zugleich aber fiel mir der gelbe Ring auf, welcher gegen die
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himmelblaue Farbe des Kronensaums so schon absticht. Sollte wohl, dachte ich,
dieser Umstand sich auch auf die Insekten beziehen? Sollte die Natur wohl diesen
Ring zu dem Ende besonders gefarbt haben, damit derselbe den Insekten den Weg
zum Safthalter zeige? Ich betrachtete in Riicksicht auf diese Hypothese andere Blu-
men, und fand, daB3 die meisten sie bestétigten. Denn ich sah, daB diejenigen Blumen,
deren Krone an einer Stelle anders gefirbt ist, als sie iiberhaupt ist, diese Flecken,
Figuren, Linien oder Diipfel von besonderer Farbe immer da haben, wo sich der
Eingang zum Safthalter befindet. Nun schloB ich vom Teil auf das Ganze. Wenn,
dachte ich, die Krone der Insekten wegen an einer besonderen Stelle besonders
gefdrbt ist, so ist sie iiberhaupt der Insekten wegen gefirbt; und wenn jene besondere
Farbe eines Teils der Krone dazu dient, daB ein Insekt, welches sich auf die Blume
gesetzt hat, den rechten Weg zum Saft leicht finden kénne, so dient die Farbe der
Krone dazu, daB die mit einer solchen Krone versehenen Blumen den ihrer Nahrung
wegen in der Luft umherschwidrmenden Insekten, als Saftbehiltnisse, schon von
weitem in die Augen fallen.*

Was Sprengel 1793 publiziert hat, ist eine eigentliche Blumentheorie. Sie ist in ihren
wesentlichen Punkten auch heute unbestritten und lingst Bestandteil des Volksschul-Un-
terrichts geworden.

Damals aber wurde diese Schrift eher beldchelt und bald vergessen. Doch Darwin
zitiert sie in seinem Buch tiber die ,,Befruchtung der Orchideen‘‘ (1862) und schreibt:
.» Wenige Personen zweifeln jetzt noch an der Richtigkeit von C. K. Sprengels Ansicht,
dafB} die hellen und augenfilligen Farben der Bliiten dazu dienen, Insekten aus der
Entfernung anzuziehen.*

Wenn jemand ein solch altes und populdres Thema in einer wissenschaftlichen Zeit-
schrift aufgreift, muB er sich rechtfertigen, indem er zeigt, daB} es aktuell geblieben oder
es unter neuen Gesichtspunkten wieder geworden ist. Das soll in wenigen Sitzen versucht
werden.

Zuerst ist auf seine zentrale Bedeutung fiir das Verstdndnis der Evolution der hoheren
Pflanzen hinzuweisen: Indem Tiere, durch optische und chemische Signale geleitet, Blii-
ten besuchen und sie bestduben, oder Samen fressen und sie verschleppen, transportieren
sie Erbgut: Pollenkdrner wie Samen sind Transportbehdélter fiir Gene, sozusagen gene-
tische Botschafter, die durch ihre Mobilitdt die Voraussetzung schaffen fiir die Vermi-
schung (Rekombination) von Genen durch Sexualvorginge und damit fiir Evolution.

Man mag sich fragen, ob dieses Thema nach einem Jahrhundert ergiebiger geneti-
scher und populationsdynamischer Forschung nicht erschopft sei. Dagegen ist zu sagen,
daB in unserem Evolutionsverstidndnis in den letzten Jahren vieles in Bewegung geraten
ist. Systemtheorie und Komplexitdtsforschung haben erweiterte Horizonte gesetzt und
erfordern erneute Betrachtung von manchem, was man bisher zu verstehen geglaubt
hatte. Befruchtet durch die Informationstechnik sind Erzeugen, Ubermitteln, Erkennen
und Verarbeiten von Signalen auch in der Biologie Gebiete intensivierter Forschung
geworden (Neurologie, Hormon- und Pheromonforschung, Immunbiologie). In der Blii-
tenbiologie bringt die hochprésizse Analytik von Duftstoffen wertvolle Fortschritte.

Aus dem umfangreichen heutigen Wissen konnen nur einige Gesichtspunkte ausge-
wahlt und beleuchtet werden. Fiir weitere Anspriiche und einen umfangreichen Litera-
turnachweis sei auf Endress (1994) sowie Proctor, Yeo und Lack (1996) verwiesen.

Populirere Darstellungen in deutscher Sprache stammen von Bertsch (1975) und Barth
(1982).
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2. Was sind Signale?

Der Begriff ,,Signal* stammt aus der Kommunikationstechnik. Er bezeichnet eine
physikalische oder chemische Gegebenheit, die von einer Instanz, Sender genannt, aus-
geht, und in einer zweiten, dem Empfinger, eine bestimmte Verinderung (Reaktion)
auslost. Zwischen Sender und Empfinger besteht eine rdumliche Distanz. Von einem
Signal kann nur in bezug auf einen potentiellen Empfinger gesprochen werden.

Der Begriff Signal wird unterschiedlich verwendet: Schalttechniker und Neurophy-
siologen neigen zu einer atomistischen Auffassung, wenn sie das einzelne ibermittelte Bit
als Signal bezeichnen. Demgegeniiber wird hier ein semantischer Signalbegriff bevorzugt:
Ein Signal wird als ein Komplex von Reizen bezeichnet, der als Ganzes eine unverwech-
selbare Einheit mit klar zugeordneter Bedeutung darstellt. Als Beispiel sei eine Verkehrs-
ampel genannt: Leuchten die rote und die gelbe Lampe miteinander, so wirkt diese
Konfiguration auf den Adressaten als ein einziges Signal, das ihm mitteilt, daB er sich
fahrbereit machen soll. Weiteres Beispiel: Ein geschriebenes Wort ist als Ganzes ein
Signal, obwohl es aus Buchstaben zusammengesetzt ist. Die meisten biologischen Signale
sind von dieser Art, also komplex.

3. Die Besonderheiten biologischer Signale

Man kann die Auffassung vertreten, daB Bliitenfarben etwas grundsitzlich anderes
seien als z. B. Eisenbahnsignale, weil sie nicht von einem planenden Verstand konstruiert
wurden, daB3 sie — um mit einem alten biologischen Begriffspaar zu sprechen — nicht
homologe, sondern ,,nur‘ signalanaloge Erscheinungen sind. In der neueren Wissen-
schaft haben Analogien jedoch stark an Interesse gewonnen. In bezug auf das formale
Funktionieren stimmen biologische und technische Informationsiibertragung vollig
uberein. Wenn die Begriffe ,,Signal*, ,,Werbung*, ,,Senden*, ,,Empfangen‘ etc. im fol-
genden ohne Anfiihrungszeichen verwendet werden, so geschieht dies immerhin stets im
BewuBtsein, daB biologische Signale ihre eigene Entstehungsgeschichte haben. Ihre Evo-
lution macht sie auch speziell interessant. Ihr gilt in diesem Bericht das Hauptaugenmerk.

Das, was als Signal auf einen Empfianger wirkt, muB} entstanden sein, ehe es wirken
konnte, und der Empfinger muBte diese Eigenschaft des Senders zum Signal erwdhlt
haben. Das kann irgendwann in der Stammesgeschichte geschehen sein und heute im
Erbgut des Bliitenbesuchers als ,,angeborener Auslosemechanismus‘ (AAM) fixiert vor-
liegen. Viele Signalerwdhlungen konnen im individuellen Leben von Empfingern auch
neu entstehen durch Lernvorgidnge. Deren Bedeutung wird im Kapitel 7 diskutiert.

Optische und olfaktorische Signalisation werden zunichst getrennt behandelt. Das ist
von der Sache her kaum gerechtfertigt, denn sie sind miteinander eng verkniipft. Man-
cher Farbstimulus von Bliiten wirkt nur bei Anwesenheit des zugehorigen Duftes. Doch
haben die beiden Sinneswelten so stark verschiedenen Charakter, daB sie je eine eigene
Wirdigung verdienen.

4. Optische Signale

4.1. Was ist augenfillig?

Was fiir optische Eigenschaften mufB ein Gegenstand haben, damit er sich zum Signal
eignet? Die Frage ist nicht so trivial wie sie aussieht. Auffilligkeit ist eben nicht allein
Sache des Gegenstandes. Der Empfinger ist maBgebend beteiligt, indem er das, was er
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als Signal konstituiert, aus dem Angebot an Umweltreizen auswihlt. Es sind diejenigen
optischen Qualititen, die fiir sein Uberleben moglicherweise bedeutsam sind. Nur auf
eventuell relevante Daten sprechen die Sinnesorgane iiberhaupt an. Eine stark reduzierte
Menge an Informationen gelangt ins Gehirn, wo sie nach bestimmten angeborenen oder
erlernten Kriterien analysiert wird. Allgemein scheint zu gelten: Wechsel fallt auf. Farb-,
Helligkeits- und Sattigungskontraste sind wirksam, ebenso der Konturreichtum von
Bliiten (Wehner 1975). Strahlig gebaute Blumen vom Typ der Margerite wirken wohl
darum attraktiver auf Bienen als geschlossene runde Scheiben (Free 1970).

Welche Bliiteneigenschaften es sind, die die besondere Aufmerksamkeit erregen und
das Besuchsverhalten auslésen, ist durch direkte Erforschung der Gehirne von Insekten
oder Vogeln schwierig herauszufinden. Wie deren Merk- und Wirkwelt (v. Uexkiill 1933)
strukturiert ist, kann man jedoch indirekt studieren, indem man die Blumen, die sich
durch ihre Selektion entwickelt haben, beurteilt. So durfte K. v. Frisch aus der Buntheit
der Blumen mit guter Erfolgsaussicht schlieBen, daB Bienen — im Gegensatz zu damals
verbreiteten Meinungen — Farbsinn besitzen. Mittels der Dressurmethode war es leicht
zu beweisen.

Uber die Bliitenfarben und das Farbensehen der meisten Bliitenbesucher wissen wir
heute gut Bescheid. Hier soll nur soviel gesagt werden, daBl bei Bienenblumen eine
weitere, uns nur indirekt zugdngliche Farbqualitit auftritt, nimlich Ultraviolett (UV).
Daumer (1956) hat nachgewiesen, daB es sich dabei fiir die Honigbiene nicht einfach um
mehr Violett handelt, sondern um einen eigenstindigen Farbton von iiberragender Satt-
heit: Im Farbenerleben der Bienen ist UV der Ton mit dem stirksten Buntheitscharakter,
etwa wie fiir uns das Rot. Fiir die optische Wirkung auf Insekten ist es darum entschei-
dend, ob und an welchen Bliitenteilen UV absorbiert, an welchen anderen es reflektiert
wird. Pollen und meist die ganzen Staubbeutel absorbieren es stets: ein Schutz des
Erbgutes vor dieser mutationsauslésenden Strahlung (Abb. 10, 11). Sodann tritt reines
Rot als Farbe von Bienenblumen nicht auf; dies entspricht der Rotblindheit der Bienen.
(Den Feuermohn erkennen sie an seiner UV-Reflexion).

Farben und Kontraste sind erst die Basiskriterien. Dazu kommt Gestalt- und Muster-
erkennen. Grundsitzliches dazu schreibt Wehner (1975). Betrachten wir zuerst das
menschliche Sehen: Unser Gehirn sucht nach bestimmten Formeigenschaften, in erster
Linie nach ungebrochenen Linienziigen und geschlossenen Gestalten. Das sind Merk-
male, die seit Urzeiten uns relevante Gegenstidnde gegeniiber dem Wirrwarr der Vegeta-
tion und der Steine auszeichnen: Artgenossen, Feinde, jagdbare Tiere, Friichte. In dieser
Erkennungsfunktion liegen die Wurzeln unseres dsthetischen Empfindens, das sich indes-
sen verselbstdandigt hat, so daB uns sein biologischer Ursprung kaum mehr bewuBt ist.

Dal} auch Bliiteninsekten eine Analyse ihres visuellen Feldes anhand bestimmter
Kriterien durchfiihren, steht auBler Zweifel. Von Bienen und Wespen, die einen festen
Wohnsitz haben, weil man durch Experimente, dal3 sie nach einer Vielzahl von nahen
und fernen Landmarken navigieren und ihr Nest, wie auch neuentdeckte Futterstellen,
zuverldssig wiederfinden. Nachgewiesen ist, dall Honigbienen eine Neigung haben, Kon-
trastlinien zu folgen; Strichsaftmale, die als dunkle Linien zum Bliitenzentrum fiihren,
sind das pflanzliche Gegenstiick dazu (Daumer 1958). Gould (1985) weist nach, daB sich
Honigbienen Bliitenmuster in eidetischer Art, d.h. als eine Art Photographie merken. Es
gibt Indizien, daB auch Insekten die Stufe ganzheitlichen Gestalterkennens mit Einbezug
der Duftverteilung erreicht haben (Experimente mit Hummeln an gemusterten Bliiten-
attrappen: Gack 1979, Lunau 1988).

Zu den Analysekriterien gehort bei uns auch die Suche nach Regelmdfigkeiten:
Wiederholungen im Bildfeld sind nicht zu iibersehen. Beliebige, sonst nicht weiter beach-
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tete Elemente fallen auf, sobald sie zwei- und mehrfach auftreten: verschoben, gespiegelt
oder verdreht. Die édsthetische Wirkung solcher Redundanz erleben wir z.B. beim Be-
trachten von Ornamenten.

Es ist zu vermuten, daB auch das Bienenhirn bei der Bildanalyse nach Wiederholun-
gen sucht. Es liegen dazu noch keine stringenten Beweise vor, doch fillt auf, daB alle
Muster, auf die man Bienen erfolgreich dressiert hat (z.B. Gould 1985), diese Art
Redundanz aufweisen. Ein weiteres Indiz ist, daB die Bliitenwelt selbst fast nur Bilder mit
repetierten Elementen zeigt: die Bliiten selbst in ihren Symmetrien, sowie Infloreszenzen,
in denen viele gleichsinnig orientierte Bliiten nebeneinander stehen. Beim Vergimein-
nicht bleiben die bestdubten Bliiten noch tagelang unverwelkt stehen, wobei ihr Duft
verschwindet und der anfangs gelbe Ring verblaBBt (Abb. 12). Die weitere Anwesenheit
der blauen Kronen hilt wohl nicht nur die fernwirksame Flache des Bliitenstandes groB,
sondern auch dessen ornamentale Qualitdit.

Die klassischen Dressurtests mit Honigbienen und anderen Insekten wurden groBen-
teils mit horizontal liegenden, zentralsymmetrischen Vorrichtungen (Farb- und Muster-
scheiben) durchgefiihrt. Natiirliche Bliiten mit diesen Eigenschaften gibt es, und die
Bienen wissen mit ihnen umzugehen, Unzihlige Bienenblumen sind jedoch polar gebaut,
nidmlich dorsoventral, so, daB Ober- und Unterseite zu unterscheiden sind, z.B. bei
Lippen- und Schmetterlingsbliitlern, Orchideen und vielen anderen (Abb. 2, 5, 6, 7, 9, 14,
17). Solche Bliiten halten eine ganz bestimmte Stellung zur Schwerkraft ein. Die von
ihnen ausgehenden Signale sind also im Raum orientiert, was bei vielen Saftmalen
besonders deutlich zum Ausdruck kommt (Abb. 6, 9). In der Fahigkeit zur Schwerewahr-
nehmung tun sie es ihren tierischen Signalempfingern gleich: Diese sind nicht nur in
Korperbau und Haltung im Flug ausgeprigt oben-unten orientiert, sondern auch in der
Bildanalyse (nachgewiesen fur die Honigbiene durch Wehner 1972). Ihre Mustererken-
nung ist nicht drehinvariant. Darum muBl der Biene das Signalmuster in der richtigen
rdumlichen Stellung gezeigt werden. Lunau (1988) konnte die Fiihlerreaktion, mittels der
die Hummeln vor der Landung das Duftmuster priifen, nur entdecken, weil er Bliiten-
attrappen in steiler Stellung prisentierte.

4.2. Entstehungsgeschichte biologischer Signale

Gewisse Eigenschaften von Bliiten wurden von Insekten zum Signal erwihlt, wenn sie
Kennzeichen von Nahrung waren, also die Anwesenheit von Pollen oder Nektar anzeig-
ten. Dazu ist festzustellen, daB3 die eigentlichen Néhrstoffe, Zucker, EiweiBe, Lipide u. a.
farblos und nicht fliichtig sind, sich also selbst nicht als Signalsender eignen, weil sie auf
Distanz nicht bemerkt werden konnen. Sie sind keine ,,attractants®, als was sie in der
Literatur oft bezeichnet werden (z. B. bei Waser 1983). Um diese Stoffe zu finden hatten
die Tiere auf begleitende fernwirksame Merkmale zu achten. Wichtig war, da3 diese nur
am interessierenden Teil der Bliite auftraten und zuverldssig vorhanden waren. Fur die
Pollenkorner ist das ihre Absorption der ultravioletten Strahlung (UV) und vermutlich
auch ein besonderer Duft. (Mehr tber die Evolution der Bliitendiifte im Kapitel 5.) UV
als energiereiche Strahlung gefdhrdet das in den Pollenkornern enthaltene Erbgut. Es ist
darum verstdndlich, daB3 Bliitenstaub stets UV-absorbierende Pigmente (Flavonoide,
Harborne 1995) enthilt. In dieser Hinsicht sind Pollenkérer zuverlidssige primdre Signal-
sender. Manche dieser Pigmente absorbieren zusétzlich auch violettes Licht und erschei-
nen uns UV-blinden Menschen darum gelblich.

Die Absorption des kurzwelligen Spektralanteils hat primér nichts damit zu tun, daB
Insekten sich dafiir interessieren. Auch die Pollenkérner von Windbestidubern und die
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Sporen von Kryptogamen absorbieren UV und sind oft gelblich getont (Abb. 1). Unter
den nahrungssuchenden Insekten, fiir die Sporen und Pollenkérner eine potentielle Nah-
rung darstellen, kamen diejenigen zum Erfolg, die diese optische Qualitidt zu erkennen
vermochten, deren Augen also in diesem Spektralbereich empfindlich waren. Heute
jedenfalls wird Pollen von zahllosen Insekten anhand des Fehlens dieser kurzen Wellen-
langen im Spektrum identifiziert (Daumer 1958). Dadurch wurde dieses alte Pollenmerk-
mal erst zum Signal. Es war also vorgegeben und ist nicht erst im Zusammenhang mit
Bliiteninsekten entwickelt worden. Osche (1983) spricht von Praadaptation und erwahnt
als zoologisches Pendant die vielen roten Signale bei Wirbeltieren (Hahnenkamm, Pa-
viangesiB, Lippenrot), die auf dem vorgegebenen Farbton des Blutfarbstoffs beruhen.

Nektar, das zweite von Insekten gesuchte Bliitenprodukt, hat als ausgeschiedener
Siebrohrensaft primdr keinen Duft. Das, was ihn begehrenswert macht, der Zucker, ist
farblos und nicht fliichtig. So bleibt als einziges auf Distanz erkennbares Merkmal der
Oberfldchenglanz. Thn niitzen Insekten tatsdchlich zum Auffinden von Fliissigkeiten. In
Attrappenversuchen zeigen Bienen und Fliegen auffallendes Interesse fiir Glasperlen, ja
selbst fiir glitzernde Metalle. Gleichwohl sind Nektartropfen schlechte Werbetriger, da

Abb. 1. Der Pollen der Kiefer (Pinus) besitzt die fiir Windbestiuber typische gelblichweiBe Ténung.
Das Pollensammeln durch die Honigbiene bringt dem Spender keinerlei Nutzen, doch Pollenraub
konnte im Erdaltertum die Bliiten-Insekten-Beziehungen eingeleitet haben.

Abb. 2. Lapeyrousia silenoides (Jacq.) Ker-Gawl. (Iridaceae, Namaqualand). Die Kronrdhre ist
etwa 4 cm lang.

Abb. 3. Ferraria undulata L. (Iridaceae, Kap). Die beiden siidafrikanischen Pflanzen (Abb. 2 und 3)
zeigen vollig verschiedene Werbestile innerhalb derselben Familie. Lapeyrousia ist an langriisslige
Tagfalter adressiert, die sduerlich riechende Ferraria an Fliegen.

Abb. 4. Pulsatilla vulgaris Mill. (Ranunculaceae), eine Pollenblume. Der sattgelbe, reichlich vorhan-
dene Bliitenstaub wird von Bienen als Futter fiir deren Brut gesammelt. (Aufn. A. Krebs).

Abb. 5. Masdevallia reichenbachiana Endress (Orchidaceae, trop. Amerika). Die glinzenden Partien
der Bliitenmitte tduschen Fliissigkeit vor, sind jedoch véllig trocken (Bot. Garten Ziirich).

Abb. 6. Diascia barberae Hook.f. (Scrophulariaceae, S-Afrika). Der sattgelbe Fleck auf dem oberen

Teil der Krone kann als Staubblatt-Attrappe aufgefaBt werden. Darunter, links und rechts, sieht

man die Eingéinge zu den beiden Spornen der Bliite, die keinen Nektar, sondern fettes Ol enthalten.

Die Besucher, Bienen der Gattung Rediviva, gewinnen es mittels der Vorderbeine (s. Steiner and
Whitehead 1990).

Abb. 7. Masdevallia ova-avis Luer (Orchidaceae, Venezuela). Die nektarlosen Bliiten tragen wohl-
riechende sattgelbe Sepalenanhingsel. (Bot. Garten Ziirich).

Abb. 8. Parnassia palustris L. (Saxifragaceae). Auch nach dem Abfallen der Kronblitter bleiben die
gestielten, glinzenden Kiigelchen frisch. Ein Beispiel dafiir, daB Attrappen unverwiistlicher sein
kénnen als das ,,Vorbild* Nektar.

Abb. 9. Dactylorhiza maculata (L.) Sod (Orchidaceae) mit einer Honigbiene. Diese trigt Pollinien

auf dem Kopf, ein Zeugnis dafiir, daB sie schon andere Bliiten dieser Art besucht hat. Sie 148t es sich

nicht verdrieBen, daB sie in den Bliiten keinen Nektar findet. Die Bliite rechts darunter ist durch eine
Fliege blockiert, die an der klebrigen Narbe hidngengeblieben und gestorben ist.
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ihr Glitzern fiir Insektenaugen erst in nichster Nihe wirksam wird, und da sie nicht
dauerhaft sind.

Eine Aufgabe des Evolutionsbiologen besteht also darin, die Herkunft der zu Si-
gnalen evoluierten Merkmale und — wie im erwéhnten Beispiel — die Logik ihrer Erwéh-
lung zu finden.

4.3. Sekunddre Signalsender

Werbung mittels des begehrten Originals — Pollen, Nektar — und der ihnen eigenen
Merkmale ist ldngst durch zusatzliche effizientere Methoden erginzt worden. Werbebot-
schaften werden in groBtem MaBe von sekunddiren Signalsendern erzeugt. Als solche
bezeichnet man Strukturen, die auBerhalb des Gegenstandes liegen, fiir den geworben
wird, z. B. die Bliitenhiille, wenn sie stellvertretend fiir Pollen und Nektar Farbreize und
Difte aussendet. Das scheint uns banal, weil das Werben mittels Bildern, Signeten und
Attrappen in der Menschenwelt selbstverstindlich ist. In der biologischen Evolution
jedoch stellt das Signalisieren von sekundiiren Sendern aus eine revolutionire, evolu-
tionsméfBig ungemein folgenreiche Errungenschaft dar. Indem damit ndmlich die Bot-
schaft nicht mehr an die Anwesenheit des Gutes, fiir das geworben wird, gebunden ist,
ist die Koppelung zwischen Versprechen und Erfiillung verloren gegangen. Sie 6ffnet
,,Lug und Betrug* Tiir und Tor. Das Signal kann gesendet werden, ohne daB die vom
Kunden erwartete Leistung erbracht wird.

Zahlreiche attraktiv aussehende und duftende Blumen, besonders viele unter den
Orchideen, bieten den Besuchern keine materielle Belohnung (Abb. 7, 9, 16, 17).
Verschiedene Autoren sprechen von ,,Tduschblumen*. Das Phinomen ist alltiglich
und tritt nicht nur bei den bekannten ,,kriminellen** Pflanzen auf, solchen mit Kessel-
fallen, Weibchenattrappen u.a. Auch ganz gewdhnliche Blumen bieten zeitweise
keinen Nektar, entweder aus inneren Griinden oder weil ihn andere Bliitenbesucher
schon weggetrunken haben.

Mindestens in der biologischen Evolution haben ,,Liigen* nicht die ,,kurzen Beine*,
die ihnen das Sprichwort zuschreiben mochte; sie sind vielmehr Ausgangspunkte groBer
Karrieren, unausgesetzt sprudelnde Quellen biologischer Vielfalt. Die Natur wire bedeu-
tend drmer an Qualitdten ohne sie. Das soll in den folgenden Abschnitten gezeigt werden.

4.4. Das Entwickeln von ,,Biihnenbildern‘

Die Wirksamkeit von Werbung kann dadurch gesteigert werden, daB3 der angeprie-
sene Gegenstand vor einem kontrastierenden Hintergrund prisentiert wird. So kam es
dazu, daB3 bliitennahe Blitter, deren primire Funktion der Schutz der Sporophylle war,
vergroflert, besonders gefirbt und in eine geeignete Stellung gebracht wurden. Da sie
kaum zur Photosynthese beizutragen hatten, waren sie oft schon primir anders gefirbt
als das Laub und damit fir die Entwicklung zu Werbetriigern priadestiniert. Auch wurden
sie Erzeuger und Sender neuartiger, zum Pollen kontrastierender Diifte. Die Bliitenwelt
ist iberaus reich an phantastischen ,,Bithnenbildern‘, Thre Entwicklung war eine Novitit
mit evolutionsbiologisch bedeutenden Konsequenzen.

4.5. ,,Geschminkte Blumen‘

Im Unterschied zu den Windbestidubern, deren Pollen hochstens schwach gelb ist
(Abb. 1), zeigen viele insektenbestdubte Bliiten ein sehr sattes Pollengelb. Es sind diejeni-
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gen, die Pollenkdrner als Futter anbieten, die sog. Pollenblumen (Abb. 4, umfassend
dargestellt bei Vogel 1978).

Dieses Gelb stammt von zusitzlichen Carotinoiden, die auch noch den blauen Spek-
tralbereich wegfiltern. Weil es praktisch nur bei Bienenblumen zu finden ist (eine bemer-
kenswerte Ausnahme bilden die dottergelben Staubbeutel des Grases Bromus erectus),
liegt die Annahme auf der Hand, daB dieses Merkmal durch Selektion seitens der
Insekten entstanden ist. Ein schon vorhandenes Merkmal wurde sekundir gesteigert. Es
liegt eine Analogie zum Auftragen von kiinstlichem Rot auf die von Natur aus schon
rotlichen menschlichen Lippen vor.

Das satte Gelb solchen Pollens gehort wohl zu den Fillen, wo Signale iiberdimensio-
niert sind, wie sie die zoologische Verhaltensforschung zahlreich kennt. Wenn unter
Konkurrenzdruck nur die auffilligsten Sender beriicksichtigt werden, dann entstehen
,,ubernormale Ausléser*. Dafiir sind auch die Hochgebirgspflanzen und die Ephemeren-
flora der Wiisten treffliche Beispiele: In der kurzen Jahreszeit, die diesen Pflanzen zum
Blithen zur Verfiigung steht, sind Bestduberinsekten knapp. Nur die auffilligsten Bliiten
werden besucht. Daraus erklirt es sich, daB sonst zwerghafte Pflanzen iiberaus grofe,
intensiv gefdrbte und duftende Bliiten entwickeln.

4.6. Das Ubergreifen von Signalfeldern auf benachbarte Organe

In vielen Bienenblumen sind nicht allein die Pollenkérner dottergelb, sondern auch
die ganzen Staubbeutel (Abb. 4, 10, 13, 14). Mag man das noch als Strahlenschutz fiir
die sich darin entwickelnden Pollenk&rner gelten lassen, so verliert das Argument seine
Kraft z. B. im Fall von Saintpaulia, deren Staubbeutel noch tagelang wie neu ausschen,
nachdem sie keinen Pollen mehr enthalten. Die Antherenwand ist hier sekundirer Signal-
sender. Ebenso in den zahlreichen Féllen, wo das Gelb Teile der Krone ziert (s. Kapitel
4.8).

4.7. Verbergen und Tarnen des Pollens

Wihrend die Pollenblumen ihren Bliitenstaub zur Schau stellen (s. Vogel 1978),
tarnen ihn andere durch unscheinbare Farbung (Abb. 2, 15) oder verbergen die Staub-
beutel im Innern einer Kronréhre. Bei verschiedenen Salbei-Arten (z. B. Salvia pratensis)
befinden sie sich in der zusammengefalteten, sichelférmigen Oberlippe und treten, fiir
den Besucher unsichtbar, erst heraus, wenn dieser den beriihmten Hebelmechanismus
betétigt. In bunter Fiille finden wir das Phiinomen des verborgenen Pollens bei hochent-
wickelten Nektarblumen, die sich meist auch noch durch verwachsene Bliitenkronen
auszeichnen. Sie bilden im Gegensatz zu den Pollenblumen nur spérlich Bliitenstaub, was
eine nicht unerhebliche Einsparung an kostbarem EiweiB8 bedeutet.

4.8. Attrappen

Solches Gelb fehlt indessen in manchen dieser Bliiten nicht; nur befindet es sich
sozusagen an falscher Stelle, z. B. als Fleckenzeichnung auf der Krone (Abb. 6, 7, 10, 11,
12, 13) oder auf sterilen Anhidngseln der Theken (Abb. 15). Osche (1979, 1983) interpre-
tiert sie als Pollen- bzw. Staubbeutelattrappen. Die Merkmale des Pollens, Farbe und
Duft, erscheinen dort, wo der Pollen selbst nicht ist. Diese Zeichnungen sind gewisser-
malen Abbildungen von Pollen und Staubbeuteln. Was vorliegt, sind Fille von Mimi-
kry: Das ,,Vorbild** ist urtiimlicher, nicht getarnter Pollen samt Verstirkung durch
Carotinoide. Damit ist nicht gesagt, daB gegeniiber dem Bliitenbesucher Tduschung im
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Sinne von Betrug vorliegen mul}. Bienen wissen aus diesen Signalen Nutzen zu ziehen,
namlich sich an ihnen zu orientieren.

Pollen- und Staubblattimitationen sind in der Welt der Insektenblumen auBlerordent-
lich hdufig, vielfaltig und manchmal in groBer Treue zum Vorbild gestaltet, vereinzelt
sogar rdumlich. Thr Nutzen fiir ihre Trager ist offensichtlich: Der wertvolle Pollen kann
damit an Stellen untergebracht werden, wo er nur vom geeigneten Bestduber erreicht
werden kann. Damit ist Eiwei} eingespart und die Prazision der Bestdubung gesteigert.

Gelb ist (neben dem Fehlen von UV) die vorherrschende Saftmalfarbe. Lunau (1988)
hat in Verhaltensversuchen mit blitennaiven Hummeln allerdings herausgefunden, dal3
sich jede andere Farbe auch eignen wiirde: sie miiBBte nur von hoher Sattheit sein. Daf3
aber das Gelb bevorzugt ist, spricht fiir Osches Attrappentheorie: Es war eben historisch
vorgegeben, da die ,,Vorbilder* von Natur aus schwach gelb sind.

Es gibt auch Nektarattrappen. Dal} es sich im Fall von stiiler Flissigkeit besonders
aufdrdngt, nicht das Original zur Schau zu stellen, wurde friiher begriindet: exponierter
Nektar ist nicht dauerhaft; er wird weggetrunken, abgeschwemmt; er vertrocknet oder
wird verschmutzt. Beriihmt sind die Imitationen von Nektartropfen in den Bliiten des
Studentenrdschens (Parnassia palustris, Abb. 8 und Abb. in Proctor, Yeo and Lack 1996:
S. 78). Die Bliite enthdlt unterhalb der Attrappen noch echte Nektarien. Der Lockeffekt
der ersteren wird bestritten (Daumann 1960). Weitere Beispiele sind die Bliiten des
Schwarzkiimmels (Nigel/la) und von Lopezia coronata (Onagraceae). Eindriicklich ist der
Scheinnektar in den Bliiten einzelner Orchideen, z. B. der Bliite einer Masdevallia reichen-
bachiana (Abb. 5). Endress (1994) widmet Pseudonektarien ein eigenes Kapitel.

Abb. 10. Gelbe Bliiten. Links: Trollius europaeus L. (Bliite gewaltsam gedffnet) und Caltha palustris
L., Mitte: Caltha polypetala Hochst., rechts: Geum montanum L., Ranunculus ficaria L. und Ranun-
culus auricomus L.

Abb. 11. Dieselben Bliiten, im ultravioletten Licht (UV) photographiert. Nicht‘nur die Staubbeutel,
sondern auch die basalen Teile der Kronblatter erscheinen schwarz, d. h. sie absorbieren UV.

Abb. 12. Eritrichium elongatum (Rydb.) Wight (Boraginaceae, N-Amerika), nahe verwandt mit
Myosotis, dem VergiBmeinnicht: Bei frischen, noch bestdubungsfihigen Bliiten sind die Wiilste um
den Eingang zur Kronrdhre gelb, spéter weil.

Abb. 13. Saxifraga aspera L. Die Kronblitter tragen Gruppen dauerhafter gelber Flecken.

Abb. 14. Solanum sisymbriifolium Lam. (Solanaceae, Amerika). Die Wénde der Staubbeutel sind
Trager der sattgelben Farbe.

Abb. 15. Arthropodium cirrhatum R. Br. (Liliaceae, N-Seeland). Die Staubbeutel und der Pollen
sind unauffillig wei3, wahrend die Anhédngsel der Theken Trager des charakteristischen satten Gelbs
sind.

Abb. 16. Ophrys speculum Link (Orchidaceae, medit.) mit Dolchwespen-Méannchen (Campsoscolia
ciliata, Scoliidae). Die Besucher Uberfallen die Bliite und versuchen, sich mit ihr zu paaren.

Abb. 17. Trichoceros platyceros (Orchidaceae, Kolumbien, Peru). Die Bliite imitiert ein in Balzstel-
lung sitzendes Raupenfliegen-Weibchen (Paragymnomma sp., Tachinidae). Genauer beschrieben in
van der Pijl and Dodson (1966).
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4.9. Werbung fiir Nektar mit Pollensignalen

Gelbe Bliitenmale, die Osche als Pollenattrappen auffaBt, treten bevorzugt bei Nektar-
blumen auf, die wenig oder keinen Pollen spenden. Sprengel (1793) hat sie daher Saft-
male genannt. Selbst bei Falterblumen kommen gelbe Saftmalzeichnungen vor (Abb. 2).
Diese Blumen wiirden also Pollen versprechen, jedoch nur Nektar liefern. Es wurden
Zweifel an dieser Theorie geduBert, weil sich nektarsammelnde Honigbienen wohl an den
gelben Saftmalen orientieren, sich aber keineswegs so verhalten, als wiirden sie Pollen
erwarten, also nicht versuchen, auf den gelben Malen solchen zu sammeln (Vogel 1993).
Sie scheinen sich ihrerseits langst von der urspriinglichen Bedeutung geldst zu haben; fiir
sie ist ein gelber Fleck in der Bliite ein Signal fiir Futter schlechthin. Etwas anders die
Hummeln: Sie vollfithren beim Wegflug von vollig pollenfreien Blumenattrappen Hosel-
bewegungen (Lunau 1988).

Es muB nach den Griinden gefragt werden, warum die Bliiten aus verschiedensten
Verwandtschaftskreisen mit uspriinglichen Pollensignalen werben. Warum, wenn schon
mittels Attrappen, nicht mit Nektarattrappen? Wie oben erwahnt, gibt es solche, aber
eher selten. Dafiir kann man einen einleuchtenden Grund nennen: Glanzstellen kénnen
auch in Imitationen nicht beliebig vergroBert werden und wirken damit nicht auf Distanz.
Es liegt in ihrer Natur, nicht geniigend werbewirksam zu sein.

4.10. Zeitliches Ausdehnen der Fernwerbung und Farbwechsel

Die Bliiten der RoBkastanie (Aesculus hippocastanum) besitzen ein Saftmal, das an-
fangs — in der nektarspendenden Blithphase — gelb, spiter violettrot ist. Dasselbe zeigen
die Bliiten von Catalpa bignonioides, Polygala chamaebuxus und Androsace chamaejasme :
Die VergiBmeinnichtbliiten (Myosotis) spenden nur Nektar und duften, solange die
Wiilste um den Kronrdhreneingang noch sattgelb sind (Abb. 12). Nur wihrend dieser
ersten Blithphase sieht man Bienenbesuche. Dieses Phinomen ist auBerordentlich ver-
breitet und vielbeachtet. Weiss (1995) findet es in 77 Familien, 241 Gattungen und 393
Arten, vorwiegend solchen mit abgeleitetem Bliitenbau (s. auch Vogel 1950 und Lunau
1996). Die Bliiten dieser Pflanzen bleiben also iiber das eigentliche Anthesestadium
hinaus frisch. Sie werben so um Besucher flir jiingere, noch bestdubungsfihige Bliiten
desselben Bliitenstandes. Bemerkenswert ist, dal3 dieser belohnungslose Spéatzustand den
Besuchern in der Nédhe in Form umgefarbter und meist auch duftlos gewordener Saftmal-
zeichnungen angezeigt wird. Der Farbwechsel erfolgt in der Regel von Saftmalgelb zu
Purpur, seltener zu Weil}. Das erspart unniitze Bliitenbesuche und erhoht die Bestduber-
leistung. Das System ist beachtlich optimiert.

4.11. Getarnte Bliiten

Fledermausblumen der Tropen haben ihre eigene Farbenpalette. Vogel (zit. in Dobat
1985, S. 78-79) diskutiert die Fleckungen und triib-purpurnen Firbungen der Krone,
die bei Blumen dieses Typs hédufig gefunden werden. Er glaubt angesichts der vermuteten
Farbblindheit und der niachtlichen Aktivitatszeit nicht, daB die Flederméuse diese Eigen-
schaften iiberhaupt wahrnehmen. Dagegen wird vermutet, es konnte sich um eine Art
Tarntracht handeln. Sie hitten die Funktion, die Blite fiir andere Besuchertypen —
Schwirmer und auch tagfliegende Tiere wie Bienen und Blumenvégel — unattraktiv zu
machen.

Sind verbergende (kryptische) Eigenschaften Signale? Eigentlich nicht, obwohl sie
nicht geringe Leistungen der Pflanze darstellen. Sie gehoren insofern zur Klasse der
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Mimikry-Erscheinungen, als ein ,,Vorbild* (die uninteressante Umgebung), ein ,,Nach-
ahmer* (die Bliite) und ein ,,Operator* (das Tier, das den Nachahmer fiir das Vorbild
halt) auszumachen sind. Im klassischen Mimikry-Fall spricht man von ,,Signalkopie*
seitens des Nachahmers. Tarnung (Krypsis) unterscheidet sich von Mimikry darin, daB
das, was nachgeahmt wird, kein Signal ist.

Die Eigenheit vieler Bliitenmerkmale, als lockende und orientierende Signale zu
funktionieren, hat seit Sprengel stets groBe Aufmerksamkeit gefunden. Die kryptischen
Eigenschaften, die die auffilligen stets begleiten, werden — typischerweise — oft iibersehen
und in ihrer Bedeutung unterschitzt.

Das soll am Beispiel der Vogelblumen gezeigt werden. Sie sind in der Regel vollig
duftlos. Wozu sollen sie denn duften, wo doch die Blumenvogel einen unterentwickel-
ten Geruchssinn haben? Das Argument der Sparsamkeit iiberzeugt nur teilweise.
Einen Kolibri wiirde es kaum stéren, wenn noch diese oder jene Diifte vorhanden
waren. Um die konsequente Duftlosigkeit der Vogelblumen zu verstehen, muB3 man
nicht in erster Linie an die Vdgel denken, sondern an ihre riechmichtigen Konkurren-
ten, die Bienen. Sie identifizieren Blumen anhand ihrer spezifischen Diifte. Als Besu-
cher von Vogelblumen sind sie ,,unerwiinscht, da sie diese aus Dimensionsgriinden
kaum bestduben. Es ist zu vermuten, daB die Vogelblumen das Duften nicht nur
unterlassen, weil es nutzlos wire, sondern es unterdriicken, so daB den Bienen keiner-
lei Orientierungshilfe zum Wiedererkennen gewéhrt ist.

Analog verhalten sich Vogelblumen im Optischen: In der alten wie der neuen Welt
sind sie mehrheitlich leuchtend rot gefirbt. Wohl hat dieser Farbton fiir das Vogel-
auge einen starken Reizwert, doch sind Blumenvogel weder darauf angewiesen, noch
bevorzugen sie ihn in Wahlversuchen (Grant 1966, Waser 1983). Sie besuchen Blumen
aller Farben. Dal} alle Vogelblumen Kaliforniens mit einem einzigen Farbton sozusa-
gen kollektiv werben, hat, nach Karen Grant (1966) fiir die nomadisierenden Kolibris
den Vorteil, daB sie in einer neuen Region rasch die ihnen zugetanen Blumen finden.
Doch warum gerade mit Rot? Den Grund dafiir muB man wiederum bei den Bienen
suchen; sie sind rotblind. Rein rote Blumen erscheinen ihnen schwarz oder grau; sie
verschwinden im ,,Bienengrau‘ der Umgebung. Rot ist ihre Tarnfarbe.

Daf} diese Tarnung Bienen oft nicht vom Besuch von Kolibriblumen abhilt, ist
kein Argument gegen die These. Tarnung ist generell von relativem Erfolg. Die
,»Funkstille* der Vogelblumen auf den ,,Empfangskanilen‘ der Bienen geniigt allein
offenbar nicht; das zeigen die mechanischen Vorkehren gegen Bienenbesuch: das
Fehlen von Landeplédtzen und das Bergen des Nektars in liberlangen Kronrdhren.

Wir kommen also zur vielleicht tiberraschenden Einsicht, daB die Vogelblumen min-
destens so sehr von Bienen geprigt wurden wie von den Vogeln. Uberfliissig wire es,
dartber zu spekulieren, wie die Vogelblumen aussehen wiirden, wenn es keine Bienen
gegeben hétte. Dann gibe es sie gar nicht, denn alles spricht dafiir, daB die Blumenvégel
sekundér ins Geschift mit den Bliiten eingestiegen sind, und daB sie Bienenblumen
usurpiert haben. Die Flora Nordamerikas zeigt es: Dort haben Kolibris ihre Brutgebiete
bis ins Hochgebirge und nach Alaska ausgedehnt und sich aus zahlreichen Gattungen mit
insektenbestidubten Arten einzelne zu Vogelblumen herausgeziichtet. In der Tracht von
Kolibriblumen erscheinen einzelne Arten von Aquilegia, Delphinium, Clematis, Ribes,
Lonicera, Pedicularis, Silene, Iris, Lilium, Fritillaria, Penstemon und Gilia (Grant and
Grant 1968, Vogel 1980). Kolibris sind in ihrem &kologischen Verhalten — dhnlich wie die
sozialen Bienen — ausgesprochen expansiv: Sie besuchen z. B. die aus Afrika importierten
Impatiens sultani (eine Falterblume) und den aus Europa stammenden Rotklee (Trifolium
repens).
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Kehren wir kurz zu den Fledermausblumen zuriick. Dal} sie sich nachts 6ffnen,
erstaunt nicht. Sie sind optimal auf die Aktivititszeit ihrer bestimmten Bestduber einge-
stellt. Dobat und Peikert (1985), die dieses Phinomen ausfiihrlich beschreiben, stellen
fest (S. 85):

,,Die bei manchen Arten geradezu extreme Kurzlebigkeit der Bliiten von nur wenigen
Nachtstunden macht ja an sich schon den Besuch tagaktiver Insekten oder Vogel
unmoglich und diirfte in Verbindung mit weiteren charakteristischen Chiropterophi-
lie-Merkmalen auch andere potenticlle Bestduber, wie z. B. nachtaktive Schmetter-
linge oder kletternde Sédugetiere, weitgehend ausschlieBen. Sie kann daher nur als
Ausdruck einer hochentwickelten Partnerbeziehung angesehen werden.*

Auch auf dem Gebiet des Signalsendens kommt deutlich zum Ausdruck, dal3 neben
der Zuwendung zu einem geeigneten Partner das Ausschlieffen anderer Typen von Bliiten-
besuchern eine Rolle spielt.

4.12. Vermeintliche Signale. Uberfliissige , Schau"*?

Es gibt Eigenschaften von Bliiten, deren Kundgabefunktion fragwiirdig ist. Das
leuchtende Rot des Feuermohns (Papaver rhoeas) z. B. ist fiir uns Menschen zweifellos ein
Signal. Nur sind wir nicht die priméren biologischen Partner des Mohns. Das sind die
Bienen, doch die sind rotblind. Die Kronblitter dieser Pflanze reflektieren das fiir uns
unsichtbare Ultraviolett, und das ist es, was flir die UV-tiichtigen Bienen Signalbedeu-
tung hat. Wozu nun ist der Mohn rot, wenn es seine Bestduber doch gar nicht wahrzuneh-
men vermogen? Die Frage so zu stellen, beruht auf einem Denkfehler: Wir nehmen an,
rot zu sein sei eine Leistung der Pflanze. Das ist sie aber nicht; das luftreiche Parenchym
der Kronblitter reflektiert alle Lichtarten, die nicht von Pigmenten absorbiert werden.
Warum soll der Mohn einen besonderen rotabsorbierenden Farbstoff herstellen, dessen
Wirkung die Bienen nicht wahrnehmen konnten? Dal uns ihre Bliiten rot erscheinen,
kann der Pflanze gleichgiiltig sein; es kostet sie auch nichts.

Bliitendiifte bestehen oft aus Dutzenden von Komponenten. Es ist zu vermuten, dal3
mehrere Substanzen ihre Wirkung gegenseitig verstidrken. Doch ist es zweifelhaft, ob alle
Bestandteile zum Signal gehdren, d.h. vom Bliitenbesucher gewiirdigt werden. Hier
liegen — im Unterschied zum Mohn — iiberfliissige Leistungen vor. Jeder Chemiker kennt
das Problem der ,,Nebenreaktionen'’, dal} bei einer Synthese auBler dem gewlinschten
noch ein Straul} weiterer Produkte anfillt. Ihn mag das drgern; fiir Lebewesen bieten die
unvermeidlich entstehenden Nebenprodukte vielfdltige Chancen fiir kiinftige evolutive
Entwicklungen. Man spricht von ,,Prdadaptationen*’.

Das Phinomen, daB3 Lebewesen einen UberschuB3 an Eigenschaften von potentieller
Signalbedeutung produzieren, ist in eindriicklicher Weise auch bei den reich struktu-
rierten und prézis vererbten Fliigelmustern der Tag- und Nachtfalter zu sehen: In
Verhaltensversuchen mit primitiven Attrappen erweist es sich, daB die Si-
gnalempfanger (hier die Geschlechtspartner) von der gebotenen Informationsfiille
nur in geringem Malle Gebrauch machen.

Funktionsbeziige sind nicht die einzige Quelle biologischer Leistungen. Bei den Flek-
kungen, wie sie bei fledermausbestdubten Gesneriaceenbliiten auftreten, kdnnte es sich
laut Vogel ,,mehr um eine familientypische Tradition als eine biologische Leitstruktur*
handeln.
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5. Die Welt der Blumendiifte
5.1. Der Charakter der olfaktorischen Kundgabe

Fliichtige Stoffe, die in Gasform nach allen Richtungen durch die Luft diffundieren
und durch Wind verfrachtet werden, spielen einen besonderen Part im Anlockungs- und
Orientierungsgeschehen um die Bliiten. Der Informationstréger ist hier gasformige Ma-
terie, die im Gegensatz zum Licht nur langsam vorankommt, und deren Konzentration
mit der Distanz zur Quelle rasch abnimmt. Das Ausbreitungsgeschehen ist komplex,
indem sich teilweise Einzelmolekiile, manchmal auch Clusters bewegen. Da es sich in der
Regel um Gemische handelt, deren Bestandteile verschieden schnell diffundieren, dndert
sich die Duftzusammensetzung mit der Distanz. Temperaturunterschiede und lokale
Thermik wirken mit.

Insekten, die eine Duftquelle suchen, fithren schleifenformige Suchfliige aus, um
dabei die Konzentrationsgradienten zu messen. Eine genauere Ortung kann nur in unmit-
telbarer Nihe stattfinden. Dort leistet ihr Geruchssinn mehr als der unsrige: Da ihre
Riechrezeptoren an den Enden beweglicher Fiihler sitzen, sind sie tatsdchlich imstande,
so etwas wie olfaktorische Bilder wahrzunehmen. Lex (1954) und von Aufsess (1960)
haben nachgewiesen, dass Bienenblumen Zeichnungen verschiedener Duftqualitidten und
-konzentrationen tragen, die von den Besuchern zur Orientierung benutzt werden. In
einer Untersuchung tiber die Duftverteilung in den Bliiten des scharfen Hahnenfules
(Ranunculus acris) stellen Bergstrom et al. (1995) eine markante Differenz des Pollendufts
zu dem der iibrigen Bliite fest. Lunau (1988) beschreibt eine charakteristische Antennen-
reaktion bliitennaiver Hummeln auf duftende Saftmalflecken in Bliiten oder Blitenat-
trappen, die beim Anflug ausgefiihrt werden. Zur Landung kommt es nur, wenn die
Duftquelle auf dem Saftmalfleck liegt. — AuBer der rdumlichen Verteilung der Diifte in
der Bliite gibt es oft noch zeitliche Verinderungen der Duftqualitdt im Ablauf des
Blithens (Kaiser 1993, Endress 1994).

Wihrend die Qualitit eines Lichtreizes auf der linearen Wellenldngenskala darstell-
bar ist, befinden wir uns bei den Diiften in einem wundersamen Zoo von Wirkungen,
denen in unserem eigenen Erleben Empfindungen entsprechen, die wir logisch kaum zu
ordnen vermdgen, in einer exotischen und undurchschaubaren Welt verschiedenster
Qualititen. Da wir schon unser eigenes Empfinden kaum zu verstehen vermdgen, scheint
es zundchst aussichtslos, iber die Wirkungen von Diiften auf Blumeninsekten etwas
aussagen zu kdnnen. Doch ist es nicht ganz so. K. v. Frisch (1965) stellt fiir die bestunter-
suchte Honigbiene fest, daf3 ,,ihr Geruchssinn mit dem unsern in den Hauptziigen iiber-
einstimmt*. Diese Tiere sind auf praktisch alles, was unsere Nase wahrnimmt, dressier-
bar. Umgekehrt riechen wir fast alle Stoffe, auf die man Bienen konditionieren kann,
ausgenommen Kohlendioxid (CO,) und Wasser (Luftfeuchte). Auch die Empfindlichkeit
ist kaum grosser als die unserer Nase. Viel feineres Gespiir haben sie nur fir ihre
arteigenen Pheromone: Sexuallockstoffe, Sozialpheromone (z. B. Aggregationsstoffe im
Bienenschwarm, Drohnenlockstoff der K6nigin am Paarungsplatz, Alarmstoffe).

Die Honigbienen besitzen ein phdnomenales Unterscheidungsvermégen fuir Bliten-
diifte. Das befihigt sie, eine Blume sicher von der einer anderen Art zu unterscheiden,
mag sie auch noch so dhnlich aussehen, dies allerdings erst in wenigen Zentimetern
Entfernung. Duft scheint fiir die Honigbienen obligatorisch zu einer Blume zu gehdren.
Finden sie keinen, so erzeugen sie einen: Nichtduftende Futterpldtze werden von den
Arbeiterinnen, die sie entdeckt haben, durch Offnen ihrer Sterzeldriisen am Hinterleib
beduftet, so daB sie von den alarmierten Stockgenossinnen leicht gefunden werden
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kénnen. Der bliitendhnliche Wohlgeruch besteht zur Hauptsache aus Geraniol, Geranial,
Neral und Geraniumséure.

Die potentielle Vielfalt fliichtiger organischer Verbindungen ist gro83 genug zur Kenn-
zeichnung unzéhliger Arten. Doch ist es in der Regel nicht so, daB jede Bliite durch eine
nur ihr eigene Substanz ausgezeichnet wire. Die Diifte sind fast immer Gemische aus
Dutzenden verschiedener Stoffe. Das erschwert die Erforschung, indem es schwierig ist,
unter den vielen die wirksamen Bestandteile zu erkennen. Es ist noch weitgehend unbe-
kannt, nach welchen speziellen Kriterien Bienen ihre Trachtpflanzen im einzelnen Fall
wiedererkennen.

Die meisten Bliitenduftstoffe stammen aus den folgenden drei Klassen: Terpenoide,
Benzenoide und Lipidmetaboliten wie Fettsiuren, Alkoholen, Estern, Ketonen usw.
Bergstrom (1991) zeigt, daB bei den Bliitenpflanzen eine breite chemische Kompetenz zur
Produktion solcher Verbindungen besteht. Innerhalb der Orchideen-Gattung Frauen-
schuh z.B. wirbt Cypripedium calceolus zur Hauptsache mittels Fettsdurederivaten,
C. parviflorum mit Terpenoiden und C. pubescens mit Benzenoiden.

Die Duftpaletten der Bliiten richten sich in Qualitit und Zeitpunkt der Ausscheidung
nach den Vorlieben und Aktivititszeiten der Bestduber, auf die sie eingestellt sind. Das
Ausmal dieser speziellen Anpassungen erweckt seit Sprengels Zeiten stete Bewunderung.
Da die Blumentypen und die zugehérigen Tiere in der allgemeinen bliitenbiologischen
Literatur eingehend dargestellt sind, besonders bei Vogel (1954) und beziiglich der Diifte
bei Kaiser (1993), sei darauf hier nicht eingegangen. Eine Ubersicht iiber die heutigen
Kenntnisse der Wirkungen von Bliitendiiften auf verschiedene Typen von Insekten gibt
Dobson (1994).

Auf uns wirken Diifte anders als Lichter. Wiihrend optische Eindriicke vom Intellekt
verarbeitet werden, berithren Geriiche unsere Stimmung. Das scheint bei den Insekten
nicht viel anders zu sein. Diifte stimulieren, wecken Aufmerksamkeit auf weitere mog-
liche Schliisselreize. Optische Reize wirken oft nur in Anwesenheit bestimmter Diifte.
Kein Wunder, daB ,,betriigerische** Blumen fast stets Duft als Lockmittel einsetzen.

Bei den Bienen- und Wespenménnchen, die Ophrys-Bliiten bestiuben, weckt das Duft-
feld optisches Suchverhalten (Kullenberg 1961, Borg-Karlson 1985, 1987, 1990). In
Anwesenheit von Ophrys speculum-Duft stiirzen sich Camsoscolia ciliata-Minnchen
(Scoliidae) auf beliebige dunkle Gegenstinde wie Kifer oder Wacholderbeeren (ei-
gene Beobachtungen). — Aasfliegenweibchen (Lucilia und Calliphora) bevorzugen im
Wahlversuch gelbe Objekte, in Anwesenheit von Aas- und Kotgeriichen dagegen
braune und purpurbraune (Kugler 1956). Sie lassen sich durch die Gerliche, das
Aussehen und die Oberfldchenbeschaffenheit von Aasblumen manchmal sogar dazu
verleiten, ihre Eier darin abzulegen.

5.2. Zur Evolution der Bliitendiifte

Die Bliitenwelt ist in ihren DuftduBerungen sehr viel reichhaltiger als in ihren Farben.
Die groBe Mannigfaltigkeit der Samenpflanzen wire ohne die Entwicklung der Bliiten-
difte nicht denkbar. Doch wie hat das angefangen? Gibt es Argumente dafiir, daB
fliichtige Ausscheidungen urspriinglich andere Aufgaben erfiillten oder gar funktionslose
Nebenprodukte des Zellstoffwechsels waren? Da dieser Teil der Evolution kaum Fossi-
lien hinterlassen hat, sind wir auf Vermutungen angewiesen.

Die Haupttypen fliichtiger Stoffe sind Baustoffe (Monomere) hochmolekularer
Pflanzenstoffe: Harze entstehen aus einfachen Terpenen, Wachse, die in der Cuticula der
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Landpflanzen Schutzfunktionen erfiillen, aus Fettsduren. Benzenoide sind Bausteine von
konservierenden Polyphenolen sowie aromatischen Aminosduren, Alkaloiden, Flavo-
noiden, Lignanen und Chinonen. Es ist daher nicht unwahrscheinlich, daB beilaufig
gebildete Abbauprodukte solcher Verbindungen die Aufmerksamkeit von friihen Insek-
ten erregten und damit die Karriere der Bliiten-Insekten-Beziehungen eréffneten.

Pellmyr & Thien (1986) vermuten, daB Diifte urspriinglich Schutzfunktionen hatten.
Als Orte solchen Duftens stehen in erster Linie die Sporangien in Verdacht, da sie als
Bestandteile der Keimbahn eines auBergewohnlich guten Schutzes gegen ionisierende
Strahlen (UV) und Mikroorganismen bediirfen. Da die Sporen besonders hohe Nihr-
stoffgehalte aufweisen, ist es auch nétig, sie vor FreBfeinden zu schiitzen. Mochten also
die ersten Bliitendiifte von beiden, den Mikro- und den Makrosporen ausgegangen sein,
so wurden letztere (die Samenanlagen) schon bei den Samenfarnen des Erdmittelalters
innerhalb eines Zapfens geborgen, wahrend allein die Mikrosporen (Pollenkdrner) expo-
niert blieben. Damit wurden sie die Haupttriger optischer und olfaktorischer Kundgabe
der Bliite. Pollendiifte sind auch bei unseren heutigen Pflanzen bliitenbiologisch bedeut-
same Signale und typischerweise chemisch verschieden vom Duft der anderen Bliitenteile
(Bergstrom et al. 1995). Dasselbe gilt fiir die Farbung (s. Kapitel 4.6). Insektenbestdu-
bung steht in der Entstehungsgeschichte der hoheren Pflanzen am Anfang und hat bei
der Entwicklung der Bedecktsamigkeit und der groBen Insektenordnungen eine entschei-
dende Rolle gespielt (Crepet 1983, Crepet und Friis 1987).

Machen wir einen Sprung von der geschichtlichen Basis zur heutigen Spitze: Die oben
erwiahnten Ragwurz-Orchideen (Ophrys) sind berithmt fiir ihre raffinierte Mimikry: Ihre
Bliiten imitieren in Aussehen, Geruch und Behaarung die Weibchen bestimmter Wespen-
oder Bienenarten. Deren Minnchen fallen darauf herein und versuchen, sich mit den
Bliiten zu paaren (Abb. 16). Dabei libertragen sie die Pollinien. In diesem Zusammen-
hang fillt auf, dal3 gewisse Bliiten (z. B. Viburnum opulus) von zahlreichen Insektenarten,
besonders Kifern, als Rendez-vous-Plitze benutzt werden; der Bliitenduft wirkt auf diese
Tiere offenbar als Aphrodisiakum (Pellmyr & Thien 1986). Diese vielbeachteten Verfiih-
rungsfille haben zur Vermutung gefiihrt, daB sie nur AuBerungen eines allgemeineren
urtiimlichen Erfolgsprinzips sein konnten, ndmlich daB Bliitendiifte bei Insekten dann
auf besondere Beachtung stieBen, wenn sie deren Pheromonen glichen. So nennt man
Signalstoffe, die in minimen Mengen an die AuBenwelt abgegeben werden und das
sexuelle bzw. soziale Verhalten von Artgenossen beeinflussen. Chemische Botschaften
spielen in der Kommunikation zwischen Insekten oft eine beherrschende Rolle. Beson-
ders die in dunklen Hohlen briitenden Bienen waren bei sich zu Hause schon stets auf
Duftsignale angewiesen. Daher ist ihr Interesse an Blumendiiften leicht zu verstehen.

Zwischen Bliitendiiften und Pheromonen von Bienen bestehen enge chemische Ver-
wandtschaften (Bergstrom 1991). Im besonderen wird vermutet, da die Bienenblumen
jene Stoffe imitieren, die von den Bienen zur Nestmarkierung eingesetzt werden, und
somit die Bedeutung eines Landesignals besitzen (Lunau 1988). Es ist eine faszinierende
Idee, die Bliitendiifte verdankten ihre Erfolge und damit ihre Evolution allgemein einer
Ahnlichkeit mit Signalstoffen von Insekten, seien also Fille von Mimikry.

6. Angeborene Signalkenntnisse bei Bienen
Dank Karl v. Frisch, seinen Schiilern und vielen weiteren Forschern wissen wir mehr

iber die Umweltbeziehung der Honigbiene als iiber die jedes anderen Tieres. In einer
Honigbienen-Arbeiterin steckt ein ganzes Inventar angeborener Vorstellungen von der



20 Peter Peisl

Welt. Es ist nicht leicht, sie als solche sicher zu erkennen, da diese Tiere wie auch die mit
ihnen verwandten Hummeln sehr rasch lernen: Oft geniigt schon ein einziger erfolgrei-
cher Bliitenbesuch, um sich die Trachtquelle zu merken. Darum miissen Versuche mit
bliitennaiven Bienen oder Hummeln gemacht werden, mit Tieren also, die in Innenriu-
men gefiittert werden und nie eine Blume gesehen haben (,,Kaspar Hauser-Bienen
Lunau 1988). Bei nichtsozialen Blumeninsekten ist das einfacher: Man priift frischge-
schliipfte Individuen in Wahlversuchen auf ihre spontanen Vorlieben.

Die Resultate lassen sich kurz zusammenfassen: Die Tiere reagieren spontan auf
Signale, die tiblicherweise von ihren biologisch bedeutsamen Sendern ausgehen: Futter-
quellen, Sozialpartner (Sexualpartner, Brut), Eiablageplitze, Unterkunft usw. Allgemein
verbreitet im Insektenreich sind spontane Reaktionen auf Fliissigkeitstropfen, eindriick-
lich nachzuweisen mittels Glaskiigelchen als Attrappen bei der Honigbiene und frischge-
schliipften Fliegen. Diese Fahigkeit ist iiberaus plausibel, gestattet sie doch das Auffin-
den lebenswichtiger Flissigkeiten (Wasser, Nektar, Ol, Harz).

Welche Diifte und Farben primér attraktiv sind, wurde verschiedentlich untersucht.
Vorerst sind Feldbeobachtungen an Spurbienen zu erwihnen. Das sind Individuen von
Honigbienen, die neue Trachtquellen suchen, also auf neue Erfahrungen (Entdeckungen)
aus sind. Solche Tiere sind zu Beginn guter Tracht nur in kleiner Zahl unterwegs und es
sind Gliicksfille, sie anzutreffen. Die Spurbienen haben nur geringe Priferenzen fiir
bestimmte Farben oder Diifte. Eine eigene Beobachtung: Eine Honigbiene besucht
nacheinander eine Kuckucks-Lichtnelke, das nektarlose Knabenkraut Dactylorhiza ma-
Jalis (beide rosafarben) und einen gelben HahnenfuB. Starke ,, Vorurteile* wéren fiir eine
Bienenart, die das ganze Jahr iiber an einer Vielzahl von Futterquellen aktiv ist, ungiin-
stig; die Tiere wiirden manche gute Tracht verpassen (Waser 1983). Anders ist es bei
manchen solitiren Arten, die auf eine bestimmte Pflanzenart oder -gattung als Pollen-
quelle spezialisiert und nur wéhrend deren Bliihsaison aktiv sind, den oligolektischen
Bienen.

Arbeiterinnen der Honigbiene kommen gleichwohl nicht ohne Vorurteile zur Welt:
Gewisse Duft-, Farb- und Gestalteigenschaften merken sie sich rascher als andere; es
sind die bei Bienenblumen hiufigsten Signale. Angeborene Lerndispositionen weisen
Lauer und Lindauer (1971) fiir optische, Kriston und Koltermann fiir Diifte nach (refe-
riert in Lindauer 1975). Kriston hat Lernkurven von 10 Duftstoffen ermittelt; typische
Bliitenparfums prégen sich die Bienen am raschesten ein, ranzig riechende wie Butter-
saure am langsamsten. Koltermann (1973) weist Unterschiede in der Bewertung verschie-
dener Difte durch verschiedene Rassen der Honigbiene nach und zeigt Beziehungen zur
natirlichen Flora ihrer Heimatgebiete.

Die Honigbiene und sehr wahrscheinlich auch die anderen ,,professionellen* Blumen-
insekten, Blumenvogel und Blumenfledermiuse haben also vor jeder individuellen Erfah-
rung bewihrte Vorstellungen von der Welt ihrer Blumen.

Leicht 148t sich das mit Dressuren von Honigbienen auf Futterplitze zeigen, z. B. mit
der Demonstration der Fihigkeit von Honigbienen, zweierlei WeiBpigmente zu unter-
scheiden (Daumer 1963). Fiittert man Bienen auf einer Glasplatte, deren Unterseite
mit ZinkweiB3 bemalt ist und legt daneben futterlose Platten mit BleiweiB, so kénnen
sie nach einem einzigen Besuch im Test die beiden Pigmente sicher unterscheiden. Das
wirkt erstaunlich auf den menschlichen Betrachter, da er keinen Unterschied sieht.
Versucht man aber Bienen auf BleiweiB zu dressieren, so gelingt es erst nach tagelan-
ger Futterung, eine leichte Bevorzugung vor ZinkweiB3 zu erzielen. Die Bienen haben
eine hartnéckige Vorliebe fiir letzteres. Das liegt daran, daB es im ultraviolettes Licht
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schwach absorbiert, d. h. fiir die Biene also nicht weiB3, sondern ,,bienenblaugriin ist
(Daumer 1956, 1958). BleiweiB dagegen reflektiert auch UV und hat fiir die Biene
darum keinerlei Farbigkeit. Es gibt auch keine bienenweillen Bienenblumen.

Hummeln suchen angeborenerweise nach Farbsignalen hoher Sattheit (Lunau 1988).
Satt, anders gesagt besonders farbig, erscheinen Lichter, auf die nur ein einziger der drei
Sinneszelltypen des Auges anspricht. Bei Bienen sind das die Rezeptoren mit Absorp-
tionsmaxima im UV (350 nm), Blauviolett (440 nm) und Gelb (530 nm). Weil}, der
unsatteste Farbeindruck, kommt durch gleichzeitige Erregung aller drei Rezeptoren
zustande.

Signale werden von den Bienen gemil einer angeborenen ,,Hierarchie der Lern-
signale* bewertet (Lindauer 1970). Blumendiifte stehen darin zu oberst, dann folgen
Farbtone, schlieBlich Muster und zuletzt Nichtbliitendiifte.

Besonderes Interesse gilt seit langem den von Sprengel entdeckten Saftmalen. Ver-
schiedene Forscher haben das Verhalten von Bliiteninsekten gegeniiber optischen und
z. T. bedufteten Attrappen untersucht (Kugler 1943, Free 1970 u. a.). Bemerkenswert sind
die zwei folgenden Berichte {iber angeborene Reaktionen:

Daumer (1958) entdeckte die ,, Kopf-Riissel-Reaktion‘ der Honigbienen: Beim Uber-
schreiten der Grenze zum UV-freien Zentrum der Bliite ,,hielten sie plétzlich in ihrem
Lauf inne, neigten den Kopf ruckartig vor und streckten oft gleichzeitig den Riissel
aus.“ Dieselbe Reaktion zeigten sie auch am vollig unnatiirlichen Ort, ndmlich am
Aussenrand der Bliite, wenn Daumer die Kronblitter umgekehrt montiert hatte. Die
Bienen benutzen also den UV-freien Saftmalfleck zur Nahorientierung und nicht die
Gesamtgestalt der Blute.

Lunau (1988, 1992) beschreibt eine dhnliche Reaktion bliitennaiver Hummeln auf
Saftmal-Attrappen: Zuerst priifen sie deren Farbe. Die ist in der Natur im typischen
Fall gelb. Im Anflug beriihren die Tiere mit ihren Fihlerspitzen kurz die Saftmals-
flecken. Sie priifen deren besonderen Duft. Dann entscheiden sie sich fiir Landen oder
Weiterfliegen.

7. Erlernte Bliitenkenntnis — Priizision des Zusammenwirkens

Lernvorginge bei Besuchern spielen in der Bliitenbiologie eine hervorragende Rolle,
indem die quantitativ wirkungsvollsten Bestéiuber, Bienenarten, in gewissen MaBe auch
Schwebefliegen (Syrphiden), Falter und Blumenvogel, iiber Lernféhigkeit verfiigen, woraus
Bliitenkonstanz resultieren kann, Da eine Pflanze nur von Pollen der eigenen Art befruch-
tet werden kann, ist Bliitenkonstanz ihrer Bestduber fiir ihren Fortpflanzungserfolg so
entscheidend. Die Dressurmethodik hat eine Fiille intereanter Ergebnisse gezeitigt. Sie
sind bei v. Frisch (1965) ausfiihrlich dargestellt. Menzel und Erber (1978) berichten
eingehender iiber LernprozeB und Gedéchtnisstruktur. Im folgenden kommen nur Son-
deraspekte zur Sprache, die die Priizision des Zusammenwirkens von Bliiten und Bienen
betreffen.

7.1. Das Identifizieren von Diiften

Auf einen bestimmten Duft dressierte Bienen verwechseln diesen in Wahlversuchen
kaum je mit einem andern. Diifte sind hochstspezifische Kennzeichen der einzelnen
Bliitenarten und ermdglichen ein sicheres Wiedererkennen. Sie sind also das wichtigste
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materielle Substrat, auf dem sich Bliitenkonstanz der Besucher aufbaut. K. v. Frisch
(1965) kommt zum SchluB, daB die von den Bienen erlernbare qualitative Vielfalt an
Diiften fast unbegrenzt ist, und mit den Fihigkeiten des Menschen in dieser Hinsicht
groBe Ahnlichkeit hat.

7.2. Zeitweises Unterdriicken der Empfiinglichkeit fiir Locksignale

Versucht man, Bienen auf einen Duft zu dressieren, so erlebt man unerwartete An-
fangsschwierigkeiten: Beginnt man mit einem duftlosen Futterplatz (z. B. in einem Ple-
xiglaskastchen, das eine windstille Atmosphire garantiert), und gibt dann ein duftendes
Papierchen dazu, so gehen die Bienen nicht mehr zum Futter, obwohl es am bekannten
Platz liegt, und sich optisch nichts verindert hat. Sie scheuen zuriick; der Duftstoff wirkt
als Repellent. Kriston (1971) spricht von Fremdheitswirkung. Um zum Erfolg zu kom-
men, darf man den Duftstoff anfangs nur in Spuren beigeben. Beim nachfolgenden
Steigern der Konzentration schligt die Einstellung der Bienen véllig um: Sie sind dann
gierig nach allem, was den Dressurduft trigt, dringen sich z. B. auf einer Tablette aus
reinem Kampfer. Hat man sie auf das zuvor stark abstoBend wirkende Nelkendl dres-
siert, so darf man nicht vergessen, die Flasche zu verschlieBen, sonst gehen sie hinein und
ertrinken darin.

Ein Experiment von Kriston (1971) weist auf eine allgemeinere Strategie der Samm-
lerbienen gegeniiber Bliitensignalen hin. Wenn man sie auf einen duftlosen oder mit
einem Drittduft versehenen Futterplatz dressiert, diesen danach durch zwei futterlose
Testplitze ersetzt, die beide parfiimiert sind, der eine mit F enchel, der andere mit Butter-
sdure, so wihlen sie liberraschenderweise den Platz mit der Buttersiure. Der Repellent-
Effekt ist beim typischen Bliitenduft stirker. Sobald sich eine Sammelbiene eine Futter-
quelle gemerkt hat, unterdriickt sie ihre Empfinglichkeit fiir lockende Signale. Butter-
saure wird eher in Kauf genommen, weil sie keine Lockwirkung ausiibt. Weitere Versuche
Kristons ergeben, daB diese Logik allgemein gilt, auch gegentber Farb- und Formsigna-
len.

Wie ist dieses Verhaltensprinzip 6kologisch zu deuten? Es ist nicht so unsinnig, wie
es zundchst scheinen mag. Die Sammelbiene ist — solange eine Trachtquelle ergiebig ist
— immun gegen Verlockungen. Imker wissen, daB Bienen wihrend einer Tracht oft
weitere — selbst ergiebigere — Trachtquellen nicht entdecken. Zu solchen Zeiten sind auch
Dressurversuche fast unméglich, da die Bienen selbst von den verlockendsten Angeboten
nichts wissen wollen. Diese zeitweise Unempfindlichkeit gegeniiber Verlockungen erhoht
die Trennschérfe im Unterscheiden verschiedener Bliitenarten und unterstiitzt die Bliiten-
konstanz, die der Biene ein rationelleres Sammeln, der Pflanze héhere Bestdubungser-
folge und genetische Isolation von Nahverwandten bringt. Sie ist damit evolutionsbiolo-
gisch fiir die bienenbestdubten Pflanzen von grosser Bedeutung und hat wahrscheinlich
zu deren Artenmannigfaltigkeit beigetragen.

8. Werbung und Belohnung

8.1. ,,Belohnung

Weithin ist gegeniiber Bliitenbesuchern, die iiber ein Gedichtnis verfluigen — vor allem
Bienen - diejenige Werbung besonders erfolgreich, die mit einer Belohnung verbunden ist.
In solchen Fillen beeinfluBt die Bestdrkung durch den Erfolg das kiinftige Verhalten der
Blutenbesucher.
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In der Literatur iber Dressurversuche wird meist stillschweigend angenommen, Bie-
nen wiirden das Ausbleiben einer Belohnung als Bestrafung erleben; doch kaum je
wird versucht, es zu beweisen. Offensichtlich ist, daB die nach erfolgreichem Saugakt
tibliche Bestirkung ausbleibt. Das ist aber auch alles. Sich das Fehlen einer Beloh-
nung zu merken, und futterlose Blumen in der Folge aktiv zu meiden, wire unklug:
Zu oft trifft eine Sammelbiene auf trockene Bliiten einer sonst guten Trachtpflanze,
nur weil sie eine Vorgingerin bereits leergetrunken hat.

Uber die Leistungen merkfahiger Insekten gibt es groBe Untersuchungen. Die Bedeu-
tung dieser Tiere besonders als Bestduber landwirtschaftlicher Nutzpflanzen (Free 1993)
soll nicht unterschitzt werden. Gleichwohl wire es verfehlt, die Idee der ,,Symbiose* fiir
die Norm, fiir den Grundtyp der Beziehungen zwischen Pflanzen und bliitenbesuchenden
Tieren zu halten, wie es oft geschieht. Vorzeitiges Stellen der utilitaristischen Frage in der
Bliitenbiologie kann einem geschichtlichen Verstindnis der Werbefunktion im Wege
stehen. Dal} lernfihige Tiere pflanzliche Werbesignale mit erzieltem Erfolg mental ver-
kniipfen, ist zwar bedeutsam, aber dennoch eine sekundire Errungenschaft.

8.2. ,, Tduschung'* und ,,Betrug‘‘

Die Frage, ob die Werbung seitens der Pflanze mit einer ,,fairen* Belohnung des
bliitenbestdubenden Tieres verbunden sei, oder ob man von ,,Betrug‘ sprechen miisse,
steht bei verschiedenen Autoren im Vordergrund, z.B. in Betrachtungen iiber ,, Tdusch-
blumen* (Wiens 1978, Little 1983, Dafni 1986, Vogel 1975, 1978, 1993). Dafni (1992)
schreibt: . If the advertisement is not matched with a reward, then it is considered a
,deception’ *“. Man versucht, an alles den MaBstab der ausgewogenen Gegenseitigkeit
anzulegen. Solche Betrachtungsweisen sind fragwiirdig, kann doch ,,Ausgewogenheit*
nicht bestimmend sein in einem Evolutionsgeschehen, dessen einziges Kriterium ,,Er-
folg* heil3t.

Der Begriff ,, Tduschung* (,,deception‘) ist allgemein in Gebrauch, jedoch unbedingt
zu hinterfragen. Von Tduschung sollte man nur in jenen Fillen sprechen, in denen eine
erfahrungsbedingte Erwartung vorausgeht. Nur dann ist auch eine ,,Enttiuschung*
moglich. Durch die weitgehende Ubertragung der Werbefunktion auf sekundire Si-
gnalsender ist die urspriingliche Koppelung mit der materiellen Entloéhnung des Bliiten-
besuchers verloren gegangen, und Locken und Verkdstigen sind zwei getrennte Gewerbe
geworden. Darauf sind die hochstehenden Bliitenbesucher lingst eingestellt, indem sie
Lernfahigkeit entwickelt haben. Gegeniiber einem solchen Tier kann man von Tiu-
schung sprechen, etwa seitens nektarloser Orchideen, die mit dhnlichen nektarhaltigen
Pflanzen zusammen blithen, von Bienen mit diesen verwechselt, besucht und bestdubt
werden (Beispiele bei Little 1983).

Eine groBe Zahl von Pflanzenarten, der groBte Teil der Orchideen z.B., erreicht
Fremdbestdubung jedoch nicht durch Belohnung von lernfihigen Besuchern, sondern
durch reine Verlockung. Wo auf den Lockerfolg der Pflanze keine Evaluation der Hand-
lung seitens des Tieres erfolgt, d.h. wo dieses nichts daraus lernt, ist das Wort ,,Tdu-
schung“ fehl am Platz. Ophrys- und Stapeliabliiten wie auch Kesselfallenblumen (Arum,
Aristolochia, Ceropegia) sollten besser ,,reine Lockblumen* genannt werden. Lockwir-
kungen beruhen auf angeborenen Auslésemechanismen (AAM). Solche stehen am An-
fang aller Bliiten-Besucher-Beziehungen, selbst bei Erfahrungstieren (s. Kapitel 6). Fiir
den ersten Anflug ist die Lockmichtigkeit der Signale entscheidend, nicht, ob Belohnun-
gen vorhanden sind oder nicht.
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Wenn man sich zur Abwechslung einmal in der Werbewelt der menschlichen Zivilisa-
tion umschaut und mit der Bliitendkologie vergleicht, so fallt zuerst auf, daB3 in beiden
sehr viel von Tduschung, Verfiihrung und Betrug die Rede ist. Wihrend man jedoch
den Menschen allgemein dafiir anféillig hilt, der Reklame und den Drogen beliebig
oft zum Opfer zu fallen (Kloepfer und Landbeck 1991), wundern sich die Bliitenbio-
logen weithin iiber das Ausmall an ,, Tduschung*, das sich die Pflanzen gegentiber den
Besuchern ihrer Bliiten leisten. Man scheint die Bienen fiir verniinftigere Wesen zu
halten als sich selbst.

9. Standardisierung in der Werbung: Blumentypen

AuBer den speziellen Signalen, die eine Treue von Bliitenbesuchern gegeniiber einzel-
nen Pflanzenarten ermoglichen, gibt es generellere, die an eine ganze Gilde von Besu-
chern adressiert sind, z. B. an Bienen, Fliegen, Falter, Kolibris oder Fledermiuse. Vogel
(1954) nennt sie Stilmerkmale. Beispiele sind die Bienenblumen-Saftmale oder das Rot
der Vogelblumen. Es liegt damit eine gewisse Standardisierung der Werbung auf den
jeweiligen Adressatentyp vor (,,pooling the advertisement® Grant 1966). Es ist Werbung
mittels allgemeinverstandlichen Signeten. Die Blumentypen sind in gewissem Sinne ana-
log zu ,,Miillerschen Mimikry-Kreisen*:.

Vermerkt sei noch, daB3 der Blumentyp wenig mit natiirlicher Verwandtschaft zu tun
hat; dieselbe Gestaltung im Bliitenbereich tritt oft in verschiedensten Sippen parallel auf
(Vogel 1954), und in derselben Familie kann eine Vielfalt von Blumentypen anzutreffen
sein, wie z. B. bei den Iridaceen (vgl. Abb. 2 und 3). Allerdings gibt es auch verwandt-
schaftstypische Neigungen zu einem bestimmten Blumentyp: Araceen und sukkulente
Asclepiadaceen neigen zur Fliegenbliitigkeit (Myiophilie).

10. Pflanzliche Werbung im Uberblick

Das ErschlieBen tierischer Beweglichkeit fiir den Transport der gametenhaltigen
Pollenkorner mittels Werbung hat den hoheren Pflanzen groBartige Karrieren ermog-
licht. Es nahm seinen Ursprung aus zwei Bediirfnissen, dem nach Fremdbefruchtung der
Pflanzen einerseits, dem nach Nahrung und wohl teilweise auch nach sexueller Betéti-
gung und Brutversorgung seitens gewisser Insekten anderseits. Vorgegeben bei den Blii-
ten war der besondere Schutz des Pollens gegen UV-Strahlung und Mikroorganismen,
der einen natirlichen optischen und olfaktorischen Kontrast zum iibrigen Pflanzenkor-
per bildete. Der Pollen war mit Merkmalen ausgeriistet, die ihn zum Werbetridger priade-
stinierten. Anders der Nektar: AuBer dem nur auf kurze Distanz erkennbaren Glanz hat
er werbetechnisch keine Qualititen. — Die natiirliche Vorgabe seitens der spiteren Blumen-
insekten war ihre vorherrschende Nahorientierung mittels des Geruchssinns.

Dal3 daraus ein in jeder Hinsicht bunter, ungemein vielféltiger, von Werbung aller Art
getragener ,,Markt* entstehen konnte, ist der erfolgstriachtigen ,,Erfindung* des sekun-
dédren Signalsenders zuzuschreiben. Indem die Werbefunktion vom Gegenstand, fiir den
geworben wird, getrennt wird, kann die Kundgabe beliebig verstarkt, sozusagen profes-
sionalisiert werden. Die Arbeitsteilung zwischen Produzent und Werber gestattet es, die
Effizienz des Systems zu steigern. Im Prinzip hat sich die Welt der Werbung verselbstin-
digt und entwickelt sich nun nach ihren eigenen Gesetzen. Das zeigt das allgemeine
Vorkommen von Attrappenwerbung (Mimikry) in der Bliitenwelt.



Botanica Helvetica 107/1, 1997 25

Freilich kann die Werbung nicht ganz tun, was sie will, sondern sollte sich letztlich
auszahlen. Weithin ist gegeniiber lernfidhigen Bliitenbesuchern diejenige Werbung beson-
ders erfolgreich, die mit einer Belohnung verbunden ist. Wie im Wirtschaftsgeschehen ist
utilitaristisches Handeln in der Bliitendkologie ein bedeutendes Element. Es erklart
vieles, doch alle Leistungen darauf zuriickfiihren zu wollen, wére ein etwas hausbackener
Ansatz, der dem Strategienreichtum der Wirklichkeit nicht gerecht wird. Die bliitendko-
logische Forschung der letzten Jahrzehnte scheint aber von solch nutzenorientiertem
Denken beherrscht zu sein. Das zeigt der ungliickliche Begriff ,, Tduschblume*, wie er
allenthalben gebraucht wird. Daran wurde oben (Kapitel 8.2) detailliertere Kritik getibt.
Ob sich der Werbeaufwand insgesamt wirklich auszahlt, dariiber gibt es kein sicheres
Wissen, weder in der menschlichen Wirtschaft, noch in der Bliitenékologie. Darwinsche
Auslese rechtfertigt es nicht, dies zu anzunehmen, denn sie wirkt kurzsichtig, nicht aufs
Ganze. Sie garantiert keine Optima.

Was die Emanzipation der Werbefunktion mit sich gebracht hat, mag 6konomisch
von zweifelhaftem Nutzen sein, qualitativ ist sie eine groBe Bereicherung. Sie hat dem
Kreativitdtsdruck, der komplexen Systemen natiirlicherweise innewohnt (Lewin 1992,
Kauffman 1993), ein freies Feld eroffnet und eine Welt von Mdoglichkeiten zuginglich
gemacht, die sich als iiberaus groBer Reichtum manifestiert, in der menschlichen Zivilisa-
tion wie auch in der Welt der Blumen und ihrer Bestduber.

Werbung ist mehr als nur ein wirtschaftliches Phdnomen; sie ist auch eine Welt
dsthetischer Qualititen. Um das, was sich zwischen Bliiten und Insekten abspielt, tiefer
zu verstehen, lohnt es sich, Werbephdnomene in der menschlichen Gesellschaft zu beob-
achten. Das tun Kloepfer und Landbeck (1991) in einer Untersuchung von Fernsehspots.
Ihre Studie unter dem Titel ,,Asthetik der Werbung* ist eine Fundgrube, die vielleicht
auch fiir Evolutionsbiologen fruchtbare Ideen enthilt. Daraus zwei Zitate:

,, Wir miissen uns an den Gedanken gewohnen, daB3 das Asthetische so etwas wie ein
Wirkstoff ist, den man vielfiltig gebrauchen kann, insbesondere zur Steigerung von
Effizienz*.

Falls Asthetik nicht allein ein menschensubjektives Phinomen sein sollte, sondern
etwas, was unabhingig von uns auch in der Natur wirkt, dann konnte sie ja Angriffs-
punkt fir die natiirliche Selektion via die Effizienz sein. Fiir den Biologen AnlaB, auf die
Suche zu gehen.

,,Der Trend zur Asthetisierung beruht auf wenigen, leicht durchschaubaren Voraus-
setzungen. Werbung ist teuer . . . Wenn die Adressaten wihrend der Kommunikation
ein Maximum selbst leisten (Sympraxis), kann der Werber Zeit und Aufwand sparen.
Stellt sich der Adressat etwas vor, fiithlt er sich ein, denkt er mit, erinnert er sich,
schlieBt er, bringt er sich ein und wie man das nennen will, dann kann die Botschaft
Okonomischer sein‘.

Die hier umschriebene Sympraxis-Idee konnte vielleicht Licht in ein altes, vieldiskutiertes
bliitenbiologisches Rétsel bringen, ndmlich die Nektarlosigkeit der Bliiten der meisten
Knabenkrauter (Orchis und Dactylorhiza) und vieler weiterer Orchideen. Die schonen,
bilateralen Bliten sind perfekt gestaltete Bienenblumen, doch in ihrem Sporn ist keinerlei
Belohnung zu finden. Sprengel (1793) nannte sie daher ,,Scheinsaftblumen‘‘. Danach
befaliten sich Darwin (1877) und einige weitere Autoren mit dem Problem. Wohl gibt es
plausible Vorstellungen dariiber, warum es fiir die Pflanze besser ist, keinen Nektar zu
bieten (nicht zum Einsparen von Zucker, sondern zum Vermindern des Pollinienverlu-
stes), doch das ist hier nicht das Problem. Was man nur schlecht versteht, ist, warum diese
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klassischen ,,Tduschblumen in der Regel geniigend bestiubt werden, und dies nicht
etwa durch ,,dumme Fliegen®, sondern ausgerechnet durch die lernfihigsten Insekten,
die wie kennen: Hummeln und Honigbienen.

Warum aber? Eine Erklarung kénnte sein, daB3 die Knabenkrautbliiten den Bienen
viel Gelegenheit zur Sympraxis im oben umschriebenen Sinn bieten: das Orten, das
Zielen im Anflug, das Ergreifen der Bliite beim Landen, das Eintauchen des Riissels in
den langen Sporn. In einem komplexen Ablauf verfiigen die einzelnen Teilhandlungen
uber eine gewisse Selbstindigkeit. Dazu gehort eine je eigene subjektive Belohnungskom-
ponente. Das Phinomen ist aus der menschlichen Psychologie bekannt als die ,,Lust am
Vollzug*. Man kann es eine dsthetische Wirkung nennen. So diirfte auch der Besuch einer
nektarlosen Orchideenbliite einer Biene noch etwas ,,Befriedigung® vermitteln.

Die Natur funktioniert wohl kaum so haushilterisch, wie wir vermuten, und Bienen
sind in ihrem Besuchsverhalten weniger utilitaristisch, als wir es von ihnen als klugen
Tieren erwarten. Auch sie haben vielleicht Sinn fiir Schones. Dazu nochmals Kloepfer:
,,Poesie ist die Muttersprache der Werbung” — vielleicht auch ein biBchen in der Botanik.

Herrn Dr. h.c. Roman Kaiser sei herzlich gedankt fiir Informationen, Ratschlige und die
Durchsicht der Manuskriptteile, die sich mit Diiften befassen und Herrn Prof. Dr. Peter K. Endress
fiir wertvolle Diskussionen und freundschaftliche Hinweise wihrend vieler Jahre.

Literatur

v. Aufsess A. 1960. Geruchliche Nahorientierung der Biene bei entomophilen und ornithophilen
Bliiten. Z. vergl. Physiol. 43: 469-98.

Barth F. G. 1982. Biologie einer Begegnung. Die Partnerschaft der Insekten und Blumen. Deutsche
Verlagsanstalt, Stuttgart.

Bergstrom G. 1978. Role of volatile chemicals in Ophrys-pollinator interactions. In: Harborne J. B.
(ed.) Biochemical aspects of plant and animal coevolution. Academic Press, London, New York,
San Francisco: 207-231.

Bergstrom G. 1991. Chemical ecology of terpenoid and other fragrances of angiosperm flowers. In:
Harborne J. B. and Tomas-Barberan F. A. Ecological chemistry and biochemistry of plant
terpenoids. Clarendon Press, Oxford: 287-296.

Bergstrom G., Dobson H. E. M., Groth [. 1995. Spatial fragrance patterns within the flowers of
Ranunculus acris (Ranunculaceae). Pl. Syst. Evol. 195: 221 -242.

Bertsch A. 1975. Bliiten — lockende Signale. Otto Maier Verlag, Ravensburg.

Borg-Karlson A. 1985, 1987. Chemical basis for the relationship between Ophrys Orchids and their
pollinators. Chemica Scripta 25: 283—-94. 27: 303—11 und 313-25.

Borg-Karlson A. 1990. Chemical and ethological studies of pollination in the genus Ophrys (Orchi-
daceae). Phytochemistry 29: 1359-87.

Crepet W. L. 1983. The role of insect pollination in the evolution of the angiosperms. In: Real L.
(ed.). Pollination Biology. Academic Press Orlando Fla.: 29—50.

Crepet W. L. and Friis E. M. 1987. The evolution of insect pollination in angiosperms. In: Friis
E. M., Chaloner W. G. and Crane P. R. The origins of angiosperms and their biological conse-
quences. Cambridge Univ. Press: 181-201.

Crepet W. L., Friis E. M. and Nixon K. C. 1991. Fossil evidence for the evolution of biotic pollina-
tion. Philos. Trans. R. Soc. London 333: 187-95.

Dafni A. 1986. Floral mimicry — mutualism and unidirectional exploitation of insects by plants. In:
Juniper B. and Southwood R.. Insects and plant surface. Edward Arnold, London: 81-90.

Dafni, A. 1992. Pollination Ecology. A practical approach. Oxford Univ. Press, Oxford.

Darwin Ch. 1877. Die verschiedenen Einrichtungen durch welche Orchideen von Insecten befruchtet
werden. Ubers.v. J. V. Carus. 2. Aufl. Stuttgart.



Botanica Helvetica 107/1, 1997 27

Daumann E. 1935. dber die Bestdubungsdkologie der Parnassia-Bliite I1. Jb. Wiss. Bot. 81: 707—17.

Daumer K. 1956. Reizmetrische Untersuchungen des Farbensehens der Bienen. Z. Vergl. Physiol.
28: 413-478.

Daumer K. 1958. Blumenfarben, wie sie die Bienen sehen. Z. vergl. Physiol. 41: 49—110.

Daumer K. 1963. Kontrastempfindlichkeit der Bienen fiir ,,WeiB* verschiedenen UV-Gehalts.
Z. Vergl. Physiol. 46:336—350.

Dobat K. u. T. Peikert-Holle 1985. Bliiten und Flederméiuse. Bestiubung durch Fledermiuse und
Flughunde (Chiropterophilie) Verlag Waldemar Kramer, Frankfurt a. M.

Dobson H. E. M. 1994. Floral volatiles in insect biology. In: Bernays E. A.(ed.). Insect-plant
interactions, Vol. 5: 47—-81. CRC Press, Boca Raton etc.

Endress P. K. 1994. Diversity and evolutionary biology of tropical flowers. Cambridge Univ. Press.

Faegri K. & L. van der Pijl 1979. Principles of pollination ecology. Ed. 3. Pergamon Press, Oxford.

Free J. B. 1970. Effect of flower shapes and nectar guides on the behaviour of foraging honeybees.
Behaviour (Leiden) 37: 269285,

Free J. B. 1993. Insect pollination of crops. Ed. 2. Academic Press, London.

Frisch K.v. 1965. Tanzsprache un Orientierung der Bienen. Springer-Verlag, Berlin, Heidelberg,
New York.

Gack C. 1979. Zur Ausbildung, Evolution und Bedeutung von StaubgefiBimitationen bei Bliiten als
Signal fiir die Bestduber. Diss. Freiburg i. Br. 199 S.

Gould J. L. 1985. How bees remember flower shapes. Science 227: 1492—94.

Grant K. A. 1966. A hypothesis concerning the prevalence of red coloration in California humming-
bird flowers. Amer. Naturalist 100: 85-97.

Grant K. A. and V. Grant 1968. Hummingbirds and their flowers. Columbia Univ. Press New York,
London.

Harborne J. B. 1995. 6kologische Biochemie, eine Einfiihrung. Spektrum Akad. Verlag Heidelberg
usw.

Hughes N. F. 1994. The enigma of angiosperm origins. Cambridge Univ. Press.

Kaiser R. 1993. Vom Duft der Orchideen. Olfaktorische und chemische Untersuchungen. Editiones
Roche, Basel.

Kauffman S. 1993. The origin of complexity. Self-organization and selection in evolution. Oxford
Univ. Press.

Kloepfer R. und Landbeck H. 1991. Asthetik der Werbung. Der Fernsehspot in Europa als Sym-
ptom neuer Macht. Fischer TB, Frankfurt a. M.

Koltermann R. 1973. Rassen- bzw. artspezifische Duftbewertung bei der Honigbiene und 6kolo-
gische Adaptation. J. comp. Physiol. 85: 327—360.

Kriston I. 1971. Zum Problem des Lernverhaltens von Apis mellifica L. gegeniiber verschiedenen
Duftstoffen. Z. vergl. Physiol. 74: 169—-189.

Kugler H. 1943. Hummeln als Bliitenbesucher. Ergeb. Biol. 19: 143-323.

Kugler H. 1956. Uber die optische Wirkung von Fliegenblumen auf Fliegen. Ber. Deutsch. Bot. Ges.
69: 387-98.

Kullenberg B. 1961. Studies in Ophrys pollination. Zoologiska Bidrag Uppsala 34: 1-340.

Kullenberg B., Berstrom G. 1976. The pollination of Ophrys orchids. Bot. Not. 129; 11—19.

Lauer J. und Lindauer M. 1971. Genetisch fixierte Lerndispositionen bei der Honigbiene. Akad. d.
Wiss. u. Lit. Mainz. Steiner-Verlag, Wiesbaden.

Lewin R. 1992. Complexity. Life at the edge of chaos. Macmillan, New York.

Lex T. 1954. Duftmale in Bliiten. Z. Vergl. Physiol. 36: 212—34.

Lindauer M. 1975. Verstindigung im Bienenstaat. Gustav Fischer Verlag, Stuttgart.

Little, R. J. 1983. A review of floral food deception mimicries with comments on floral mutualism.
In Jones C. E. and Little R. J.: Handbook of Pollination Biology. New York. 294—309.

Lunau, K. 1988. Attrappenversuche mit bliitennaiven Hummeln zum Nachweis angeborener Ver-
haltensreaktionen auf Bliitensignale. Diss. Freiburg i. Br.

Lunau K. 1992. A new interpretation of flower guide coloration: absorption of ultraviolet light
enhances colour saturation. Pl. Syst. Evol. 183: 51-65.

Menzel R. 1967. Untersuchungen zum Erlernen von Spektralfarben durch die Honigbiene (Apis
mellifica). Z. Vergl. Physiologie 56: 22—62.



28 Peter Peisl

Menzel R. und Erber J. 1978. Lernvermdgen und Gedéchtnis der Bienen. Spektrum der Wissen-
schaft, Erstausgabe: 21-29.

Osche G. 1979. Zur Evolution optischer Signale bei Bliitenpflanzen. Biologie in unserer Zeit 9:
161-70.

Osche G. 1983. Optische Signale in der Coevolution von Pflanze und Tier. Ber. Deutsch. Bot. Ges.
96: 1-27.

Proctor M., Yeo P. and Lack A. 1996. The natural history of pollination. Harper Collins Publ.
London.

Sprengel C. K. 1793. Das entdeckte Geheimnis der Natur im Bau und in der Befruchtung der
Blumen. Reprint in Ostwalds Klassiker der exakten Wissenschaften Nr. 48, Wilh. Engelmann,
Leipzig 1894.

Steiner K. E. and Whitehead V. B. 1990. Pollinator adaptation to oil-secreting flowers — Rediviva
and Diascia. Evolution 44: 1701 -1707.

Steinmann E. 1981. Uber die Nahorientierung solitirer Hymenopteren: Wahlversuche mit Ein-
gangsmasken. Mitt. Schweiz. Entomolog. Ges. 54: 215-220.

van der Pijl L., Dodson C. H. 1966. Orchid flowers, their pollination and evolution. Univ. Miami
Press, Coral Gables.

Vogel S. 1950: Farbwechsel und Zeichnungsmuster bei Bliiten. Osterr. Botan. Zeitschrift 97: 44—
100.

Vogel S. 1954. Bliitenbiologische Typen als Elemente der Sippengliederung, dargestellt anhand der
Flora Siidafrikas. Bot. Studien 1: 1-338. Fischer, Jena.

Vogel S. 1975. Mutualismus und Parasitismus in der Nutzung von Pollentrdgern. Verh. Deutsch.
Zool. Ges. 1975: 102-110.

Vogel S. 1978: Evolutionary shift from reward to deception in pollen flowers. In Richards A. (ed.)
Linn. Soc. Ser. 6 (Acad. Press London): 89-96.

Vogel S. 1980. Florengeschichte im Spiegel bliitendkologischer Erkenntnisse. Votr. Rhein.-Westfil.
Akad. Wiss. N 291: 7—-48. Opladen (Westdeutscher Verlag).

Vogel S. 1993. Betrug bei Pflanzen: Die Tduschblumen. Akad. Wiss. Lit. Mainz: Abh. Math-Natur-
wiss. Klasse Nr. 1.

Waser N. M. 1983. The adaptive nature of floral traits: Ideas and evidence. In: Real L. (ed.)
Pollination biology. Academic Press, Orlando etc.: 241 -85.

Wehner R. 1972. Dorsoventral asymmetry in the visual field of the bee, Apis mellifera. J. Comp.
Physiol. 77: 256.

Wehner R. 1975. Pattern recognition. In: Horridge G. A. The compound eye and vision of insects.
Clarendon Press, Oxford: 75—-113.

Weiss M. R. 1995. Floral color change: a widespread functional convergence. Amer. J. Botany 82:
167-185.

Westerkamp Ch.1996. Pollen in bee-flower relations. Some considerations on melittophily. Acta
Botanica 109: 325-332.

Wiens D. 1978. Mimicry in plants. In: Hecht M. K., Steere W. C. and Wallace B. (ed.). Evolutionary
biology 11. Plenum, New York: 365-403.



	Die Signalfunktionen von Blüten

