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Zusammenfassung

Die Evolution der Lebewesen (biologische Evolution) ist geprigt von einem ewigen
Kampf mit zerstorerischen Folgen, ohne die es keinen Fortschritt gibe. Es ist der kanali-
sierende Evolutionsfaktor der Selektion, der, geprigt vom Okonomischen Prinzip (bzw.
Optimierungsprinzip), vor dessen Hintergrund durch den Konkurrenzkampf vielfach ein
Massensterben der weniger fitten (d. h. der weniger passenden) Nachkommen resultiert.
Kriegsschauplitze im Kampf ums Dasein sind beispielsweise bei Bliitenpflanzen die
Narben und Griffel eines oder mehrerer Fruchtknoten in einer Bliite (Pollenschlauchkon-
kurrenz) sowie spiter die Keimplitze der Samen (Keimlingskonkurrenz), bei Tieren sind
es die Balz- und Paarungsplitze und manchmal auch die Brutplidtze. An Hand einiger
Beispiele werden auf die Kampf-,,Strategien* bei Pflanzen und Tieren eingegangen. Dabei
stellen die Autoren ihre neuesten Ergebnisse iiber das Paarungs- und Brutverhalten zweier
Hautfliigler- (Hymenopteren-) Arten auf Sizilien vor, ndmlich einer Schneckenhausbiene
sowie einer besonders groBen Dolchwespe. Ahnlich unserem menschlichen Dasein haben
sich, natiirlich lange zuvor, wihrend der Evolution zwischen Organismen ,,friedliche
Koexistenzen®, Gildenbildung (beispielsweise zur Steigerung einer Bestdubungseffizienz),
Mutualismen (gegenseitiges Geben und Nehmen) und enge Symbiosen eingestellt. Aber
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Erbar & Leins Schopferischer Kampf und Kooperation

auch bei Mutualismen kann es zu kriegerischen Auseinandersetzungen kommen: gewisse
Pflanzen-Arten der Tropen konnen sich ein ,,Soldnerheer von Ameisen ,leisten*, die
beispielsweise die Aufgabe tibernehmen, umgebende beschattende Baume zu entblittern.
Im Gegenzug erhalten die Ameisen von den sehr lichtbediirftigen Pflanzen Wohnraum
und Futter. Ein abschlieBendes Kapitel stellt Fragen zu einem dauerhaften Frieden, dem
Traum einer friedliebenden menschlichen Gesellschaft.

1 Einfiihrende Bemerkungen

Unter den Lebewesen auf unserem Planeten herrscht ein stindiger ,,Kampf ums
Dasein®, der sich auf Nahrungsressourcen, also ,,Fressen-und-Gefressenwerden’
in den ineinander geschachtelten Okosystemen bezieht. Okosysteme befinden sich
in einem Quasi-Gleichgewicht zwischen Primirproduzenten, Konsumenten und
Destruenten. Unter diesen erhalten zwar die Primérproduzenten ,,kostenlos* die
Energie zur Synthese von Kohlenhydraten vom Sonnenlicht, stehen aber gegensei-
tig in stetem Kampf um diese Energiequelle und miissen zudem um anorganische
Ressourcen ringen. Damit nicht genug: Vor und nach der Aufzucht des Nachwuch-
ses — egal, ob es sich um Produzenten oder Konsumenten handelt — herrschen
vielfach erbitterte Kdmpfe. ,,Kriegsschauplidtze* sind vielfach bei den Hoheren
Pflanzen (Samenpflanzen) die Keimareale der Samen, und bei den (bedecktsami-
gen) Bliitenpflanzen (Angiospermen) kommen noch die Narben auf dem oder den
Fruchtknoten in einer Bliite hinzu, auf denen haploide méinnliche Organismen in
Form der Pollenkérner ,,um die Gunst* der in den Samenanlagen schlummern-
den (ebenfalls haploiden) ,,Braute kimpfen. Bei vielen Tieren spielen sich oft
erbitterte Rivalen-Kdmpfe zwischen den Miénnchen auf den Paarungsplatzen oder
Territorien ab.

BekanntermafBlen konnen sich Organismen unterschiedlicher Herkunft im
,»Kampf ums Dasein‘ einander unterstiitzen, also eine Beziehung zu beiderseiti-
gem Nutzen (Mutualismen) eingehen. Im Extrem kann es diesbeziiglich zu einer
engen Symbiose kommen, bei der mindestens einer der beiden Partner ohne den
anderen nicht mehr lebensfihig ist. In diesem Zusammenhang sei daran erinnert,
dass nach der Endosymbiontentheorie den Eukaryonten (Lebewesen aus Zellen
mit echtem Zellkern) durch in die Zelle eingeschleuste Prokaryonten (Bakterien)
als lebensnotwendige ,,Mitbewohner* ihre uniiberschaubare Vielfalt erméglicht
wurde. Bei den Pflanzen sind neben farblosen Bakterien, die als Mitochondrien
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in allen eukaryontischen Lebewesen als Energielieferanten fungieren, zusitz-
lich Chlorophyll-haltige Bakterien als Symbionten aufgenommen worden. Damit
konnen diese engen, unabénderlichen Symbiosen als sehr viel dlter als die Mutua-
lismen eingeschitzt werden, welch letztere sich zuhauf unter unterschiedlichsten
Organismen bzw. Organismengruppen eingestellt haben.

Kriegsfithrungen und Kooperationen in der Welt der Organismen lassen sich
als kreativ nur tiber die vernetzten Prozesse bzw. Faktoren der Organismischen
Evolution verstehen. Es sei auch an dieser Stelle festgehalten, dass Evolution zwei-
fellos Fakt ist, aus der die uniiberschaubare Fiille an Organismen hervorgegangen
ist. Engen wir die Evolutionslehre auf die stets beobachtbaren sie bestimmenden
Faktoren ein, so konnen wir ungehindert von einer Tatsache oder auch schon
von einer Erkenntnis sprechen. Wenn wir erweiternd die stammesgeschichtliche
Entwicklung (Phylogenie) hinzuziehen, bleibt es bei einer Evolutionstheorie, und
manche Vermutungen, die die Verwandtschaftsbeziehungen vieler Organismen-
gruppen betreffen, sind sogar rein hypothetischer Natur. Die nachvollziehbaren
Faktoren der Evolution, nimlich Mutation, Rekombination, Migration, Isolation
und Selektion, lassen (ungehindert!) den Schluss zu: Evolution findet statt! Die
Autoren dieses Artikels sehen sich immer wieder veranlasst, auf diese Tatsache
hinzuweisen (z. B. Erbar & Leins 2020), weil sie den Eindruck nicht loswerden,
dass viele in maf3geblichen Positionen befindliche Mitmenschen sich eher einem
Mythos oder einer Legende und nicht der Wahrheit verbunden fiihlen.

In den folgenden Kapiteln soll nun versucht werden, Kdmpfe und Kooperationen
im Licht der Organismischen Evolution (und zunichst nicht der ,,Kulturellen
Evolution®) zu betrachten und in den kiampferischen Auseinandersetzungen den
,urgrund* einer Hoherentwicklung der Lebewesen zu sehen (,,schopferischer
Kampf*). Wiahrend bis auf die Selektion alle anderen Evolutionsfaktoren dem
Zufall unterworfen sind, wird die Selektion von einem (nicht fassbaren) Prinzip
beherrscht, nimlich dem Optimierungs- bzw. Okonomischen Prinzip. Vor dem
Hintergrund dieses Prinzips finden harte Konkurrenzkdmpfe statt. Als Sieger
gehen letztlich jeweils die Best-Angepassten hervor. !

'Der Begriff ,,survival of the fittest* als Lebensprinzip geht urspriinglich — nach der Auseinan-
dersetzung mit Charles Darwins Werk der ,,Entstehung der Arten durch natiirliche Zuchtwahl*,
erschienen 1859 — auf Herbert Spencer (1864) zuriick und ist danach von Darwin selbst iibernom-
men worden.
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2 Kreative Konkurrenzkampfe

Kreative ,,Kriegsfithrungen* unter den Organismen konnen von zwei Seiten Be-
trachtung finden: Die eine Seite bezieht sich auf die vielfach vernetzten Anpassun-
gen an unterschiedliche (ebenfalls vernetzte) abiotische und biotische Umweltfak-
toren (siehe z. B. ,,multifaktorielles, die Bliiten- und Fruchtfunktionen betreffendes
Korrelationsnetz* in Leins & Erbar 2008, 2010), die sich zwischenartlich iiber
lange Zeitraume hinweg abspielen. Die zweite Seite nimmt den innerartlichen
Konkurrenzkampf ins Visier und zwar von Generation zu Generation. Beide Seiten
gehen natiirlich Hand in Hand.

2.1 Kriegsschauplitze bei den Bliitenpflanzen

Es sind zwei Areale, auf denen bei den Bliitenpflanzen manchmal rigorose und mit
groflen Verlusten verbundene innerartliche Konkurrenzkdmpfe stattfinden. Dazu
muss man wissen, dass die Bliitenpflanzen — wie bei allen sich das Land erobert
habende Pflanzen (Moose, Farne, Samenpflanzen) — einen sog. heterophasischen
Generationswechsel durchlaufen (siehe z. B. Leins & Erbar 2008, 2010, Erbar &
Leins 2020). Daraus resultiert, dass die Pollenkorner selbst keine Geschlechtszel-
len, sondern Geschlechtszellen bildende haploide médnnliche Organismen sind,
die tiber ein Vehikel (Wind, Wasser, Insekten und andere Tiere) in die Néhe einer
oder mehrerer weiblicher haploider Individuen transportiert werden. Diese bleiben
in den Samenanlagen eingeschlossen, welch letztere wiederum von einem oder
mehreren Fruchtknoten (zumindest zur Zeit der Bestdubung) umgeben sind. Der
Landeplatz ist eine Narbe, die iiber ein sog. Pollenschlauchleitgewebe im Stempel
bzw. Fruchtknoten eine Verbindung zu den weiblichen haploiden Individuen, den
sog. Gametophyten, herstellt.

Eine zweite Kampfarena ist der Keimplatz der Samen oder Samen beherbergen-
den groBeren Einheiten einer (diploiden) ,,Mutterpflanze®. Unabhéngig von der Art
der Vehikel ist fast stets dafiir ,,gesorgt* durch ein bestimmtes Ausbreitungsmuster
der Samen bzw. Ausbreitungseinheiten, allgemein als Diasporen bezeichnet, den
Konkurrenzkampf zu stérken.
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Samenkeimlingskonkurrenz

Man nennt sie auch die postzygotische Konkurrenz bzw. Auslese. Die Konkurrenz
zu verschérfen bedeutet, die Samen bzw. die daraus sich entwickelnden Keimlinge
auf engstem Raum in der Néhe der ,,Mutterpflanze zu versammeln, welch letztere
einen geeigneten Keimplatz bereits getestet hat. Mehrere Experimente haben dies
bestitigt. Solche Experimente kdnnen beispielsweise, um das Ausbreitungsagens
Wind zu imitieren, im Windkanal durchgefiihrt werden. Sie zeigen immer wieder
im Samenausbreitungsmuster rechtsschiefe Samenverteilungskurven in Bezug zur
»~Mutterpflanze®, d. h. eine (mehr oder weniger) starke Anhdufung der Samen bzw.
Keimlinge um die ,,Mutterpflanze* herum; eine abnehmende Anzahl von Samen
verteilt sich mit zunehmender Entfernung von der ,,Mutterpflanze* (siehe hierzu
die Ausfithrungen in einem fritheren Band dieser Reihe: Erbar & Leins 2018).

Konkurrenz bzw. Auslese funktioniert erst auf der Grundlage von Verschieden-
heit der Konkurrenten. Die Verschiedenheit beruht bei allen Organismen einer
Art (Species) auf den Gen-Durchmischungen bei den Vorgéingen der Sexualitét
(Meiose = Reifeteilungen und Geschlechtszellenverschmelzung). Sexualitit — sie
nimmt ihren Anfang bei den Eukaryonten (Lebewesen aus Zellen mit echten Zell-
kernen) — wird damit zum Biodiversititsbeschleuniger. Alle Individuen einer Art,
die aus einer geschlechtlichen Fortpflanzung hervorgegangen sind, unterscheiden
sich voneinander, ob es sich um eine Buche oder einen Menschen handelt. Dieses
Wissen gehort heutzutage zu einem ,,Allgemeingut®, das — wie uns scheint — au3er
in der Kriminalistik viel zu wenig Beachtung findet.”

Es sind nicht immer die Samenverteilungsmuster, die sich unmittelbar bei ei-
ner Samenausbreitung ergeben, namlich die Hiufung der Samen in der Nihe
der ,,Mutterpflanzen®, die sich in rechtsschiefen (oft leptokurten) Kurven &u-
Bern, sondern jegliche oft durch zufillige Einfliisse von auflen hervorgerufene
Samenanhédufungen konnen an unterschiedlichen Stellen zur Verstirkung eines
Konkurrenzkampfes beitragen. Eine weitere Moglichkeit kann auch darin beste-
hen, dass Ausbreitungseinheiten (Diasporen) jeweils eine Mehrzahl an Samen
enthalten (siche Leins & Erbar 2008, 2010). Zuweilen sind beide, meist in offenen,

2 Bei uns Menschen ergibt sich daraus der Konflikt zwischen Individuum und Gesellschaft, und
dieser Konflikt ist die Grundlage fiir das Labyrinth der Dilemmata, also der Ethik, mit all den
Beriihrungspunkten zu Politik bzw. zu den Krisen in einer Demokratie.
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sandigen Habitaten zu beobachtenden Phinomene miteinander gekoppelt. Diese
Art von Keimkopplung mag auf eine stark vom ,,Grundmuster abweichende
Diasporenverteilung kompensierend wirken.

Wie bereits erwihnt, konnen Einzelexperimente mit verschiedenen Samen
ausbreitenden Agenzien, jedoch auch bloBe Beobachtungen sich ausbreitender
Pflanzen, wesentliche Beitrdge zum Verstindnis der Keimlingskonkurrenz leisten
(z. B. Kadereit & Leins 1988, Blattner & Kadereit 1991, Emig & Leins 1994,

Abbildung 1: Versuchsgeldnde im Gewann ,,Hiihnerstein“ (Heidelberg). — 1, Modellierung des
mit dem Aushub der entstehenden Medizinischen Klinik der Universitit Heidelberg anfallenden
und in die Gemarkung ,.Hiihnerstein“ iiberfithrten samenfreien schluffigen Bodenmaterials. — b,
Fertig gestelltes Untersuchungsfeld (2001). — ¢, Ausschnitt aus dem aktuellen Zustand (2022). —
d—e, Durch Niederschldge auf engem Raum fest gehaltene Diasporen vom Lowenzahn (Taraxacum,
d) bzw. junge Keimlinge vom Weidenroschen (Epilobium hirsutum, e). Eigene Aufnahmen.
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1996, Emig et al. 1999, 2000, Leins & Emig 1999, Sack 2003). Zur Erweiterung
diesbeziiglicher Erkenntnisse wurde dem Zweitautor dieses Artikels von der Lan-
desregierung Baden-Wiirttemberg iiber das Universititsbauamt Heidelberg kurz
vor dessen offiziellem Ruhestand eine grof3 angelegte Fliche von etwa einem
Hektar iiberlassen, um quasi in natura Einblicke in die Trickkiste ,,schopferischer!
Kriegsfiihrung zu erhalten.? Die baumlose Untersuchungsfliiche musste natiirlich
entsprechend gestaltet werden:* Abtragen des Mutterbodens, Modellierung des
mit dem Aushub der damals entstehenden Medizinischen Klinik des Universi-
tiatsklinikums (Neue Krehl-Klinik) im Neuenheimer Feld aus mehreren Metern
Tiefe, Gestaltung zweier Hiigel am Ost- und Siidrand des Gelidndes, Anlage eines
Sees etwa in der Mitte des Feldes, Umziunung, zwei Beobachtungstiirme im
Osten und Norden sowie von nummerierten Pflocken im Abstand von jeweils
fiinf Metern zur exakten Orientierung (Abb. 1a-b). Unsere Felduntersuchungen
begannen 2001. Die Sukzession in der Pflanzenbesiedlung ist auch heute noch
nicht abgeschlossen (Abb. 1c). Wihrend dieser Sukzession stellt sich unter der
Wirksamkeit unterschiedlicher Agenzien, z. B. Wind, Wasser, Tiere (vor allem
Vogel) immer wieder das erwihnte Grundmuster der Samen- bzw. Diasporen-
verteilung ein (rechtsschiefe, zuweilen leptokurte Verteilungskurve!). Oft sind es
mehrere Agenzien, die zusammenwirken (Polychorie). Regen kann beispielsweise
in gegensitzlicher Weise wirken. Regentropfen konnen durch ballistische Einrich-
tungen Diasporen katapultartig befordern (z. B. Braunelle Prunella; Sack 2003,
Erbar & Leins 2018) oder Regen kann eine Ausbreitung gegebenenfalls stoppen,
wie wir es auf dem Untersuchungsfeld mehrfach beobachten konnten (z. B. bei
den Fruchtstinden der Pappeln oder bei Weidenrdschen- (Epilobium-) Arten oder
beim Lowenzahn Taraxacum (Abb. 1d—e). Es handelt sich um Pflanzen, deren
Diasporen auffillige Einrichtungen zur Weitstreckenausbreitung durch den Wind
(lange Haare oder Fallschirme) entwickelt haben. Werden diese Einrichtungen
nass, bleiben sie am Boden haften. Es kommt oft zu einer erheblichen Verschir-

3

3 Der damaligen Landesregierung Baden-Wiirttembergs fiihle ich mich fiir die v6llig unbiirokrati-
sche Modellierung des Geldndes im Handschuhsheimer Feld (Gemarkung ,.Hiithnerstein) heute
noch dankbar verbunden. Sie hat mit diesem Projekt einem ,,Herzenswunsch* eines philosophisch
orientierten Evolutionsbiologen entsprochen.

4 Bei der Planung haben sich wesentlich die Herren Dr. Wolfram Emig, Dr. Peter Sack und Dr.
Markus Sonnberger eingebracht. Thnen sei herzlich gedankt.
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fung des Konkurrenzdrucks, der nur von wenigen Individuen (im Extrem von nur
einer Keimpflanze) gewonnen werden kann. Wie es der Zufall will: Abb. le zeigt
eine Situation, in der noch vor der zum Abtransport der Samen sich prisentieren-
den jungen, noch ungedffneten Fruchtstinde durch unwetterartige Niederschldge
zu Boden geschlagen wurden. Die bereits keimfihigen Samen geraten mit ihren
Keimlingen schon sehr friih in einen ,,gnadenlosen* Konkurrenzkampf.

Eine wichtige Erkenntnis, die sich letztlich auf all unsere Feldbeobachtungen
stiitzt, besteht in der Neuformulierung des ,.fitness*“-Begriffs bei Pflanzen, wenn es
sich um innerartliche (beobachtbare) Konkurrenz dreht: Uber die groBte ,.fitness*
verfiigt ein Individuum durch ein schnelleres Wachstum im Vergleich zu seinen
Konkurrenten bzw. eines schnelleren Stoffwechsels.

Pollenschlauchkonkurrenz

Uber einen schnellen Stoffumsatz miissen auch die Gewinner der oft in hartem
Konkurrenzkampf befindlichen (haploiden) Pollenkorner verfiigen, wenn sie zur
Ubertragung ihrer Geschlechtszellen in einen Schlauch auswachsen (vgl. Leins &
Erbar 2008, 2010; Abb. 2a-b). Die Néihrstoffe, die sie bei diesem Wachstum beno-
tigen, werden von einem Pollenschlauchleitgewebe geliefert. Letzteres erstreckt
sich im sog. Stempel, vom Landeplatz der Pollenkorner, der Narbe, bis hin zu den
Samenanlagen (siehe z. B. Erbar 2003). Eine Pollenschlauchkonkurrenz ldsst sich
auf elegante Weise veranschaulichen, wenn man Gynoeceen (Stempel, Fruchtkno-
ten) mit entfarbtem Anilin (bindet an Kallose, welche in der Pollenschlauchwand
vorhanden ist) behandelt und als Quetschpriparate unter dem Fluoreszenzmi-
kroskop betrachtet (Abb. 2¢). Anfanglich, das heifit im Bereich der Narben und
im oberen Griffelteil, drangen sich oft sehr viele Pollenschlauche und bilden
einen mehr oder weniger dichten Strang, der nach unten zu, also in Richtung
Fruchtknoten mit den Samenanlagen, immer diinner wird (z. B. Erbar 2003). Es
gibt einige durch Experimente gewonnene Hinweise, dass diese priazygotische
Selektion durch Pollenschlauchkonkurrenz einen vorteilhaften Effekt auf die Nach-
kommenschaft hat. Der Wettlauf zu den Samenanlagen mag von der Linge des
Griffels und von der Zahl der Konkurrenten beeinflusst werden. Die letztere kann
nicht hoher sein als es die Pollenkapazitit der Narbe erlaubt. Eine relativ hohe
Pollenkapazitit hat beispielsweise wegen seiner auffallend kleinen Pollenk6rner
der Steinsame (Lithospermum officinale, Boraginaceae, Raublattgewéchse; siehe
Sonnberger 2002). Verglichen mit der niedrigen Anzahl von Samenanlagen im
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Abbildung 2: Pollenschlauchwachstum und -konkurrenz. — a, ¢, Fluoreszenzmikroskopische Bilder;
Kallose fithrende Gewebe leuchten auf. — a, Einzelner Griffelast von Nigella damascena (Jungfer
im Griinen, Ranunculaceae). Nach der Landung der Pollenkérner (PK) auf der Narbe (N) sind
die Pollenschlduche (PS) ausgewachsen und suchen Anschluss an das Pollenschlauchleitgewebe.
Eigenes Bild. — b, Pollenschlauchkonkurrenz im Stempel: Nur die schnellsten Pollenschlduche
»siegen! Aus Leins & Erbar 2008. — ¢, Drei verschiedene Préiparate vom Steinsamen (Lithospermum
officinale, Boraginaceae). Die aufleuchtenden Pollenschlduche (PS) befinden sich jeweils im Zen-
trum des Griffels (Gr). Die iibrigen (peripheren) aufleuchtenden Stringe sind dem Kallose-haltigen
Assimilat-Leitgewebe zuzuordnen. Gleich nach dem Start, also im oberen Griffelbereich (links; N =
Narbe), kommen die Pollenschliduche in arge Bedringnis, in tieferen Griffelbereichen diinnt sich der
,Pollenschlauchstrang* immer mehr aus (Mitte), und nur ganz wenige erreichen schlie8lich ihr Ziel,
indem sie in die Samenanlagen (Sa) im Ovar (O) eindringen (rechts, Pfeil). Original M. Sonnberger,
verdndert (siehe auch Sonnberger 2002).

HDJBO #2023 «Band 8§ * 37



Erbar & Leins Schopferischer Kampf und Kooperation

Fruchtknoten — es sind nur vier — 18st eine hohe Zahl von Pollenkdrnern einen
harten Konkurrenzkampf unter den Pollenschlduchen aus (Abb. 2c¢).

Eine (zufillig zustande gekommene!) Einrichtung zur Verschérfung einer pri-
zygotischen Konkurrenz (= Pollenschlauchkonkurrenz) kann bei einer eventuell
auftretenden Verarmung der genetischen Variabilitit, die bei Inzucht, also fortwih-
renden Selbstbefruchtungen (Autogamien), erfolgt, als kompensierend aufgefasst
werden. In diesem Zusammenhang konnten wir an einem tropischen Unkraut,
nimlich bei Spigelia anthelmia (Indianisches Wurmkraut) aus der Familie der Lo-
ganiaceae (Brechnussgewichse) eine erstaunliche Beobachtung machen (Erbar &
Leins 1999, Leins & Erbar 2008, 2010): Hier deponieren kurz vor Blithbeginn die
Staubbeutel (Antheren) den Pollen auf die Narbe derselben Bliite (Abb. 3a), wie
es bisweilen in Bliiten unterschiedlicher Verwandtschaftskreise beobachtet werden
kann, die mit Hilfe eines solchen Ablademechanismus eine portionierte Pollenpra-
sentation ermdglichen (Leins & Erbar 2008, 2010). Im Gegensatz zu einer solchen
sekunddren Pollenprisentation, bei der im Allgemeinen Selbstbefruchtung verhin-
dert wird, entweder dadurch, dass die Narben noch nicht ,,reif* sind oder durch die

Abbildung 3: Indianisches Wurmkraut (Spigelia anthelmia, Loganiaceae). — a, Gerade in Anthese
getretene Bliite mit der selbstbestidubten Narbe (Pfeil). — b, Dieselbe Bliite ungefihr 16 Stunden
spater mit abgetrenntem oberen Griffelteil (aufpripariert; Pfeil weist auf die Abbruchstelle). A =
Anthere (Staubbeutel), Gr = Griffel. Aus Erbar & Leins 1999, verindert.
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chemischen Schranken der sog. Selbstinkompatibilitit (= Selbstunvertréaglichkeit;
Leins & Erbar 2008, 2009), konnen bei Spigelia anthelmia die Pollenkorner der
eigenen Bliite auskeimen. Nach weniger als einem Tag trennt sich jedoch der
obere Griffelteil, welcher umgekehrt keulenformig gestaltet ist, von einem diinnen
unteren Teil (Abb. 3b). Der breite Keulenabschnitt wird dabei von vorspringenden
Leisten der Staubfidden-(Filament-) ansétze (Abb. 4a, Pfeile) durch Verlingerung
der Staubgefil3-Kronrohre (Stamen-Corollentubus) von unten erfasst und vom
unteren Griffelteil entfernt. Wir interpretieren diesen Vorgang als ein rigoroses

Abbildung 4: Spigelia anthelmia (Loganiaceae). — a, Aufgeschnittene junge Bliite (kurz vor Anthe-
se) mit vorspringenden Filament- (Staubfaden-) Leisten (Pfeile). — b-c, Fluoreszenzmikroskopische
Aufnahmen ein und desselben Gynoeceums nach Abwurf des oberen Griftelteils (Quetschpripa-
rat!). — b, Narbenregion des oberen Griffelteils mit gekeimten Pollenkornern. Die hier sichtbaren
Pollenschlduche sind die Verlierer; sie konnen wegen des Griffelabbruchs keine Samenanlagen
mehr erreichen. — ¢, Unterer Stempelbereich mit Pollenschlduchen (lange Pfeile), die bereits in
Samenanlagen eingedrungen sind (kurze Pfeile). A = Anthere (Staubbeutel), CT = Kronrohre (Corol-
lentubus), Gr = Griffel, O = Ovar (Fruchtknoten), Sa = Samenanlage, St-CT = Stamen-Corollentubus
(StaubgefdB3-Kronrohre). Der Messbalken entspricht 1 mm in a, 100 pm in b—c. Aus Erbar & Leins
1999, verandert.
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Verhalten, die schnellsten minnlichen Gametophyten zu selektieren: Die Pollen-
schlduche, die den unteren Griffelteil erreicht haben, bevor sich der obere Teil
abtrennt, sind die ,,Gewinner, wenn sie in die Samenanlagen eindringen (Abb. 4c¢).
Viele ,,Verlierer bleiben im oberen Griffelteil stecken (Abb. 4b). Offensichtlich
verzichtet Spigelia anthelmia unter Umstidnden auf einen maximalen Samenansatz
zugunsten einer hoheren Fitness ihrer Nachkommen.

2.2 Kampfschauplitze bei Insekten

Wihrend unserer vieljahrigen Beschiftigung mit den Interaktionen zwischen In-
sekten und Blumen, die vielfach in einem mutualistischen Verhéltnis bei der
Bestidubung zueinander stehen, und iiber das wir weiter unten im Kapitel ,,Ko-
operationen‘ einiges bemerken mochten, gilt in letzter Zeit mehr und mehr unser
Interesse dem kéimpferischen Sexual- und Brutverhalten von Insekten, insbesonde-
re von Hautfliglern (Hymenopteren = Wespen und Bienen). Bislang Unbekanntes
konnten wir auf Sizilien diesbeziiglich aufdecken.’ Zwei beeindruckende Beispiele
mochten wir hier vorstellen.

Bei der Sizilianischen Schneckenhausbiene Rhodanthidium siculum, deren par-
allel sich abspielendes Sexual- und Brutverhalten im Frithjahr 2014 und 2016 in
den Diinen von Vendicari, einem Naturreservat siidlich von Syrakus, iiber Tage hin-
weg Beobachtung fand, bleiben zwar noch Fragen offen, das gesamte Geschehen
aber lésst sich tiberschreiben mit ,,.Sexuelle Beldstigung am Arbeitsplatz* (Erbar
& Leins 2017). Anfangs suchen die Weibchen nach einem der vielen leeren Schne-
ckenh#user (meist von der Mittelmeer-Sandschnecke Theba pisana) und priifen
deren GroBe. In einem geeigneten Schneckenhaus wird ein Gemisch aus Sand und
Speichel im Nabel des Schneckenhauses deponiert (Abb. 5a). Zwischen mehreren
Minnchen kommt es nun zu heftigen Kdmpfen (Abb. 5b). Bei jeder Gelegenheit
versuchen die Minnchen, sich mit dem Weibchen zu paaren (Abb. 5d). Grofle
Mainnchen besetzen das vom Weibchen ausgesuchte Schneckenhaus (Abb. 5¢), in
das es Pollen und Nektar einbringt (vorzugsweise von der Milchfleckdistel Galac-
tites tomentosus, der Kugelkopf-Flockenblume Centaurea sphaerocephala, der

5 Einen Kampf unter verschieden groBen Mnnchen der Sizilianischen Mértelbiene Chalicotoma
sicula auf einem Paarungsplatz haben wir bereits 2021 in HBJBO 6 vorgestellt (Erbar & Leins
2021).
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Abbildung 5: Sizilianische Schneckenhausbiene (Rhodanthidium siculum). — a, Ein Weibchen
markiert ein leeres Schneckenhaus im Bereich des Nabels mit einem Sand-Speichel-Gemisch
(Pfeil). — b, Frontaler Luftkampf zweier rivalisierender Ménnchen. Sie greifen sich gegenseitig mit
offenen, scharfen, zangenartigen Mandibeln an. In der Regel gewinnt das kriftigere der beiden und
tibernimmt dann das vom Weibchen ausgesuchte Schneckenhaus. — ¢, Das Ménnchen erwartet das
Weibchen am Schneckenhaus. — d, Sekunden spéter kommt es zur Kopulation. Eigene Aufnahmen,
Sizilien Mirz/April 2014, 2016.

Kronen-Wucherblume Glebionis coronaria, Asteraceae, und dem Kreta-Hornklee
Lotus creticus, Fabaceae; sieche Abbildungen in Erbar & Leins 2017). Das Ein-
bringen der Verpflegung fiir die Brut dauert etwa 2-3 Stunden, manchmal auch
mehrere Stunden. Wihrend dieser Zeit wird das Weibchen alle 2 Minuten (anfangs
sogar noch héufiger) zur Kopulation aufgesucht, vorzugsweise von einem groflen
Minnchen, aber gelegentlich kommt es auch zur Paarung mit kleinen Ménnchen.
Nach der Ablage von ein oder zwei Eiern verschlie§t das Weibchen das Schne-
ckenhaus mit Muschel- oder Schneckenschalenstiicken, die mit Sand und Speichel
vermengt sind (Abb. 6a—b). Das Weibchen transportiert das verschlossene Schne-
ckenhaus dann an einen sicheren Ort (Abb. 6¢). Je nach Wetterbedingungen kann
dies mehrere Tage dauern. Die maximal beobachtete Bewegungsdistanz betrug
etwa 10 m. SchlieBlich wird das fertige Schneckenhaus vergraben, meist unter
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Abbildung 6: Sizilianische Schneckenhausbiene (Rhodanthidium siculum). — a, Nach der Eiablage
auf einem Pollen-Nektargemisch beginnt das Weibchen mit dem Verschluss des Schneckenhauses.
— b, Mit passenden (oder passend ,,geschnittenen*) Muschel- und Schneckenschalenstiickchen,
vermischt mit Sand und Speichel ,.kunstvoll* (Terrazzo-artig) verschlossenes Schneckenhaus. —
¢, Transport des verschlossenen Schneckenhauses an einen geschiitzten Ort. — d, Verbuddeln des
Schneckenhauses, meist im Boden unter einer Pflanze. Eigene Aufnahmen, Sizilien Mérz/April
2014, 2016.

einer Pflanze. Das Vergraben folgt einem bestimmten Bewegungsmuster, indem
das Bienenweibchen hinter dem Schneckenhaus gribt und riickwarts gehend vor
dem Schneckenhaus den aus der Hohle entfernten Sand abladt (Abb. 6d).

Die duBerst zahlreichen Begattungen durch verschieden gro3e Mannchen kénn-
ten vielleicht auf die GroBenunterschiede der zwar im Vergleich zu den Minnchen
kleineren Weibchen einen genetischen Einfluss nehmen. Dazu muss man wis-
sen, dass die Méannchen aus unbefruchteten Eiern hervorgehen, also haploid sind.
Jedenfalls ist der GroBBenunterschied bei den Weibchen von fast existentiellem
Vorteil, wenn man bedenkt, dass die mit Nektar und Pollenkornern zu befiillenden
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leeren Schneckengehéduse (von der Mittelmeer-Sandschnecke Theba pisana und
auch der Schokoladenbandschnecke Eobania vermiculata) ebenfalls unterschied-
lich groB sind. Eine Befiillung folgt natiirlich wieder einmal dem Okonomischen
Prinzip!

Geradezu einen Masseniiberfall auf ein Weibchen von miteinander kimpfenden
Minnchen erleben wir — ebenfalls wieder auf Sizilien — unter einem Johannisbrot-
baum (Ceratonia siliqua, aus der Familie der Hiilsenfriichtler, Fabaceae, Unter-
familie Caesalpinioideae). Unter dem Johannisbrotbaum ( Abb. 7a, landeinwirts
unweit von Vendicari Nord) lassen sich in der Erde lebende riesige Kiferlarven
beobachten (Abb. 7b); es sind die Engerlinge des Nashornkéfers (Oryctes nasicor-
nis), der zur Familie der Blatthornkéfer (Scarabaeidae) gehort. Diese Kéferlarven
bilden das Nahrungssubstrat fiir Wespenlarven der Gro3en Dolchwespe (Megas-
colia bidens), aus deren Puppen — zeitlich versetzt — minnliche oder weibliche
Tiere hervorgehen; es schliipfen die ménnlichen wohl deutlich vor den weibli-

Abbildung 7: GroBe Dolchwespe (Megascolia bidens). — a, Balz- und Brutplatz unter einem
Johannisbrotbaum (Ceratonia siliqua, Fabaceae-Caesalpinioideae). — b, Unvermutet aus dem Boden
auftauchender (und dann auch wieder verschwindender) Engerling des Nashornkifers (Oryctes
nasicornis). — c—d, Minnchen suchen nach Nektar an Bliiten der unmittelbaren Umgebung. — ¢,
Malva sylvestris (Malvaceae). — d, Milchfleckdistel Galactites tomentosus (Asteraceae). Eigene
Aufnahmen: nahe Vendicari Nord/Eloro, Sizilien, April 2018 und 2019.
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Abbildung 8: Grolle Dolchwespe (Megascolia bidens). — a—c, Momentaufnahmen aus einem Video.
—a, Ein Weibchen — kenntlich an dem roten Kopf — schliipft gerade aus dem Boden. — b, Unmittelbar
danach wird es (Pfeil) von einem Minnchen entdeckt. — ¢, Ein weiteres Minnchen nahert sich. —
d—e, Kugelformige, sich bewegende Haufen von mehreren Médnnchen (mit Sternchen markiert), in
dem immer wieder der rote Kopf des Weibchens (Pfeile) sichtbar wird. — f, Letztlich (so etwa nach
10 Minuten) kommt ein Ménnchen zur Kopulation. Eigene Aufnahmen: nahe Vendicari Nord/Eloro,
Sizilien, April 2018 und 2019.

chen Tieren. Zahlreiche (etwa 30—40) minnliche Tiere (kenntlich am schwarzen
Kopf, den schwefelgelben Fiihlern und den zwei gelben Flecken am Hinterleib,
Abb. 7c—d) schwirmen auf einem Balzplatz von wenigen Metern Umfang dicht
iiber der Erdoberfliche im Flug hin und her. Dies geschieht vom spéten Vormittag
an bis um die Mittagszeit. Zwischendurch suchen sie in der unmittelbaren Néhe
des Paarungsplatzes befindliche Blumen auf, um ihren Energiebedarf durch die
Aufnahme von Nektar zu decken (Abb. 7c—d).

Erscheint ungefihr um die Mittagszeit, wie wir immer wieder beobachten konn-
ten, an der Erdoberfliache ein gerade geschliipftes Weibchen (Abb. 8a), stiirzen
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sich in Sekundenschnelle die zahlreichen Ménnchen auf dieses eine Weibchen
(Abb. 8b—c), wohl olfaktorisch angezogen von einem Sexuallockstoff, den das
Weibchen emittiert. Es entsteht eine ungerichtet sich bewegende Kugel aus um
die ,,Gunst* des Weibchens kdmpfenden Ménnchen, und in dieser Kugel befindet
sich das Weibchen (Abb. 8d—e). Manchmal wird diese (ungerichtet) wandernde
Kugel an einem Hindernis in zwei oder drei Kugeln geteilt, aber nur eine bein-
haltet natiirlich das Weibchen, deren fliichtiger Lockstoff sich wahrscheinlich
zuvor auf die Miannchen verteilt hat. Nach einigen Minuten nimmt die Zahl der
umschwirrenden Ménnchen ab und das Weibchen mit ihrem orangeroten Kopf und
den ebenso gefirbten, etwas kiirzeren Fiihlern wird unter dem ,,Minnerhaufen*
sichtbar (Abb. 8d—e). SchlieBlich hat es ein Mannchen geschafft, die Begattung
durchzufiihren (Abb. 8f). Das ,.erschopfte” Weibchen kann jetzt auf der Hand néher
betrachtet werden (Abb. 9a). Auffallend sind die zu einer Schaufel zusammennei-
genden Mandibeln (Pfeil in Abb. 9a), die zum Graben in der Erde bei der Suche
nach einem Engerling Benutzung finden. Bei der Stirkung vor der Eiablage kann
man gut erkennen, dass die Weibchen sich von den Ménnchen zusitzlich durch
den Besitz von vier gelben Punkten auf dem Hinterleib unterscheiden (Abb. 9b—c).

3

Abbildung 9: Weibchen der grofSen Dolchwespe (Megascolia bidens). — a, Kopf mit den zum Graben
geeigneten Mandibeln (paarige Oberkiefer, Pfeil). — b—c, Nektarsuche an den gleichen Bliiten der
unmittelbaren Umgebung, die auch die Ménnchen aufsuchen. — b, Malva sylvestris (Malvaceae).
— ¢, Milchfleckdistel Galactites tomentosus (Asteraceae). Befinden sich zufillig Weibchen und
Mainnchen nach erfolgter Kopulation an ein und demselben Blumenkopf, so interessieren sich beide
Geschlechter nicht mehr fiireinander. Eigene Aufnahmen: nahe Vendicari Nord/Eloro, Sizilien,
April 2018 und 2019.
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3 Kooperationen unter Lebewesen

Kooperationen sind von unterschiedlicher Intensitét. Sie reichen von einer ,,locke-
ren‘ Gildenbildung iiber einen Mutualismus bis hin zu einer strengen (obligaten)
Symbiose.

3.1 Gilden

Eine ,,Jockere* Kooperation kann man in der Biologie, angelehnt an den nicht
eindeutig zu definierenden (mittelalterlichen) Begriff der Gildenbildung, im Zu-
sammenschluss von Organismen unterschiedlicher Herkunft (bzw. unterschiedli-
cher verwandtschaftlicher Stellung) zur Férderung eines gemeinsamen Vorteils
sehen. Nennen wir sie eine unidirektionale Kooperation. Wenn beispielsweise zu
einer bestimmten Jahreszeit in einem bestimmten Lebensraum von kleinerem oder
groflerem Ausmall eine Mehrzahl der Pflanzenarten die gleiche Bliitenfarbe hat,
kann dies verstirkend auf die Anlockung bestimmter (farbensteter) Insekten (z. B.
Bienen) wirken. Im Zusammenhang mit einer Gildenbildung konnen wir vielleicht
auch folgende Erscheinung am Atna auf Sizilien interpretieren. Auf alten Lavastro-
men im Bereich Piano Provenzana an der Nordost-Flanke des Vulkans und in alten
Kraterschlunden der Crateri silvestris (die vor etwa 100 Jahren noch aktiv waren)
finden wir breit kegelformige, reich und dicht verzweigte Zwergstraucher, die an
ihren AuBenflaichen von Weitem gesehen vielfach weille oder gelbe oder blaue
mehr oder weniger gro3e ,,Flecken* aufweisen (Abb. 10a-b). Nihert man sich
diesen Strduchern, wird man gewahr, dass es sich bei den ,,Flecken* tatsdchlich
um dicht zusammen stehende Bliiten handelt. Es sind jedoch nicht die Bliiten
des Strauches; die Bliiten gehoren zu krautigen Pflanzen, die im Boden unter
dem Strauch offensichtlich noch geniigend Platz finden. Bei den weil3blithenden
Pflanzen handelt es sich um einen Vertreter der Nelkengewichse (Caryophylla-
ceae), namlich das Filzige Hornkraut (Cerastium tomentosum, Abb. 10c). Bei
dieser Art entstehen die aufrechten Bliitensprosse aus horizontal wachsenden
auslauferartigen Kriechsprossen, die iiberall dort, wo sie den Boden beriihren,
sprossbiirtige Wurzeln ausbilden konnen. Die gelbblithenden Gewichse vertreten
mit einer Art des Schoterichs (Abb. 10d), namlich Erysimum bonannianum, die
Kreuzbliitlerfamilie (Brassicaceae), und schlielich haben wir mit dem blau bis
weiB blithenden Atna-Veilchen (Viola aethnensis ssp. aethnensis, Abb. 10e) noch
einen Vertreter der Veilchengewichse (Violaceae) vor uns.
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Und wohin gehort der Strauch, der mehr oder weniger gleichzeitig mit den
genannten krautigen Gewéchsen bliitht? Man kann bei Ndherung sofort erkennen,
dass dieser ein Schmetterlingsbliitler (Fabaceae-Faboideae) ist, der ,,spino santo®,

Abbildung 10: Dornpolsterstufe am Atna (Sizilien; oberhalb 1900mNN). — a, Vegetation auf La-
va. — b, Dornpolster mit darin Schutz suchenden (unbewehrten) Pflanzen. — ¢, Filziges Hornkraut
(Cerastium tomentosum, Caryophyllaceae) in einer am Atna endemischen Varietit (var. aetnaeum). —
d, Schéterich (Erysimum bonannianum, Brassicaceae), ein Endemit Siziliens (Atna, Madonie, Ne-
broden). — e, Atna-Veilchen (Viola aethnensis ssp. aethnensis; Violaceae), in der Unterart ebenfalls
ein Endemit am Atna. — f—g, Atna-Tragant (Astragalus siculus, Fabaceae), eine weiterer Endemit
des Vulkans. Der sich in den kompakten Kissen dieser Pionierpflanze ansammelnde feine Lavasand
bietet anderen Pflanzen Lebensraum. Die Dornen werden von der stehenbleibenden Rachis der
Fiederblitter gebildet. Eigene Aufnahmen: Atna, Sizilien, 2001.
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der Atna-Tragant (Astragalus siculus, Abb. 10f-g). Seine in kompakten Stinden
sich befindenden violetten Bliiten verstecken sich etwas zwischen den Blittern
und sind von der Ferne kaum zu erkennen. Die Fernanlockung von Insekten fiir
die Bestdubung wird durch das farbliche ,,Herausstechen der den Begleitpflanzen
angehorenden Bliiten stark erhoht.

Es mag vielleicht eine ,,Geschmacksache* sein, hier von einer Gildenbildung zu
sprechen; Voraussetzung fiir eine in diese Richtung zielende Interpretation miisste
natiirlich der Besuch von nicht blumensteten Insekten sein, damit Strauch und
krautige Begleitpflanzen gleichermalien profitieren. Wir haben aber oft (an den un-
terschiedlichsten Habitaten) beobachtet, dass eine konsequente Blumenstetigkeit
nicht immer vorzufinden ist. Eine weitere Interpretation kann auch in die Richtung
eines Mutualismus gehen: Insektenanlockung versus Schutz der krautigen Be-
gleitpflanzen durch den Strauch mit seinen duflerst scharfen Dornenspitzen, in die
jeweils die Rhachis der gefiederten Blitter auslduft (Abb. 10f—g). Des Weiteren
kann ein Vorteil auch nur auf der Seite der zarten Begleitpflanzen zugesprochen
werden, die bei zu starker Windeinwirkung durch den Strauch ihren Halt finden.
Als Evolutionsbiologen, die sich insbesondere fiir Selektionsprozesse interessie-
ren, wissen wir natiirlich, dass, wenn die Frage nach dem Sinn und Zweck einer
ungewohnlichen Erscheinung auftaucht, wir schnell einer Uberinterpretation an-
heimfallen konnen. Der die Evolution begleitende Zufall l4sst, sofern dieser nicht
zu einem negativen Ergebnis fiihrt, alles zu. In den folgenden Abschnitten wollen
wir uns mit eindeutig erwiesenen Mutualismen auseinandersetzen.

3.2 Mutualismen

Unter einem Mutualismus verstehen wir in der Biologie eine Interaktion zwischen
verschiedenen Organismen oder -gruppen zu beiderseitigem Vorteil, wobei die
Vorteile sich (im Gegensatz zu einer Gilde) qualitativ unterscheiden. Mutualismen
wirken also bi- oder sogar multidirektional.

Wechselseitige Beziehungen zwischen Bliiten und Tieren

Im Mittelpunkt des Interesses stehen (gerade heutzutage!) die Beziehungen zwi-
schen Blumen und insbesondere Insekten, welch letztere fiir die Ubertragung der
Pollenkorner auf die Narbe, den Startplatz des Pollenschlauchrennens (siehe wei-
ter vorne), in sehr vielen Fillen (wohl bei ungefiahr 80% der Bliitenpflanzenarten)
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verantwortlich sind. Die Bliiten- oder Bestdubungsbiologie wurde von Christian
Konrad Sprengel mit seinem beriihmten und bahnbrechenden Werk ,.Das entdeckte
Geheimniss der Natur im Bau und in der Befruchtung der Blumen* begriindet (er-
schienen 1793). Es war die Zeit Goethes, der als Essentialist von Sprengels Werk
nichts hielt.® Erst 50 Jahre nach seinem Tod erntete dieser groBe Wissenschaftler
von Charles Darwin hochste Anerkennung’ (vgl. Wagenitz 1993). Nach Sprengel
hat vor allem Stefan Vogel den aktuellen Stand dieses Wissenschaftszweigs iiber
Jahrzehnte mit seinen duBerst zahlreichen Schriften geprégt (das vollstindige
Literaturverzeichnis ist aufrufbar unter https://stb.univie.ac.at/fileadmin/user_up
load/p_sfb/Vogel_Stefan/vogel_stefan_publications.pdf). Innerhalb der modernen
Biodiversititsforschung ist die Bliitenbiologie nicht mehr weg zu denken. Sie diirf-
te eine wichtige Grundlage bilden fiir die Losung des vom Menschen verursachten
Katastrophen triachtigen Problems des Insektensterbens.

Zu einem besseren Verstdndnis der immensen Vielfalt innerhalb der mutualis-
tischen Beziehungen wollen wir uns ein paar Gedanken dariiber machen, wie es
iiberhaupt im Verlauf der Erdgeschichte dazu kam, dass Bliiten Insekten (und wel-
che?) als Pollen iibertragende Vehikel benutzen. Kurz zusammengefasst ldsst sich
vermuten, dass dem Bestdubungsmutualismus ein parasitidres Verhiltnis voraus-
ging. Pollen fressende (oder aufschliirfende) Insekten (Kéfer, Fliegen, Urmotten)
mogen einen entsprechenden Selektionsdruck ausgeiibt haben, der durch einen
zufilligen (!) ,,genialen Trick* beantwortet wurde, indem die die Pollen produ-

6 Goethe sagt zu der ,,Sprengelischen Vorstellungsart“: ,,Nach meiner Meynung erkliirt sie eigentlich
nichts; sie legt nur der Natur einen menschlichen Verstand unter ... “ (Brief vom 26.2.1794 an den
Botaniker August Batsch http://www.zeno.org/Literatur/M/Goethe,+Johann+Wolfgang/Briefe/1
794, dem ersten Direktor des wissenschaftlichen Botanischen Garten in Jena). In seinem Gedicht
,.Gleich und Gleich* aus dem Jahre 1814 spricht Goethe allerdings von einem ,,Blumenglockchen®,
das ,.frith gesprosset™ war und weiter schreibt er: ,,Da kam ein Bienchen und naschte fein — Die
miissen wohl beide fiir einander sein. Ob fiir Goethe ,,.Dichtung oder Wahrheit* — kiirzer 1asst
sich die Arbeit Sprengels nicht zusammenfassen.

7 Darwin wurde 1841 von Robert Brown auf das Werk Sprengels aufmerksam gemacht. Der
Gedanke der Forderung der Fremdbefruchtung war wohl das, was Darwin an dem Buch besonders
beeindruckte und seinen eigenen Ideen entgegen kam; dass dauernde Selbstbestdubung fiir die
Variabilitit und damit fiir die Evolution von Nachteil ist, war naheliegend, wenn auch die Kenntnis
der genetischen Grundlagen dafiir noch vollig fehlte. Das bliitenokologische Hauptwerk Darwins
beschiftigt sich mit der Bestdubung von Orchideen. Die Bliitenokologie lieferte Darwin wichtige
Argumente fiir die Fiahigkeit der Natur, Anpassungen durch Selektion hervorzurufen.
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zierenden und Samenanlagen tragenden Organe, die bei den Nacktsamern (Gym-
nospermen) voneinander getrennt sind, zusammengefasst werden zu dem, was
man als Zwitterbliite bezeichnet; es mussten lediglich die Samenanlagen in ihre
tragenden Strukturen eingepackt werden und schon sind wir bei den Bedecktsa-
mern (Angiospermen = Bliitenpflanzen). Die Pollen fressenden Insekten kommen
jetzt mit den Narben der Samenanlagen-Verpackungen, d. h. den Fruchtblittern
(Karpellen), in Beriihrung und kénnen die an ihrer Korperoberflache von anderen
Bliiten mitgebrachten Pollenkorner dort deponieren. Das sich zwangsliufig erge-
bende Zwitterblumen-Problem, niamlich die Gefahr einer Inzucht, wird, wie oben
schon angedeutet, durch unterschiedliche Mechanismen zumindest eingeschrinkt
(Leins & Erbar 2008, 2010).

Zeitlich gesehen kann aufgrund fossiler Indizien im Moment davon ausgegan-
gen werden, dass sich die Zwitterbliitenbildung zusammen mit dem Einschluss der
Samenanlagen in der Unteren Kreidezeit, also vor 140-150 Millionen Jahren (oder
vielleicht noch frither?) abgespielt haben mag.® Die ersten Bliiten bestiubenden In-
sekten sind bei den damals schon existierenden Kéfern, Fliegen und den Urmotten
zu suchen. Entsprechend dem ersten Nahrungsangebot, ndmlich Pollen, sind diese
in der Lage mit ihren Mundwerkzeugen letzteren aufzunehmen und bis auf die
aus unverdaulichem Sporopollenin bestehenden Wandbestandteile aufzuschlieBen,
wobei nur Kifer und Urmotten mit ihren kauend-beilenden Mundwerkzeugen
Pollenkorner knacken konnen. Wahrscheinlich schon friih in der Evolution der Blii-
tenpflanzen kam ein viel billigeres Nahrungsmittel ,,auf den Markt*, das sowohl
Pollen zu sich nehmenden Fliegen als auch Kifern als Lockspeise angeboten wur-
de, namlich Nektar. Dies gab Anlass fiir eine gekoppelte Evolution (Coevolution)
zwischen den Mundwerkzeugen und der Lage des von Nektardriisen sezernierten
Nektars mit dem Ergebnis einer gekoppelten Anpassung (Coadaptation). In sehr
vielen Fillen konnte der Nektar die wertvolle Pollenproduktion ,herunterfahren®,
indem weniger der Pollen produzierenden Staubgefifle ausgebildet wurden. Und

8 Pollen- und teilweise Blattfossilien der Angiospermen werden auf ein Alter von ca. 140—130 Mil-
lionen Jahre datiert (Friis et al. 2011). Das beriihmte Fossil Archaefructus (Alter: 125 Millionen
Jahre) ist der erste direkte Beleg fiir den Einschluss der Samenanlagen in Fruchtblittern (Sun et
al.1998, 2002). Plausible Versuche der Altersbestimmung mit einer molekularen Uhr schitzen
das Alter der Angiospermen auf etwa 145-208 Millionen Jahre (Sanderson et al. 2004, Kim et al.
2004, Anderson et al. 2005).
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dies mag dann auch der Startpunkt fiir die ,,rasante* Entwicklung Ressourcen
drmerer krautiger Pflanzen gewesen zu sein. Welch’ ein Erfolg! Okonomie ist eben
alles! Wespen und Bienen, die sog. Hautfliigler (Hymenopteren), entwickelten
schlieBlich schliirfende und saugende Mundwerkzeuge im Zusammenhang mit der
Verlagerung der Nektarquelle in eine Tiefe von bis zu 1,5 cm. Nektar bergende
Rohren unterschiedlicher morphologischer Natur (u. a. Kronréhren, Achsenrdhren,
Sporne) entstehen wahrscheinlich erst vor ca. 100 Millionen Jahren. Es vergingen
weitere 30 Millionen Jahre bis (etwa vor 70 Millionen Jahren) die Schmetterlinge
ihre langen Riissel bekamen und bei den Bliiten coadaptativ entsprechend lange
Rohren ausgebildet wurden (u. a. Labandeira & Sepkoski 1993, Grimaldi 1999,
Grimaldi & Engels 2005, Friis et al. 2011).

Weitere Anpassungen der Bliiten an bestimmte Bestiduber bzw. Bestdubergrup-
pen kamen hinzu. Diese orientieren sich einseitig an bestimmte Auslosemuster
von Verhaltensweisen, die etwa den Fress-, Sexual- und Bruttrieb betreffen. Da-
bei spielen optische und olfaktorische Komponenten eine wichtige Rolle (zu
Farben und Mustern siehe Erbar & Leins 2019). Alle auf bestimmte Bestiuber-
gruppen zugeschnittene (funktionsgekoppelte) Eigenschaften lassen sich als sog.
Tierblumen-Syndrome zusammenstellen. Die wichtigsten Tierblumen-Syndrome
sind in Abb. 11 wiedergegeben. Neben den Insektenblumen ist die Tabelle um
zwei weitere Syndrome erweitert. Den Insekten haben sich als Bestduber einige
Wirbeltiere hinzu gesellt, vor allem V6gel und Fledermiuse (heute in der Zoologie
als Flattertiere bezeichnet). Die Blumen haben dabei mit eigenen Syndromen ihre
entsprechende Angepasstheit entwickelt. Es ist jedes Mal ein Erfolgserlebnis, bei
der Betrachtung einer Bliite aufgrund ihres Syndroms den Bestduber vorherzu-
sagen und dieser sich dann auch tatsichlich zeigt (Abb. 12). Es ist jedoch nicht
immer so, dass Blumen auf nur eine Tiergruppe angewiesen sind. Bei den sog.
Generalisten, Blumen bei denen der Nektar leicht zugénglich ist, konnen sich
natiirlich Insekten sowohl mit kiirzeren als auch mit langeren Riisseln einfinden.
So zihlen beispielsweise die Doldenbliitler (Apiaceae) zu den Generalisten mit
einem hohen Bestiuberspektrum. Generalisten und Spezialisten unter den Blu-
men sind durch viele Uberginge miteinander verbunden. Streng abgegrenzt sind
solche Bliitenpflanzen, deren Bliiten mit einem hochkomplexen Syndrom nur auf
eine Tier-Art zugeschnitten sind. Bei Ragwurz- (Ophrys-) Arten (Orchidaceae)
liegen solche engen Bindungen sogar nur mit ménnlichen Tieren einer Hautfliigler-
Art vor (z.B. Paulus 2007, Erbar 2017). Neben solchen Extremfillen herrscht
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Kaferblumen-Syndrom Fliegenblumen-Syndrom
« relativ groRe, derbe, offene Bliiten, e Scheiben-, Schalen-, Kesselfallen- und
Schalen- und Scheibenblumen Klemmfallenblumen
* Androeceum aus vielen Stamina mit hoher * Nektar frei zuganglich, fehlt in Tauschblumen
Pollenproduktion (z.B. Aasfliegen- und Pilzmiickenblumen)
* Bliutenfarben weiB, gelblich, braunlich, rot * Blitenfarben schmutzig-weif, schmutzig-gelb,
o Dufte fruchtig, faulig-fruchtig griingelb, rotbraun (fleischfarben / Bruttrieb!)
* Nektar bei urspriinglichen (primaren) Kafer- * Difte aminoid, aas&hnlich (ekelerregend,
blumen fehlend, wenn vorhanden (bei sekun- meist in Kombination mit rotbrauner Bliten-
déaren Kaferblumen), dann oft frei zugénglich farbe) oder fruchtig, zitronig
Bienenblumen-Syndrom Wespenblumen-Syndrom
* Glocken-, Rachen-, Masken-, Lippen-, e Scheiben- und Schalenblumen, kurze
Fahnen-, kiirzere Stielteller-, Pinselblumen Glocken- und Rachenblumen
e Nektar bis zu 15 mm tief in Réhren (deutlich o Nektar frei (bzw. leicht) zugénglich
enger als der Insektenkérper) verborgen e Blutenfarben braun, weiBlich, griinlich,
* Bliitenfarben gelb, blau, weil; kein reines Rot; gelblich, hell-violett, blaulich
Blitenmale!

o Dufte fast ausschlieBlich angenehm
(Parfumddfte, Honigddifte)

Tagfalterblumen-Syndrom Nachtfalterblumen-Syndrom
e langréhrige Blumen, Stieltellerblumen * meist extrem langréhrige Blumen, oft ohne
* Nektar bis zu 40 mm tief in schmalen Réhren Landemdglichkeit (Nachtschwérmerblumen),
verborgen zuweilen Birstenblumen
* Blutenfarben rot, blau, gelb, seltener weif3; ¢ Nektar bis zu 200 mm tief (zuweilen noch
oft Blitenmale tiefer) verborgen
« Difte angenehm, nicht sehr intensiv « Blutenfarbe meist weifl
« oft "Schaukelantheren" « Difte intensiv parfumartig
e "Schaukelantheren"
« Anthese und Duftemission nachts
Vogelblumen-Syndrom Fledermausblumen-Syndrom
* oft grofRe und robuste Bluten (bzw. Bluten- * oft weit gedffnete + derbe Blumen (Bliten
stande), Rohren-, Rachen-, Glocken-, Pinsel- bzw. Blutensténde), frei zuganglich (oft
und Fahnenblumen; oft ohne Landeméglich- Cauliflorie oder Penduliflorie), Glocken-,
keit (dann Bestaubung im Schwirr- oder Trichter-, Rachen- und Pinselblumen
Ruttelflug) * Blitenfarben schmutzig-gelblich, weidlich,
« Blitenfarben meist rot, oft Rot-Schwarz- grunlich-violett
Kontrast « Dufte oft intensiv, séuerlich, kohlartig
* Difte schwach oder fehlend « Anthese und Duftemission nachts
* Nektar verschieden tief verborgen, hohe o viel Nektar, oft schleimig

Nektarproduktion, Zuckergehalt oft gering

Abbildung 11: Die verschiedenen Tierblumen-Syndrome mit ihren funktionsgekoppelten Merkma-
len. Aus Leins & Erbar 2008, verindert.

52+«HDJBO*2023 «Band 8



Kooperationen unter Lebewesen Erbar & Leins

unter den interagierenden Beziehungen eine unermessliche Vielfalt, was den un-
terschiedlichen Grad der Bindung zwischen den Partnern betrifft. Auch die Art
der ,,.Belohnung* des Bestidubers muss nicht immer die Verkostigung sein (neben
Pollen und Nektar werden zuweilen, wie beim Gilbweiderich Lysimachia punc-
tata, auch fette Ole geboten). Weitere Angebote fiir Bienen sind Harze (fiir den
Nestbau), Parfiim in Form #therischer Ole (spielen eine Rolle beim Balzverhalten),
Brutplitze und Schutz- oder Schlafplitze. Schlafplitze bieten etwa die Bliiten
der zu den Orchideen gehdrenden Zungenstendel- (Serapias-) Arten aus dem
Mittelmeergebiet, in denen ab dem Nachmittag hiufig solitire mannliche Bienen
im ,,Schlaf* zu beobachten sind (Abb. 13a). Hinter einem Landeplatz befindet
sich eine von der Bliitenhiille geformte kleine Hohlung, das zum Ubernachten
geeignete ,,Schlafgemach®. Beim Suchen nach einer geeigneten Bliite kann die
Bestdubung dieser Bliite erfolgen.

AuBler einer ,,teuren* Lockspeise aus Nektar und Pollenkérnern wird von den
Bliiten der in Bergwiesen wachsenden Trollblume (Trollius europaeus) aus der Fa-
milie der HahnenfuB3gewichse (Ranunculaceae) einer bestimmten Fliegengattung
sogar noch ein Brutplatz angeboten (Abb. 13b—d). Die héufigste Art unter den Be-
staubern ist nach der Trollblume benannt. Die Trollblumen-Fliege (Chiastochaeta
trollii) legt jeweils ein Ei auf einige wenige viele Samenanlagen beherbergende
Fruchtblitter (Karpelle). Die Fliegenlarven bohren sich hinein und ernghren sich
von den sich entwickelnden Samenanlagen. Den Verlust von Samen kénnen die
Pflanzen offensichtlich in Kauf nehmen; es bleiben noch viele reife Samen {ibrig,
da fiir gewohnlich die Zahl der intakten Karpelle diejenige der geschéddigten bei
weitem iibersteigt (Pellmyr 1989, 1992). Die Bliitenhiillblitter der Trollblume
neigen liber den ausschlaggebenden inneren Organen (Nektarorgane, zahlreiche
Staubgefile, zahlreiche Karpelle) zusammen und lassen zwischen sich nur eine
kleine Offnung. Dies mag die Attraktivitit der Bliite fiir andere Besucher mindern.
Zuweilen finden sich Kleininsekten im Innern der ,,Bliitenkugel®. Es ist jedoch
fraglich, ob diese vielleicht Schutz suchenden Insekten effizient zu einer Bestéu-
bung beitragen. Die Grenze zwischen einem Mutualismus und einem parasitdren
Verhiltnis scheint vielleicht ein wenig verwischt.

HDJBO 2023 «Band 8§53



Erbar & Leins Schopferischer Kampf und Kooperation

Abbildung 12.1: Bestduber-Beispiele fiir typische Blumen aus dem jeweiligen Syndrom (siehe
ADbD. 11). — a, Zottiger Bienenkifer Trichodes alvearius, der in den offenen, schalenférmigen Bliiten
der Sumpfdotterblume (Caltha palustris, Ranunculaceae) Pollen und Nektar erreichen kann. — b,
Die Fliege leckt mit ihrem Tupfriissel den leicht zugénglichen Nektar (ausgeschieden im Bereich
Ovardach und Achsenbecher) in einer Bliite des Wechselblittrigen Milzkrauts (Chrysosplenium
alternifolium, Saxifragaceae). — ¢, Mit ihren 12—-13 mm langen leckend-saugenden Mundwerkzeugen
kann die Acker-Hummel (Bombus pascuorum) leicht den am Ovar abgeschiedenen Nektar in den
Lippenblumen (mit moderat enger Rohre) des Mehl-Salbeis (Salvia farinacea, Lamiaceae) erreichen.
—d, Die Gelbe Schornsteinwespe (Odynerus reniformis) schleckt Nektar aus der kurzen Rachenblume
der Knotigen Braunwurz (Scrophularia nodosa, Scrophulariaceae). Mit der einige Millimeter langen
Zunge kann Nektar (aufgrund von Querrillen auf der Zunge steigt dieser kapillar hoch) ausgebeutet
werden, vorausgesetzt der dreieckige Kopf passt in die Bliite. a — d, eigene Aufnahmen.
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Abbildung 12.2: Bestduber-Beispiele fiir typische Blumen aus dem jeweiligen Syndrom (siehe
Abb. 11). — e, Nur Tagschmetterlinge wie der Schwalbenschwanz (Papilio machaon) gelangen mit
ihrem langem, einrollbaren Riissel, der zudem abknickbar ist, an den Nektar im langen Kron-Sporn
der Roten Spornblume (Centranthus ruber, Caprifoliaceae-Valerianoidae). — f, Die nacht- oder
ddmmerungsaktiven Eulenfalter (Pyramiden-Eule Amphipyra pyramidea) bendtigen im Gegensatz
zu den Nacht-Schwirmern einen Landeplatz auf den Bliiten oder Bliitenstéinden (Sand- Silberscharte
Jurinea cyanoides, Asteraceae). — g, Kolibri (Schwarzschwanzsylphe, Lesbia victoriae) im Schwirr-
flug an einer Fuchsienbliite, einer glocken- bis rohrenformigen Blume ohne Landefliche und einer
mit Nektar erfiillten Achsenrohre — h, Die Blumenfledermaus Glossophaga soricina im Schwirrflug
an der Rachenblume einer Gesneriaceae (Paliavana prasinata) mit der typischen schmutzig-gelben
Farbe (und viel Nektar und unangenehmem Geruch). e — f, eigene Aufnahmen, g: Foto E. Patzelt, h:
Foto O. v. Helversen. Wir danken fiir die Uberlassung der Aufnahmen.
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Abbildung 13: Bliiten als Schlaf- bzw. Brutplatz. — a, Zungenstendel (Serapias orientalis, Orchi-
daceae) mit tibernachtendem Bienenménnchen (Pfeil) in der ,,Schlafthohle®. Drapanon Halbinsel,
Kreta, 2000. — b, Trollblume Trollius europaeus (Ranunculaceae; oberhalb Nusplingen, westliche
Schwibische Alb, 2016. — ¢, Mit Pollenkérnern beladene Trollblumen-Fliege (Chiastochaeta trol-
lii) in der ,,Bliitenkugel®“. — d, Inneres einer dlteren Bliite mit abgelegten Eiern (Pfeile). Eigene
Aufnahmen.

Besondere Beziehungen von Ameisen zu Bliitenpflanzen — Feinde
oder Freunde?

Pflanzen und Ameisen — Bliitenpflanzen stehen mit keiner anderen Insektengruppe
in so vielfiltigen Beziehungen. Ameisen scheinen allgegenwirtig zu sein. Sie
besetzen sehr unterschiedliche dkologische Nischen und kdnnen nicht nur in unge-
storter Umgebung existieren, sondern auch in vom Menschen stark beeinflussten
Lebensrdumen Nester bauen, Futter finden und sich fortpflanzen.

Die schnelle Entwicklung der Bliitenpflanzen stand sicher im Zusammenhang
mit ihrer erstaunlichen Plastizitit und Anpassungsfihigkeit auch hinsichtlich
Bestdubung und Samenausbreitung durch Tiere. Wihrend dieser Phase der Coevo-
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lution von Bliitenpflanzen und Tieren erschienen die Ameisen in breiter Front erst
gegen Ende der Kreidezeit (erste primitive Formen sind aus der mittleren Kreide
bekannt und werden mit einem Alter von 100 Millionen Jahren datiert). Vor etwa
65 Millionen Jahren liefen vertraut aussehende Ameisen auf vertraut aussehenden
Pflanzen herum. Echte Mutualismen zwischen Ameisen und Pflanzen sollen seit
etwa 10 Millionen Jahren bestehen (zur Ameisenentwicklung sieche Holldobler &
Wilson 2013).

Den Mutualismen zwischen Pflanzen und Ameisen gehen — dhnlich denen der
weiter oben erwéhnten ,,Bestdubungsmutualismen‘* — wahrscheinlich parasitére
Beziehungen voraus. In diesem Zusammenhang wéren beispielsweise einerseits
die fleischfressenden Pflanzen wie der Sonnentau Drosera und die Kannenpflanze
Nepenthes zu nennen, bei denen die Ameisen als Stickstoff-Quelle mit etwa 30%
einen Anteil der Beutetiere stellen, und andererseits die Ernteameisen etwa der
Gattung Messor, die vor allem die Getreideernte stark beeintrichtigen konnen, zu
nennen. Samen und Friichte werden von den Ernteameisen in ihr Nest eingetragen
(Abb. 14) und gefressen. Da aber ein Teil der Diasporen unterwegs verloren
geht, im Nest vergessen bzw. intakt aus dem Nest geworfen wird®, tragen die
Ernteameisen in geringem Umfang auch zur Ausbreitung der Diasporen bei. In
Abb. 14b ist zu erkennen, dass sich die Ameisen in ihrer Grof3e unterscheiden.
Dies hiangt mit einer Arbeitsteilung zusammen: die kleineren Ameisen sind zum
Aufsuchen der Diasporen, die groBBeren zum Abtransport abgerichtet.

Die wesentlich hidufiger auftretenden Mutualismen zwischen Ameisen und
Pflanzen lassen sich, was den Nutzen fiir die letzteren betrifft, in verschiedene
Kategorien einteilen. Ameisen konnen — zwar selten — Bliiten bestduben, Dia-
sporen ausbreiten, wichtige Nihrstoffe liefern, Schutz vor Fraschidlingen und
indirekt Licht fiir die Photosynthese bieten. Trotz der weltweiten Verbreitung gibt
es nur wenige, meist anekdotenhafte Angaben iiber Ameisenbestiubung (Myrme-
cophilie). An in Bliiten offen prisentierten Nektarien werden zwar regelmaBig
Ameisen beobachtet, aber letztere sind meist nur Nektardiebe. Dass Ameisen als
Bestduber nur in Ausnahmefillen fungieren, liegt in der Chemie begriindet. In ih-
rer Metapleuraldriise produzieren die Ameisen antiseptische Substanzen, wie z. B.
Phenylessigsdure, die das Wachstum von Bakterien und Pilzen hemmen, was fiir

91In der Regel inaktivieren die Ernteameisen die eingetragenen Samen-Vorriite, indem sie die
Keimwurzel abbeilen (Holldobler & Wilson 2013).
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Abbildung 14: Ernteameisen der Gattung Messor. — a, Die Diasporen-Ernte wird in langen Kolon-
nen auf den Ameisenstral3en zum Nest transportiert. — b—c, Am Standort (Strand bei Georgioupoli,
Kreta, April 2000) wurden hauptsichlich die eingerollten Hiilsen des Kiisten-Schneckenklees
(Medicago littoralis, Fabaceae) eingetragen, seltener eine andere Diaspore (Pfeil in c). Eigene
Aufnahmen.

die sozial lebenden Ameisen natiirlich von groer Bedeutung ist. Diese Substan-
zen haben zufillig auch eine hemmende Wirkung auf die Pollenkeimung und das
Wachstum des Pollenschlauchs. Es erhebt sich die Frage, wie in den wenigen Fil-
len das Problem ,,gelost™ wurde. Eine sogar obligate Ameisenbestdubung ist bisher
nur fiir eine australische Erdorchidee (Leporella fimbricata), eindeutig belegt (Pea-
kall 1989, Abb. 198 in Leins & Erbar 2008). Leporella wird ausschlieBlich von
den gefliigelten Ménnchen der Ameise Myrmecia urens durch Pseudokopulation
bestdubt. Die Bestdubung dieser Sexualtduschblume ist erfolgreich, fiihrt also zum
Samenansatz, da die Bliiten von Leporella ihre Pollenpakete vor den schidlichen
Chemikalien vor allem dadurch schiitzen, dass die Pollenmasse (wie bei vielen
Orchideen) tiber ein Stielchen an die Ameise geklebt wird, ein direkter Kontakt
also ausbleibt. Aullerdem wird die Korperoberflaiche der Ameise wihrend der
Pseudokopulation mit Narbensekret iiberzogen. Eine alternative ,,LLosung* bietet
beispielsweise eine weitere Ameisenbestdubung, ndmlich bei einem unscheinbaren
Nelkengewdichs, dem Quendelblittrigen Sandkraut (Arenaria serpyllifolia, Cary-
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ophyllaceae; Mayer & Gottsberger 2002), die auch fiir andere Pflanzen denkbar
wire. Es ist die Schwarze Wegameise (Lasius niger), die als effektiver Bestduber
von Arenaria serpyllifolia fungiert und 90% aller Bliitenbesucher stellt. Zum einen
werden die Pollenkérner am Kopf- und Thoraxbereich einigermallen weit weg
von der Metapleuraldriise abgeladen und zum anderen geschieht dies in Klumpen,
so dass nicht alle Pollenkorner direkten Kontakt zur Korperoberfliche haben.
Die unscheinbaren, weil3en Bliiten mit geringer UV-Reflektion sind fiir fliegende
Bestduber von geringer visueller Attraktivitit. Zudem ist die offen présentierte
Nektarmenge gering, so dass fliegende Bestduber nicht ausreichend mit Nektar
versorgt werden konnen.

Auf jeden Fall viel hiufiger, auf den ersten Blick einfacheres System scheint die
Diasporen-Ausbreitung durch Ameisen zu sein, die sog. Myrmecochorie, die sich
allerdings auf den zweiten Blick als komplex herausstellt. Als Anpassung verfiigen
die Diasporen iiber sog. Elaiosomen, Futterkorper in Form saftiger Anhéngsel,
die vornehmlich Fette und Zucker, aber auch Eiweifle und Vitamine enthalten.
Wichtige Bausteine in dem komplexen Geschehen sind eine fliichtige Fettsdure,
die Ricinolsdure, und ein neutrales Fett, ein Diglycerid (1,2-Diolein), die nach-
einander als Schliisselreize den Brutpflegetrieb und den Fresstrieb ansprechen
(Ausfiihrlicheres siehe Erbar & Leins 2018). Nach dem Verzehr des Elaiosoms
werden die Diasporen in unmittelbarer Nihe des Nestes auf einem ,,Miillplatz*
deponiert. Es ist dieser ,,Miillplatz*, der sich letztlich als vorteilhaft fiir die Pflan-
zen herausstellt. Denn Ausbreitung alleine konnte energetisch giinstiger erreicht
werden. Die Investition der Pflanzen in einen ndhrstoffreichen, fiir sie teuren Fut-
terkorper bringt den Vorteil einer gerichteten Ausbreitung auf ein nihrstoffreiches
Substrat, das zum anderen vor vielen Fressfeinden, die Ameisennester meiden
(Ameisen verteidigen ihr Nest), geschiitzt ist. Auch kann die Samenkeimung
durch Verletzung der eigentlichen Diasporen bei der Entfernung der Elaiosomen
erleichtert werden. Zusitzlich intensiviert die Anhdufung von Samen (der glei-
chen Art) auf den ,,Miilldeponien* die Keimlingskonkurrenz. Insgesamt sind die
Vorteile der Myrmecochorie auf der Pflanzenseite komplex, aber die Ameisen-
dienste beeinflussen stets die Fitness der Pflanzen im positiven Sinn (Culver &
Beattie 1980, Beattie 1983, 1985, Hanzawa et al. 1988, Bond & Slingsby 1984):
So sind Pflanzen, die in Ameisennestern keimten, insgesamt kriftiger und haben
ein besser ausgebildetes Wurzelwerk. Kein Wunder also, dass die Myrmecochorie
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Abbildung 15: Epiphytische Myrmecophyten der Gattung Dischidia (Apocynaceae-
Asclepiadoideae). Es gibt Vertreter, deren Blitter fleischig und aufgewolbt der Unterlage
nur mit dem Blattrand aufliegen (a) oder groff und urnenférmig gestaltet sind (b). In beiden
Fillen werden die Hohlrdume von Ameisen besiedelt, deren abgebauter organischer Abfall von
einer verzweigten sprossbiirtigen Wurzel (Pfeil in b) aufgenommen wird, die in den Hohlraum
hineinwichst. Eigene Aufnahmen; a: Khao Yai National Park, Thailand 1993, b: Botanischer Garten
Heidelberg.

eine so weite Verbreitung findet (im Unterwuchs der Wilder geméBigter Breiten
der Nordhemisphire nimmt sie 30—40% ein).

Myrmecotrophie wird die teilweise Erndhrung von Pflanzen durch Ameisen
genannt. Diese Art der Partnerschaft tritt vor allem bei Epiphyten auf, fiir die
die Nihrstoff- und Wasserversorgung immer problematisch ist (sieche Erbar &
Leins 2022). Die Ameisen-Epiphyten sind auf die Tropen beschrinkt; als Pflanzen
feuchter Standorte bieten sie den Ameisen in einer Umgebung, wo trockene Schutz-
rdume rar sind, in verschiedenen Hohlrdumen einen Nistplatz. Hohlrdume finden
sich in Sprossen, Rhizomen (unterirdisch, mehr oder weniger waagrecht wach-
sende Sprossorgane), Blattspreiten, Blattstielen und Nebenblittern. In solchen
sog. Ameisen-Domatien fallen organische Abfille an, die hochwertige Nihrstoffe
enthalten, die die Pflanzen iber ihre sprossbiirtigen Wurzeln (bzw. bei den Bro-
melien iiber Schildhaare; Erbar & Leins 2022) aufnehmen, was durch radioaktive
Markierung bestitigt werden konnte (u. a. Treseder et al. 1995).

Bekannte Beispiele fiir epiphytische Ameisenpflanzen (= Myrmecophyten) aus
den Tropen der Alten Welt (Siidostasien) sind Vertreter der Gattungen Dischidia
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und Myrmecophila, die hauptsichlich von den Ameisengattungen Iridomyrmex
und Philidris besiedelt werden. Bei der Urnenpflanze Dischidia aus der Unter-
familie der Seidenpflanzengewichse (Apocynaceae-Asclepiadoideae; Abb. 15)
leben die Ameisen im Hohlraum hochgew®olbter oder urnenférmiger Blitter. Bei
der Ameisenknolle Myrmecodia aus der Familie der Rubiaceae (Réte- oder Kaf-
feegewichse) ist es das knollenformige Hypocotyl (der Sprossabschnitt zwischen
Keimblittern und Wurzelansatz), das von einem Gang- und Kammernsystem
durchzogen ist, in dem die Ameisen leben. Neuweltliche epiphytische Myrmeco-
phyten finden sich unter den artenreichen Familien der Orchideen und Bromelien;
die besiedelnden Ameisen gehoren beispielsweise den Gattungen Camponotus und
Crematogaster an. Sind es bei den Orchideen z. B. der Gattung Myrmecophila die
Sprossachsen, die den Wohnraum stellen, so sind es bei den Ameisen-Tillandsien,
z. B. bei Tillandsia bulbosa, die 16ffelartig gewolbten Blattscheiden, die so anein-
ander liegen, dass im unteren Teil der Pflanze zahlreiche Hohlriume vorhanden
sind. Die Tillandsien konnen die Nahrstoffe iiber ihre Saugschuppen aufnehmen,
da iiber diese ,,Ventile* nicht nur Wasser sondern auch darin geldste Stoffe aufge-
nommen werden konnen (siehe Erbar & Leins 2022).

Diese ,,Wohnraum-Erndhrungs-Partnerschaften* sind nicht obligat (beide Part-
ner kénnen auch alleine existieren). Allerdings kann die ErschlieBung der zusétzli-
chen Néhrstoffquellen den besiedelten Pflanzen entscheidende Vorteile gegeniiber
Konkurrenten am gleichen Standort sichern; letztere zeigen bisweilen einen ge-
ringeren Wuchs und eine geringere Samenproduktion. Ameisen verteidigen in
dieser Partnerschaft ihren Wohnraum, was wiederum fiir die Pflanze als Schutz
vor Fressfeinden vorteilhaft sein kann.

Wohnung und Nahrung fiir die Ameisen versus Verteidigung gegen Schadinsek-
ten auf der Pflanzenseite, die Myrmecophylaxis, ist aus den Tropen schon ldanger
bekannt. Eiwei3- und fettreiche Nahrung in Form von Futterkérpern (oft durch
zuckerreichen extrafloralen Nektar erginzt) und zusétzlich trockener Wohnraum
in hohlen Pflanzenteilen werden Ameisen angeboten. Dies bindet die Ameisen
eng an die Pflanze, und sie verlassen diese nicht mehr. Das Verhéltnis ist zu einer
Symbiose geworden.

Mit Nahrung und Wohnraum vollstindig von der Pflanze versorgt, patrouillieren
die in diesen Beziehungen besonders aggressiven und wehrhaften Ameisen Tag
und Nacht auf der Pflanze. Eier von schidigenden Insekten werden von ihnen
entfernt und andere Pflanzenfresser wie Schmetterlingsraupen je nach Grofe
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getotet oder solange attackiert, bis sie die Pflanze verlassen. In manchen Fillen
geht der Schutz durch Ameisen noch weiter: Konkurrierende Schlingpflanzen,
die durch Beschattung und Uberwucherung zur Gefahr werden konnten, werden
solange mit den Mundwerkzeugen bearbeitet, bis sie absterben. Dieses Verhalten
ist wohl auch fiir die Ameisen von Vorteil, da Lianen Einwanderungswege fiir
andere konkurrierende Ameisenvolker sein konnen. Klassische Beispiele fiir eine
solche Symbiose sind die Ameisenbiume der Gattung Cecropia (Urticaceae'?)
in der Neotropis (u. a. Janzen 1969) sowie Akazien-Arten (heute in die Gattung
Vachellia gestellt; Fabaceae-Mimosoideae) in Afrika und im subtropischen Mittel-
und Siidamerika (u. a. Janzen 1966, 1967, 1974).

Bei den Ameisenbdumen, die wir in Nordost-Brasilien beobachten konnten
(Cecropia, (Abb. 16a) besiedeln Ameisen der Gattung Azteca den hohlen, durch
Querwinde gekammerten Spross. Die Unterseite der Blattansitze scheidet als
eiweiB3- und fettreiche Futterkorper kleine, perlenartige Gebilde (nach seinem
Entdecker Miiller’sche Korperchen genannt) aus (Abb. 16b—c). Einen weiteren
wichtigen Nahrungsbestandteil liefern aber die Honigtau-Ausscheidungen von
Schildldusen, die von den Ameisen selbst innen am Stamm angesetzt werden.

Im Regenwald Perus wurde von unserem leider friih verstorbenen lieben Freund
Wilfried Morawetz eine Symbiose entdeckt, in der beide Partner alleine nicht
iiberlebensfahig waren, und in der es heif3t: ,,Wohnung und Nahrung fiir Angriff*
und in der der Kampf ums Licht im Regenwald eine groB3e Rolle spielt (Morawetz
et al. 1992). Das Schwarzmundgewichs (Melastomataceae) Tococa occidentalis
wird von der Ameise Myrmelachista (Abb. 17a) nicht nur gegen Lianen vertei-
digt, die eventuell die Wirtspflanze zu iiberwuchern drohen, sondern alle in der
Nachbarschaft befindlichen Pflanzen werden systematisch abgetotet. Als angesie-
deltes ,,Soldnerheer* vergiften die zahlreichen Ameisen die ,,Kraftwerke*, also
die Blitter der im Wege stehenden und beschattenden Pflanzen. Dabei werden bis
zu 10 m hohe Biume zum Absterben gebracht. Unter natiirlichen Bedingungen
beginnt die Tococa-Population mit wenigen Individuen an lichteren Stellen des
Regenwaldes (Abb. 17b, oberes Bild). Schon bald wird die Pflanze in hohlen

10 Traditionell wurde die Gattung Cecropia den Maulbeergewiichsen (Moraceae) zugerechnet oder
in eine eigene Familie Cecropiaceae gestellt. Genaue morphologische (Judd et al. 1994) und
molekulargenetische Untersuchungen (Sytsma et al. 2002) fiihrten aber zu einer Zuordnung zu
den Brennnesselgewichsen (Urticaceae).
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Abbildung 16: Ameisenbaum Cecropia (Urticaceae). — a, Blick in die Krone eines noch kleinen
Baums. — b, Weille Futterkérperchen auf einem bréunlichen Haarpolster auf der Unterseite der
Blattansitze (Pfeile). — c, Bei Storung werden die Korperchen schnell abgesammelt und von den
kleinen Ameisen (eine Ameise, wahrscheinlich Azfeca, mit gelbem Farbring markiert) verteidigt
(wie wir schmerzvoll am eigenen Leib erfahren durften). Eigene Aufnahmen. In der Umgebung von
Bonito (Pernambuco, NO-Brasilien, 2000).

Stangeln und Blattdomatien von Myrmelachista-Ameisen besiedelt; Nahrung wird
von vielzelligen Driisen auf den Blittern ausgeschieden. Sobald die Ameisenpopu-
lation grof} genug ist (ca. 1500 Individuen), beginnen sie die umgebenden Baume
systematisch zu zerstoren, so dass sich die Tococa-Population ausdehnen kann
(Abb. 17b, Mitte). Der Angriff der “Baum-killenden* Ameisen erfolgt sehr gezielt
und duflerst 6konomisch. Die Ameisen beifien ein Loch in ein grofieres Leitbiindel,
drehen sich um und spritzen ein hoch wirksames Gift aus dem Abdomen in die
Verletzung (iiber die chemische Natur dieses hochwirksamen Herbizids ist noch
nichts bekannt). Bei Blittern mit Netznervatur werden entlang des Hauptnervs
die groBeren Seitennerven angebissen, bei Parallelnervatur wird an der Blattbasis
Nerv fiir Nerv behandelt und Blétter mit fingerformiger Nervatur werden nur an
einer Stelle mit Gift versehen, namlich dort, wo die Leitbiindel zusammenlaufen
(Abb. 17¢). Das Gift verteilt sich dann iiber die ganze Blattflache und das Blatt
stirbt ab.

Die Zerstorung anderer Pflanzen durch Myrmelachista geht hier weit tiber eine
Verteidigung gegen tierische oder pflanzliche Schidlinge hinaus. Erst durch die
systematische Abtotung der Nachbarschaft wird es den Griinderpflanzen ermog-
licht, eine Population von 15-30 m im Durchmesser aufzubauen. Stets wird fiir
die lichtbediirftigen Pflanzen ein ,,Schutzkorridor” von 2—3 m um die Populati-
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on herum freigehalten, der fiir die lichtbediirftigen Pflanzen letztlich auch ein
,,Lichtkorridor ist.

Eine solche ,,aggressive Partnerschaft® ist sicherlich nicht die einzige in den
Tropen (mogliche weitere ,,Kandidaten** siehe Morawetz et al. 1992), aber derar-
tige Ameisen-Pflanzen-Beziehungen sind noch nicht tiber das Phéanomen hinaus
quantitativ bearbeitet worden. Spannend ist, dass die Ameise Myrmelachista die
,treibende Kraft” zu sein scheint. Renner & Ricklefs (1998) berichten, dass To-

Abbildung 17: ,,Baum-killende* Ameise. — a, Der ,,Ubeltiter Myrmelachista (rasterelektronen-
mikroskopische Aufnahme, Orig. W. Morawetz); der Pfeil weist auf die Mandibeln (paarige Ober-
kiefer). — b, Schematisierte Sukzessionsfolge einer 7ococa-Population (Hand-Zeichnungen freund-
licherweise von Prof. Dr. W. Morawetz nach einem Vortrag uns zur Verfiigung gestellt). Oben:
Besiedlung von lichten Waldstellen durch einzelne Tococa-Individuen; Einwandern der Ameisen.
Mitte: Kreisformige Ausbreitung der Population durch Ausldufer und Jungpflanzen; Vernichtung
von storenden Fremdpflanzen durch die Ameisen: Schaffung eines ,,Sicherheitskorridors®. Unten:
Beschattung der Population durch entfernter stehende grole Biume; langsames Absterben der
Tococa-Population (ob zuerst die Tococa-Population oder die Myrmelachista-Population abstirbt, ist
noch nicht geklart). — ¢, Blitter mit unterschiedlicher Blattnervatur schematisch dargestellt. Rote
Punkte: sensible Stellen von Bléttern mit Netznervatur (links), mit Parallelnervatur (Mitte) und mit
fingerformiger Nervatur (rechts); eigene Zeichnungen.
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coca guianensis auch von anderen Ameisen wie Azteca und Pseudomyrmex !

besiedelt wird, die dann die ,,normale* Verteidigung iibernehmen. Nur wenn die
.Baum-killende* Myrmelachista anwesend ist, kommt es zum Angriff.

Nach den spannenden tropischen Beispielen von Mutualismen bis hin zu Sym-
biosen wollen wir abschlieBend noch auf die weniger spektakuldren Mutualismen
zwischen Ameisen und heimischen Pflanzen eingehen, die auf die Abwehr von
Fressfeinden zielen. Vielfach finden sich an Sprossachsen und Blittern sog. ex-
traflorale Nektarien. Solche konnen wir etwa beobachten bei der Zaun-Wicke
Vicia sepium (Abb. 18a—c) und anderen Vicia-Arten aus der Schmetterlingsbliiten-
Unterfamilie (Fabaceae-Faboideae), bei der gesamten Gattung Prunus (Abb. 18d—
f), also den Kirschen aus der (ehemaligen) Steinobst-Unterfamilie Prunoideae
innerhalb der Rosengew:ichse'?, beim Gewohnlichen Schneeball Viburnum opulus
(Viburnaceae; Abb. 18g—i) und beim Schwarzen Holunder (Sambucus nigra, Vi-
burnaceae). Fiir Prunus avium und Vicia sepium ist experimentell ein Fraschutz
durch das — wenn auch kleine — Ameisenheer nachgewiesen (Pulice & Packer
2008, Rasmann et al. 2014). Ahnlich diirfte der Ameisenbesuch auch bei Vibur-
num opulus und Sambucus nigra eine die Pflanze vor Fressfeinden schiitzende
Wirkung ausiiben. Zu einer engen Bindung, gleich Symbiose, haben es allerdings
einheimische Vertreter beider Partner nicht geschafft.

4 AbschlieSende Gedanken

Zweifelsfrei ist das Sdugetier Mensch, wie alle anderen Lebewesen, ein Produkt
der Evolution, ein Produkt, das allerdings mit einem Gehirn ausgestattet ist, dessen
Leistungsfihigkeit verglichen mit anderen Tieren, selbst seinen nichsten Verwand-
ten, uniibertroffen ist. Mit seinem Gehirn kann der Mensch nicht nur Werkzeuge
(bis hin zur Robotik) konstruieren und sich durch eine Sprache mitteilen, er ver-
mag ebenso Werkzeuge und Sprache zur Schaffung von Kunstwerken einzusetzen,
was letztlich aus einer Selbstreflexion resultiert. Er erkennt sich als Individuum,
das gleichzeitig von einer Gemeinschaft abhingig ist (,,zoon politicon*, Aristo-
teles, Pol. I 2, 1253a3). Unabhéngig von diesen in der Biologie herausragenden

I Die neotropischen Vertreter der Gattung Pseudomyrmex werden heute in die Gattung Linepithema
gestellt (Wild 2007).
12 Heute Tribus Amygdaleae in weiter gefasster Unterfamilie Amygdaloideae.

HDJBO #2023 «Band 8«65



Erbar & Leins Schopferischer Kampf und Kooperation

Abbildung 18: Blitter heimischer Gewichse mit extrafloralen Nektarien (eN) und patrouillierenden
Ameisen. — a—c, Zaunwicke Vicia sepium. Die Nebenblitter tragen auf ihrer Unterseite schwérzliche
eN (a). Die Nektartropfen werden von mehrzelligen Haare sezerniert (b—c) und von einzelligen
Haaren (b und Inlay a) festgehalten. — d—f, Vogel-Kirsche Prunus avium. Zwei rétliche eN am
Blattstiel (direkt unterhalb der Blattspreite); kleine eN auch an den Zihnen des Blattrandes. — g—i,
Gewdohnlicher Schneeball Viburnum opulus. Zwei bis vier oder viele napffomige eN am oberen
Blattstiel (weile Beschriftung); weitere pfriemliche eN (teilweise mit apikalem Napf), die wohl
Nebenblattanhingseln homolog sind. Anatomisch sind die eN von Kirsche und Schneeball ein
~mesophylldres* Nektarium (N). — Obere Reihe: eigene Bilder von natiirlichen Standorten. Inlays:
eigene Stereo-Lupenbilder. Mittlere Reihe: Eigene rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen.
Untere Reihe: Histolologische Aufnahmen aus der Bachelorarbeit von Lydia Pelzer (c, f) bzw. der
Staatsexamensarbeit von Robin Gantner (i) unter der Betreuung der Erstautorin. Pfeile weisen auf
ausgeschiedenen Zuckersaft-Tropfen.
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Eigenschaften ist er all den Faktoren der Organismischen Evolution unterworfen,
die zu erkennen er durchaus in der Lage ist. Konkurrenzk@mpfe, Territorialkdmp-
fe gehoren zur Tagesordnung. Sie werden begleitet von Gruppenbildungen. Es
entstehen dadurch Kulturen, in deren Zentrum Mythologien, sprich Religionen,
stehen. GroBere Gruppierungen konnen gegeniiber kleineren (und fremden) einen
selektiven Vorteil haben. Das Okonomische Prinzip schligt voll durch.
Gruppierungen fiithren vielfach Kriege. Kriege sind begleitet von Massensterben
bzw. Massentdtungen. Darunter leiden viele Menschen. Haben Kriege Sinn fiir
ein betroffenes Individuum? ,,Siif und ehrenvoll ist es, fiirs Vaterland zu sterben.
Gilt dieser ,,abgedroschene Slogan* noch, der auf den romischen Dichter Horaz
(65-8 v. C.; Dulce et decorum est pro patria mori, Gedichte — Carmina 3, 2, 13)
zuriickgeht? Was ist tiberhaupt das Vaterland? Ist ein Vaterland noch liebenswert,
wenn es bei einer Zwangsmobilmachung einen Menschen zwingt andere Men-
schen, die er gar nicht kennt, mit einer Waffe zu téten? Wire dies aktuell mit dem
Grundgesetz vereinbar: ,,Die Wiirde des Menschen ist unantastbar*? Was tun, falls
der ,,Frommste nicht in Frieden leben kann, wenn es dem bosen Nachbarn nicht
gefidllt“? Einer der herausragendsten Meilensteine in der Menschheitsgeschichte
ist die Propagierung der Ndchstenliebe (eine Voraussetzung dafiir ist die Liebe
zu sich selbst). Wie lésst sich unter diesem Gesichtspunkt der Traum einer fried-
liebenden menschlichen Gesellschaft erfiillen? Ist Nichstenliebe, natiirlich unter
der Voraussetzung einer Empathie, erlernbar (nach dem Motto ,,Ubung macht den
Meister*)? Gibt es vielleicht eine genetische Komponente? Wire es vielleicht
opportun bei kriegerischen Konflikten den, den viele Menschen ,,Gott* nennen, au-
Ben vor zu lassen?'? Bietet die weltweite digitale Kommunikation, die heutzutage
in schndder Weise von Machthabern eher fiir die Ausbreitung von ,,fake news“!4
missbraucht wird, letztlich doch noch eine Chance? Ist Ethik — ebenfalls eine nur
auf das Saugetier Homo sapiens beschrinkte ,,Erfindung* — fiir eine friedvollere
Zukunft dann niitzlich, wenn Moral einer ebenfalls fragwiirdigen Doktrin folgt?

13 Wir denken dabei nicht nur an die lingst vergangenen Zeiten terroristischer Kreuzritter im
Mittelalter.

14 Fake news* gehdren zu unserem Alltag; stindig werden wir durch Werbungen von ethisch ent-
kernten GroBunternehmen hinters Licht gefiihrt (Leins 2017). Warum fallen so viele Verbraucher
darauf herein?
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,Mehrheit ist der Unsinn, Verstand ist stets bei wenigen nur gewesen“.15 Wie
lasst sich eine gute Demokratie, falls diese Sentenz von Friedrich Schiller zutrifft,
aufrecht halten?

Fragen iiber Fragen! Wer sich mit diesen Fragen auseinandersetzt, lauft viel-
leicht Gefahr in einen Pessimismus abzugleiten — oder auch nicht! Schon die
Tatsache, dass sich in puncto ,,Friedensbewegungen* einiges getan hat, ist ein
Zeichen der Solidaritit unter Pazifisten. Es wird mit der Zeit nicht mehr so sein,
wie es momentan ist. Das (wahre?) Sein ist einem stdndigen Wandel unterworfen.
Alles'® ist Evolution! Thr Ziel ist unbekannt. Aus menschlicher Sicht kann vieles
schlechter oder aber auch besser werden. Lassen wir die Hoffnung erst zuletzt
sterben!
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