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Zusammenfassung/Summary:

ZSCHUNKE, P. (2012): Albiflora-Formen der Orchidaceae - mehr als eine
Laune der Natur.— Ber. Arbeitskrs. Heim. Orchid. 29 (1): 141-170.

Viele Orchideenarten entwickeln ein breites Spektrum von Farbvarietéten
zwischen dunkelviolett und weil. Nach einer Einfiihrung zu den biochemi-
schen Grundlagen der Bliitenfarbe und ihrer Bedeutung fiir die Bestdubung
wird die H&ufigkeit von Albiflora-Formen nach einzelnen Gattungen be-
trachtet. Am Beispiel unterschiedlicher Standorte von Dactylorhiza fuchsii
in Deutschland, Irland und Frankreich werden Moglichkeiten einer evolu-
tionsbiologischen Funktion von Farbvarietéten betrachtet.

Many orchid species develop a broad spectrum of colour varieties between
dark crimson and white. Following an introduction to the biochemical basics
of the flower colour and its function for pollination the frequencies of albi-
flora forms with different genera are viewed. Taking the example of diffe-
rent habitats of Dactylorhiza fuchsii in Germany, Ireland and France, it is
discussed if colour varieties might have a possible role in the evolution of
orchids.
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Einleitung

Sie fallen auf und sie passen in kein
Schema: Weil} bliihende Formen von
Orchideen, die sonst rosa, violett oder
purpurfarben bliihen. In der dlteren
botanischen Literatur werden sie gern
als ,,Laune der Natur” bezeichnet,
etwa 1905 in einem Bestimmungs-
buch zu Orchideen im Nordosten der
USA: ,Nearly every plant has albino
freaks* (GIBSON/JELLIFFE 1905: 37).
Diese bis heute verbreitete Betrach-
tungsweise hat allerdings auch ver-
hindert, dass die weiflen Orchideen-
Sonderlinge eingehender betrachtet
worden sind. Die nicht ganz korrekte
Bezeichnung ,,Albino* hat ihren Teil
dazu beigetragen, dass diese Formen
oft als Skurrilitit abgetan wurden
und kein vertieftes Interesse fanden.

Als Albinos sollten Orchideen nur
bezeichnet werden, wenn einer Pflan-
ze jegliche Pigmente fehlen, also
auch das Chlorophyll als Blattgriin
- dies lasst sich etwa gelegentlich bei
Epipactis helleborine oder Cepha-
lanthera damasonium beobachten.
In diesem Beitrag aber geht es vor
allem um Pflanzen, denen nur in der
Bliite die Farbpigmente fehlen. Sol-
che apo- oder hypochromen Orchi-
deen konnen als Albiflora-Formen
bezeichnet werden. Dieser Begriff
findet sich seit langem in Beschrei-
bungen von Formen oder Varieti-
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ten, etwa 1861 durch Jules Leonard
RAULIN bei Orchis brancifortii var.
albiflora (RAULIN 1861: 558), spiter
korrekt als Orchis quadripunctata f.
albiflora beschrieben.

Taxonomisch sind diese Individu-
en im Orchideen-Biotop als Form
oder - bei Ausbildung von regiona-
len Kleinpopulationen - als Varietit
einzustufen. Der ihnen von manchen
Autoren zugestandene Status einer
Subspezies ist kaum gerechtfertigt.
Viel spannender als die Verortung im
botanischen Namensraum aber ist die
Frage, ob es sich bei den weil blii-
henden Formen lediglich um sponta-
ne Mutationen in einer Orchideenpo-
pulation, um einen genetischen De-
fekt handelt - oder ob wir es hier mit
Hinweisen auf evolutionsbiologische
Prozesse zu tun haben, die noch nicht
abgeschlossen sind. Dieser Uberle-
gung widmet sich das vom Verfasser
betriebene Web-Projekt albiflora.eu,
das Funde von Albiflora-Formen do-
kumentiert. Der vorliegende Aufsatz
geht dieser Frage anhand von mehr-
jéhrigen eigenen Beobachtungen in
Deutschland, Italien, Frankreich und
Irland nach.
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Abb. 1: Orchis quadripunctata, 23.04.2007, bei Mattinata/Italien, [P. ZSCHUNKE].
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Bliitenfarbe und Bestiuber

Die Bliitenfarbe wird von der Bio-
chemie der Pflanzenzelle bestimmt.
Der Farbkasten der Flora enthalt
vier grofle Gruppen von Pigmenten:
Chlorophylle, Flavonoide, Caroti-
noide und Betalaine. Bei Orchideen
kommen nur die ersten drei Pigment-
gruppen vor (GROTEWOLD 2006:
265). Von besonderer Bedeutung fiir
die Farbvielfalt der Orchideenbliiten
sind sieben Anthocyanine, die zu den
Flavonoiden gehoren und zumeist
Farben von purpurrot bis violett er-
moglichen.

In einem komplexen Prozess der
Biosynthese werden mehrere Enzy-
me benotigt, um die wasserloslichen
Anthocyanine in den Vakuolen der
Zelle zu bilden. Kommt es hier zu
einer Storung, bleibt die Bildung von
Anthocyaninen aus. Der Sduregehalt
in den Vakuolen, das Zusammen-
spiel mit farblosen Pigmenten aus
der Gruppe der Flavonoide sowie
der Einfluss von Metallionen bestim-
men die konkrete Auspriagung einer
Farbe (GROTEWOLD 2006: 270). Die
Farbvariabilitdt von Orchideen wie
Dactylorhiza incarnata s.1. mit Bli-
tenfarben zwischen weil} (albiflora),
gelblich-weil3 (ochroleuca), rosa (in-
carnata), rotviolett (coccinea) und
tiefviolett (cruenta) wird mafigeblich
davon bestimmt, ob und in welchem
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Ausmal} Anthocyanine gebildet wer-
den. Wie komplex diese Prozesse
der Biosynthese von Pigmenten auf
Zellebene sind, veranschaulichen
selten zu beobachtende Farbunregel-
miBigkeiten bei Bliiten, die teilweise
farbig, teilweise weil} sind - solche
als Variegation bezeichneten Phino-
mene treten auf, wenn die genetische
Instruktion zur Bildung von Antho-
cyaninen in einem Teil der Zellen
realisiert, in einem anderen Teil aber
unterdriickt wird (MARCOTRIGIANO
1997: 773). Die als Beispiel hierfiir
abgebildete Dactylorhiza majalis
befand sich in einer Gruppe von ein-
heitlich violett und einheitlich weil3
bliihenden Pflanzen.

Neben Form und Struktur der Bliite
ist ihre Farbe von zentraler Bedeu-
tung, um bei allogamen Pflanzen eine
Befruchtung zu gewihrleisten. Blii-
tenfarbe und Sehvermdgen der Be-
stdauber haben sich in der Evolution

ADbb. 2: Dactylorhiza majalis, Beispiel flir Variegati-
on, 21.05.2010 bei Sinntal/Hessen, [P. ZSCHUNKE].
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wechselseitig einander angepasst und
ein aufeinander abgestimmtes Signal-
Empfanger-System herausgebildet
(CHITTKA/MENZEL 1992: 171). Alle
Hautfliigler (Hymenoptera) wie Bie-
nen, Hummeln oder Wespen kdnnen
Farben nicht nur erkennen, sondern
auch lernen: Sie verbinden positive
Erfahrungen wie den lohnenden Be-
such einer Nektar spendenden Bliite
mit charakteristischen Signalen, zu
denen neben der Form auch die Farbe
gehort (SKORUPSKY/CHITTKA 2011:
254). Umgekehrt lernen sie, dass der
Sporn von bestimmten Orchideen
leer ist, dass ein Besuch dieser ,,Nek-
tartduschblumen® nicht den erhofften
Ertrag bringt. So ergab sich in einem
Experiment mit Dactylorhiza incar-
nata, dass der Fruchtansatz geringer
ausfiel, wenn den Bestdubern gleich-
zeitig Nektar produzierende Veilchen
angeboten wurden (PEDERSEN 2009:
404).

Bestduber ohne solche Lernerfah-
rungen werden als ,,naiv* bezeichnet,
sie lassen sich noch leicht tduschen.
Dies hélt aber nicht lange an. Wer
auf einer Mittelmeerinsel vor einer
blithenden Orchis auf einen Bestiu-
ber wartet, wird erleben, dass diese
lange ignoriert wird, wéhrend gleich-
zeitig ein benachbarter Thymian
stindig von Wildbienen angeflogen
wird. Bestduber sind wihlerisch.
Und hier macht die Bliitenfarbe ei-
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nen entscheidenden Unterschied aus:
Farbvariabilitit kann den Nektar-
tduschblumen unter den Orchideen
dazu dienen, , das Umlernen” auf
Nektarblumen zu erschweren (PAU-
LUS 2005: 120). In einem Biotop mit
vielen unterschiedlichen Arten von
Bliitenpflanzen haben diejenigen
Pflanzen einen Vorteil, ,,die mit einer
anderen Farbung die Unterscheidbar-
keit erleichtern* (MENZEL/SHMIDA
1993: 112). Farbe kann zudem eher
differenziert werden als die genetisch
weitaus stabilere Bliitenform. Aller-
dings ist da die Evolution der Bliiten-
farbe tendenziell eine Einbahnstralle:
,In general, transitions from blue to
red flowers, and from pigmented to
white flowers, are more common
than the reverse transitions (RAUS-
HER 2008: 12).

Ein Reflektionsspektrometer misst
das Ausmal} der reflektierten Licht-
strahlen im Bereich der sichtbaren
Wellenlédngen: Unterschiedlich pig-
mentierte Bliiten reflektieren Licht-
wellen unterschiedlich stark, so dass
der visuelle Farbeindruck entsteht.
Violett gefarbte Sepalen von Ophrys
holoserica reflektieren Licht vor al-
lem im blauen Bereich von etwa 450
Nanometern sowie im orange-roten
Bereich von etwa 620 Nanometern,
wiahrend die Wellenldngen dazwi-
schen eher absorbiert werden. Die-
ser Bereich von 550 Nanometern
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Abb. 3: Ergebnisse der Reflektionsspektrometrie bei unterschiedlich gefarbten Bliiten von Ophrys holoserica in
Osterreich - aus: Kheim 2009, S. 38, mit dankenswerter Genehmigung der Verfasserin

wird hingegen vor allem von griinen
Sepalen reflektiert. Weile Sepalen
geben alle erkennbaren Lichtwellen
etwa gleich stark wieder (KHEM
2009: 38).

Der von Insekten erkennbare Spek-
tralbereich umfasst Wellenlédngen von
300 bis 700 Nanometern - der untere
Frequenzbereich der UV-Strahlung
macht etwa fiir Bienen auch dort
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Strukturen sichtbar, wo Menschen
nur die Farbe Weil3 erkennen. Sehr
blasse Farben wie ein schwaches
Violett an der Grenze zu Weill wer-
den mit ihrer geringen Sattigung von
Bienen kaum als Farbe wahrgenom-
men (MENZEL/SHMIDA 1993: 88)
- von daher gibt es aus Sicht der Be-
stauber kaum einen Unterschied zwi-
schen hypochromen (farbschwachen)
und apochromen (farblosen) Formen.
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Bliiten, die von Bienen, Wespen und
Hummeln angeflogen werden, sind
meist violett, rotlich oder rosa. Gel-
be Farbtone iiberwiegen bei Bliiten,
die Fliegen oder Kéfer erwarten. Die
Bliitenfarbe Weil} ist in dieser Hin-
sicht unbestimmt: ,,There appears
to be no difference between the two
pollinator groups as regards human
white colours (MENZEL/SHMIDA
1993: 94). Licht, das fiir das mensch-
liche Auge mit einer Wellenlinge
von 480 Nanometern als blaugriin
erscheint, wird von den Photorezep-
toren im Komplexauge der Bienen
nicht viel anders wahrgenommen als
das Umgebungslicht.

Die dominierende Bliitenfarbe von
Arten der Orchideen-Gattungen
Anacamptis, Dactylorhiza, Neotinea
und Orchis liegt im Spektralbereich
zwischen Rosa und Violett. Dies
wird meist mit einer Mimikry von
solchen Bliitenpflanzen erklirt, die
wie viele Arten aus der Familie der
Lippenbliitler (Labiatae) besonders
reich an Nektar sind. Auch bei den
Sexualtduschblumen der Gattung
Ophrys ist die Farbe nicht belang-
los: Hier orientieren sich Bestduber
wie Langhornbienen der Gattungen
Eucera und Tetralonia zunéchst an
den Duftstoffen der Bliiten, die einen
Sexualpartner der gleichen Art ver-
heilen. Sobald sie in der Nihe der
Bliite angekommen sind, erleichtert
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es eine auffillige Farbe der duBleren
Bliitenbldtter (Sepalen) den Bienen,
die Bliite zu erkennen und sich auf
der Lippe niederzulassen. Um wel-
che Farbe es sich dabei handelt, ist
fir das Bienenauge dabei weniger
wichtig als Helligkeit und Kontrast
(STREINZER/PAULUS/SPAETHE 2009:
1369).

Die meisten Organismen sind be-
strebt, ihrem genetischen Modell
treu zu bleiben: “From a genetic
viewpoint, any change that is ex-
pressed is a malfunction* (BATEMAN
im personlichen Gesprdch mit Ver-
fasser, 25.10.2011). Spontanmuta-
tionen einzelner flir die Farbgebung
relevanter Gene werden rezessiv
vererbt. Bei diploiden Arten besteht
eine hohere Wahrscheinlichkeit, dass
eine Albiflora-Form auf die nichste
Generation weitergegeben und auch
als Phénotyp sichtbar wird: Bei dop-
peltem Chromosomensatz betragt
die Chance dafiir 25 Prozent; in
weiteren 50 Prozent der Nachkom-
men bleibt das Allel, also die mdg-
liche Auspriagungsform eines Gens,
zwar erhalten, doch verhindert das
dominierende Allel der ,normalen®
Pigmentbildung, dass die Pflanze
weil} blitht. Bei Arten mit mehr als
zwei Chromosomensétzen ist die
Wahrscheinlichkeit einer Vererbung
deutlich reduziert: Tetraploide Arten
mit ihren vier Chromosomensétzen
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verfiigen also moglicherweise iiber
einen genetischen Puffer in Form
von zusétzlichen Kopien derjenigen
Gene, die fiir die Bildung von Antho-
cyaninen zustindig sind (BATEMAN
im Gesprach mit dem Verfasser).

Die apo- und hypochromen Orchi-
deen-Formen sind in der Regel das
Ergebnis spontan auftretender ,,Loss-
of-function‘-Mutationen (LOF): Ent-
weder blockiert die Verdnderung
in einem bestimmten Abschnitt des
genetischen Codes diejenigen Enzy-
me, die flir die Anthocyanin-Synthe-
se relevant sind. Oder aber es wird
ein Gen so verdndert, dass die Pig-
mentproduktion reduziert oder ganz
gestoppt wird (RAUSHER 2008: 15).
Im ersten Fall wird die Bildung von
Anthocyaninen unterdriickt und die
weille Bliitenfarbe ermoglicht, wo-
mit ein verdnderter Phinotyp ent-
steht, also ein neues morphologisch-
physiologisches  Erscheinungsbild.
Im zweiten Fall kann dies ebenfalls
die Folge sein - oder es kommt zur
Auspriagung hypochromer Formen,
bei denen eine schwache Férbung
in der Bliite erhalten bleibt. Solche
Spontanmutationen kdnnen immer
wieder auftreten und lassen sich auch
in anderen Pflanzenfamilien wie zum
Beispiel den Gentianaceae beobach-
ten - bleiben aber aufgrund der ein-
geschrinkten  Vererbungsmoglich-
keiten meist singulér.
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Die abweichenden Phénotypen sind
an ihrem jeweiligen Standort der
Konkurrenz mit reguldr ausgebil-
deten Pflanzen sowie mit Pflanzen
anderer Arten ausgesetzt. Falls sich
die Albiflora-Form iiber mehrere Ge-
nerationen hinweg als vorteilhaft fiir
die Fortpflanzung erweist, kann dies
einen evolutionsbiologischen Pro-
zess einleiten. Im Zuge einer solchen
Entwicklung ist zunéchst die Ausbil-
dung regional begrenzter Sippen des
abweichenden Phénotyps zu erwar-
ten. Dartliber hinaus sind aber auch
AnstoBe zur Artbildung (speciation)
denkbar, bei denen die Bliitenfarbe
einen von mehreren relevanten Fak-
toren darstellt. Ob es sich bei der
Differenzierung von apo- und hypo-
chromen Formen eher um ein sin-
gulédres Ereignis handelt (wie es die
Vorstellung einer ,,Laune der Natur*
impliziert) oder ob hier auch evolu-
tionsbiologische Prozesse in Gang
gebracht werden, ist bei den einzel-
nen Orchideengattungen ganz unter-
schiedlich.

Dabei ist auch zu beachten, dass
Anthocyanine nicht nur fiir die Farb-
gebung und damit flir die Bestdu-
bung relevant sind. Sie besitzen auch
eine Schutzfunktion, indem sie die
Pflanze vor iiberméBiger UV-Strah-
lung schiitzen, was etwa in den ge-
fleckten Laubbléttern zahlreicher Or-
chideenarten zum Ausdruck kommt.
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Sofern klimatische Verdnderungen
auBler Acht bleiben, konnte diese
Schutzfunktion in nérdlichen Regio-
nen cher entbehrlich sein als etwa im
Mittelmeerraum.

Albiflora-Formen nach Gattun-
gen

Anacamptis

In Massenbestdnden von Anacamp-
tis morio finden sich regelméBig
auch einige weil} blithende Pflanzen.
Edeltraud und Othmar DANESCH ha-
ben etwa in Apulien ,,besonders viel
Pflanzen mit sehr hellen bis reinwei-
Ben Bliiten* beobachtet - ,.in einzel-

Abb. 4: Anacamptis pyramidalis, 27.04.2007, bei
Vieste/Apulien, [P. ZSCHUNKE].
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nen Populationen iiberwiegen sogar
die weillen” (DANESCH/DANESCH
1969: 162). Auch in anderen siideu-
ropdischen Regionen ist die apochro-
me Form dieser Art ungewohnlich
oft anzutreffen. Mit einer Haufigkeit
von insgesamt schitzungsweise 3
bis 5 apochromen Formen auf 1000
Pflanzen gehdrt Anacamptis morio zu
den Arten mit den héufigsten Albiflo-
ra-Formen. Dies erstreckt sich auch
auf Unterarten wie longicornu, picta
oder syriaca. Die grinen Adern in
den Sepalen bleiben erhalten und he-
ben sich markant vom weiflen Unter-
grund ab. Das Griin der Chlorophyll-
Pigmente in den Sepalen findet sich
auch bei Anacamptis papilionacea,
die ziemlich seltenen apochromen
Formen von Anacamptis coriopho-
ra und Anacamptis sancta bewahren
das Blattgriin in der Lippe. Haufiger
wiederum sind weif3 blithende Ana-
camptis pyramidalis, was allerdings
regional sehr unterschiedlich ist.
Paul DELFORGE hat die apochrome
Form in Griechenland als var. ni-
vea beschrieben. Allerdings tendiert
Anacamptis  pyramidalis  generell
zu helleren Formen im Mittelmeer-
raum: ,,Anacamptis pyramidalis has
a clear latitudinal cline and becomes
routinely paler towards the Mediter-
ranean” (BATEMAN im personlichen
Gespréch mit Verfasser).
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ADbD. 5: Cephalanthera rubra, 28.06.2009, bei Niist-
tal/Hessen, [P. ZSCHUNKE].

Cephalanthera

Vereinzelt kommt es bei Cephalan-
thera rubra zum Anthocyanin-Ver-
lust. Die sonst violettfarbenen Bliiten
sind dann weil}. Meist bleibt aber
zumindest in einzelnen Bliiten eines
Bliitenstands ein Hauch von Violett
erhalten. Cephalanthera damasoni-
um bildet vereinzelt Pflanzen ohne
Chlorophyll aus.

Dactylorhiza

Die ausgeprégte Variationsneigung
von Arten dieser Gattung erstreckt
sich auch auf die Bliitenfarbe. Dabei
gibt es ein breites Farbkontinuum
von intensiv violett gefdrbten Blii-
ten bis zu rein weilen Bliiten. Dieses
Kontinuum kann auch gelbliche Blii-
ten einschlieBen wie bei Dactylorhi-
za incarnata var. ochroleuca - hier
kommen Pigmente aus der Gruppe
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Abb. 6: Cephalanthera damasonium, 14.05.2003,
Kleiner Hithnerberg bei 56179 Vallendar,
[H.-E. SaLkowski]

der Anthoxantine zum Tragen, die
wie die Anthocyanine zu den Flavo-
noiden gehoren. Rein weille Formen
von Dactylorhiza incarnata sind
relativ selten, weil hier sowohl die
Bildung von Anthocyaninen als auch
die der Anthoxantine unterdriickt ist
(BATEMAN/DENHOLM 1985: 335).

Bei Dactylorhiza sambucina und
Dactylorhiza romana gehort das Ne-
beneinander von zwei Farbmorphen
zum festen genetischen Repertoire -
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beide Arten hatten wahrscheinlich ei-
nen gemeinsamen Ursprung und ent-
wickelten sich geografisch getrennt
auseinander (PEDERSEN 2006: 422).
Die Griinde fiir das Nebeneinander
der beiden Bliitenfarben werden in
einer Farb-Mimikry von Nektarblii-
ten und der gréBeren Bandbreite von
Bestduber-Optionen vermutet (VAL-
LIUS/SALONEN/KULL 2004: 185).
Wie leicht hier der genetische Schal-
ter zur Ausbildung der Bliitenfarbe
umgelegt werden kann, zeigen etwa
auf der Krim beobachtete Dactylor-
hiza romana mit teils hellviolett, teils
gelb gefarbter Lippe.

Abb. 7: Dactylorhiza majalis, 21.05.2010, bei Sinn-
tal/Hessen, [P. ZSCHUNKE].
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Die Ausbildung weiBler Bliiten ken-
nen nahezu alle Dactylorhiza-Arten.
Meist ist dann auch die Anthocyanin-
Bildung in den Blattern unterdriickt,
so dass diese ungefleckt sind. Auffal-
lig sind Unterschiede bei der Haufig-
keit von Albiflora-Formen und ihrer
regionalen Verteilung. Bei den Arten
mit diploidem Chromosomensatz (2
mal 20) seien weill blithende For-
men grundsétzlich héufiger als bei
tetraploiden Arten (4 mal 20 Chro-
mosomen), sagt BATEMAN. Es kon-
ne angenommen werden, dass das
dafiir verantwortliche Gen bei den
tetraploiden Dactylorhiza in minde-
stens vier Kopien vorliegen miisse,
um Albiflora-Formen auszubilden.
Die zusitzlichen Kopien von Genen,
die fiir die Anthocyanin-Biosynthese
sorgen, bilden laut BATEMAN somit
moglicherweise eine Art Puffer ge-
gen einen Ausfall der Anthocyanin-
Synthese.

Neben den zweifarbig bliihenden
Dactylorhiza incarnata, romana und
sambucina weist als weitere diploide
Art Dactylorhiza fuchsii eine ausge-
pragte Neigung zu Farbvarietiten auf,
was im Folgenden noch eingehender
betrachtet werden soll. Hingegen
sind rein weif} blithende Formen bei
tetraploiden Arten wie Dactylorhiza
maculata oder Dactylorhiza majalis
seltener. Hier handelt es sich im All-
gemeinen um Spontanmutationen,
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Abb. 8: Epipactis atrorubens, 28.06.2009, bei
Schliichtern, Hessen, [P. ZSCHUNKE].

Abb. 9: Epipactis helleborine, 22.05.2011, bei Jalta/
Krim, [P. ZSCHUNKE].
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um abweichende Morphen, wie sie
vor allem in Massenbestinden der
jeweiligen Art auftreten. Dann kann
es bei regem Befruchtungsgesche-
hen auch durchaus dazu kommen,
dass an einem Standort mehrere Al-
biflora-Pflanzen aufireten (RIECHEL-
MANN 2007). Ein nédchster Schritt
sind dann evolutionsbiologisch rele-
vante Entwicklungen hin zu Pflan-
zengesellschaften, in denen die weif3
blithende Form dominiert. Denkbar
ist dies etwa bei den weil3 blilhenden
Pflanzen in Nordjiitland, die PEDER-
SEN als Dactylorhiza majalis subsp.
calcifugiens beschrieben hat.

Epipactis

Auch in dieser Gattung werden
selten Pflanzen ohne Anthocyanin
in den Bliiten beobachtet. An einem
Berghang der hessischen Rhon ist
eine kleinere Population einer apo-
chromen Form von Epipactis atroru-
bens bekannt, die Pflanzen haben
eine gelblich-griine bis weile Farbe.
Ahnliche Formen, die als pallens
oder [utescens bezeichnet wurden,
sind in Kérnten, der Steiermark und
Norditalien beobachtet worden. Blii-
ten ohne Anthocyanin treten auch bei
Epipactis palustris auf, hier ist auf
weiBem Grund nur die gelbe Lippen-
farbung erhalten; die Sepalen dieser
als ochroleuca bezeichneten Form
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sind griinlich, die seitlichen Petalen
sind weil3.

Die enge Verbindung mit Pilzen
etwa aus den Familien der Tubera-
ceae (Triiffelartige) oder Cortina-
riaceae (Schleierlingsartige) ermog-
licht Epipactis-Arten auch den Ver-
zicht auf Chlorophyll. Dies fiihrt bei
Epipactis viridiflora zur Auspragung
leuchtend rosafarbener Bliiten (lusus
rosea) - auch im sonst griinlichen Pe-
rigon. Génzlich ohne Pigmente kom-
men vereinzelt Epipactis helleborine
und Epipactis microphylla aus - liber
den Austausch mit ihren Pilzpartnern
beziehen sie die benétigten Nihr-
stoffe vermutlich aus dem Blattgriin
von Bédumen ihrer Umgebung (SE-
LOSSE/FACCIO/SCAPPATICCI/BON-
FANTE 2004: 424). Einen dhnlichen
Zusammenhang kann man auch fiir
die chlorophyll-freien Formen von
Neottia nidus-avis und Cephalanthe-
ra damasonium annehmen.

ADbb. 10: Gymnadenia odoratissima, 12.07.2009, bei
Seis/Italien, [P. ZSCHUNKE].
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Gymnadenia

Weil3 bliithende Gymnadenia conop-
sea sind nicht ungewohnlich. Thre
Hiufung veranlasste den Apotheker
und Botaniker Johann Ferdinand
SCHUR 1866, diese Albiflora-Form
als Dactylorhiza conopsea var. leu-
cantha zu beschreiben (SCHUR 1866:
644). Weitaus seltener sind weil3 blii-
hende Gymnadenia odoratissima.
Bei beiden Arten haben die Albiflo-
ra-Formen oft noch einen leichten
Rest von violetter Tonung erhalten.
Bei der auf dem Balkan verbreiteten
Gymnadenia frivaldii sind die Bliiten
im Allgemeinen cremig-weil3, aber
auch hier sind meist noch diffuse
Anthocyanin-Pigmente  enthalten
(BATEMAN/RUDALL/JAMES ~ 2006:
109). Vereinzelt wurden rein weille
Individuen von Gymnadenia frivaldii
beobachtet.

Himantoglossum

Hypochrome Formen koénnen ge-
legentlich bei Himantoglossum hir-
cinum wie robertianum beobachtet
werden, meist bleibt aber eine leichte
Violett-Tonung in der Bliite. Rein
weille Formen sind selten. Auch dann
bleibt der Bliite ein griiner Chloro-
phyll-Rand erhalten.
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ADD. 11: Nigritella rhellicani, 14.07.2009, bei Seiser Alm/Italien [P. ZSCHUNKE].
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Limodorum

Der Ausfall der Anthocyanin-Syn-
these bewirkt bei Limodorum aborti-
vum weifle Bliiten und intensiv griine
Blétter - anstatt der sonst dunkelvio-
lett gefdrbten Blitter. Die Pflanze be-
zieht ihre Nahrstoffe sowohl aus der
Photosynthese als auch mit Hilfe von
Pilzen der Gattung Russula.

Neotinea

Bei Neotinea tridentata gibt es ge-
legentlich weil3 blithende Pflanzen;
Roko CICMIR hat in Dalmatien ein
gehduftes Vorkommen beobachtet
(personliche Mitteilung). Weitaus
seltener sind Albiflora-Formen bei
Neotinea ustulata, deren Variations-
breite generell eher eingeschrénkt
ist. Auch bei den kleinen Bliiten von
Neotinea maculata gibt es hin und
wieder Formen ohne die charakteri-
stischen Anthocyanin-Muster - diese
kénnte man dann als ,,immaculata®
ansprechen.

Nigritella

Zu den charakteristischen Kenn-
zeichen dieser genetisch eng mit
Gymnadenia verwandten Gattung
gehoren intensiv rote Bliitenfarben.
An ihrer Zusammensetzung wirken
sechs Anthocyanine mit rotlicher
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und eines mit violetter Tonung mit.
Diese Cyanidine liegen in unter-
schiedlichen Konzentrationen vor
und werden im Verlauf der Bliitezeit
teilweise wieder abgebaut (KLEIN
1996: 55). Solche katabolen Prozesse
bleiben bei dunkel bliihenden Arten
wie Nigritella rhellicani weitgehend
aus - die Bliiten gehen nach dem
Aufbliihen von kriftigen Rottonen
iiber Bordeauxrot, Granatrot und ein
dunkles Braunrot schlie8lich in einen
schwarzpurpurnen Farbton iiber - fri-
sche Bliiten bestehen zu zwei Pro-
zent aus roten Farbpigmenten, bei
getrockneten Bliiten sind es 6,5 Pro-
zent (KLEIN 1996: 56). An einzelnen
Standorten, etwa in den italienischen
Dolomiten und im Schweizer Kanton
Wallis, blithen regelméfig auffallen-
de Farbvarietdten mit meist hellrosa,
gelegentlich aber auch gelben oder
weillen Bliiten. Sie sind offenbar das
Ergebnis genetischer Verdnderungen,
welche die Anthocyanin-Synthese
beeinflussen und in der diploiden Art,
die sich nicht apomiktisch, sondern
sexuell vermehrt, iiber mehrere Ge-
nerationen hinweg erhalten bleiben.
Bislang wurden zehn Farbvarietiten
als lusus beschrieben: Sulphurea und
flava blihen gelb. Rosea, flavo-ro-
sea, subcarnea und fulva loten die
Farbspiele zwischen gelb, rosa und
rot aus. Alba, pallida, ustulata und
variegata haben Bliiten mit unter-
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schiedlich groBen WeiBanteilen. Die
abweichende Farbung kann auch bei
Hybriden erhalten bleiben, etwa bei
der Verbindung einer Farbvarietit
von Nigritella rhellicani mit Gymna-
denia conopsea.

Farbvarietiten treten auch bei Nigri-
tella corneliana und anderen sich
sexuell fortpflanzenden Arten der
Gattung auf. Die Arten mit apomikti-
scher Fortpflanzung unter Umgehung
der Zellvermehrung kennen hinge-
gen keine Farbvarietiten (BRUTSCH
2011: 28). Das gilt auch fiir die erst

Abb. 12: Ophrys insectifera, 25.05.1997, NRW, Eifel
[J. PASSIN].
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kiirzlich beschriebene Nigritella bi-
color, bei der die unterschiedliche
Farbung im unteren und oberen Teil
des Bliitenstands namensgebend ge-
wesen ist (FOELSCHE 2010).

Ophrys

Vom Ausfall der Anthocyanin-Syn-
these sind auch immer wieder einzel-
ne Pflanzen ganz unterschiedlicher
Ophrys-Arten betroffen. Die Lippe
solcher Bliiten ist dann meist griin-
lich, manchmal auch griinlich-gelb
gefarbt, das Lippenmal ist weil3. Die
Sepalen und seitlichen Petalen sind
entweder ebenfalls griin - etwa bei
der apochromen Ophrys insectife-
ra - oder weil}, dann oft mit griinen
Adern gezeichnet. Offensichtlich ist
bei diesen seltenen, aber regelmifig
auftretenden Ophrys-Formen die An-
thocyanin-Produktion der Bliitenzel-
len unterdriickt. Weil hier aber auch
die Bliiten Chlorophyll enthalten, er-
gibt sich im Unterschied zu den mei-
sten Arten der Gattungen Anacamp-
tis, Dactylorhiza oder Orchis eine
grine Bliitenfarbe. Offenbar dient
die Ophrys-Bliite auch der Photo-
synthese - und iibernimmt die Funk-
tion der Blatter, die insbesondere bei
den Pflanzen im Mittelmeerraum oft
schon friihzeitig verdorren.

Fir die Befruchtung der Ophrys-
Bliite mittels Pseudokopulation sind
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Duftsignale von herausragender Be-
deutung. Die optischen Signale der
Ophrys-Lippe haben zusammen mit
den taktilen Signalen der Lippenbe-
haarung lediglich eine ergénzende
Funktion fiir die Nachahmung von
Signalen weiblicher Bestduberinsek-
ten. Je nach Bedeutung der optischen
Signale ,,im Sexualleben der Bestiu-
berménnchen® unterscheidet PAULUS
hier drei Gruppen (PAULUS 2007:
264-266). Ophrys speculum mit ih-
rem Bestiuber dient als Beispiel fiir
den Typ I mit einer sehr detaillierten
Anpassung der Bliitenlippe an opti-
sche Signale des Sexualpartners. Bei
dem Typ II, darunter etwa Ophrys
bertolonii, kommt es weniger auf die
Details an, doch geben sowohl Farbe
als auch Lippenmuster klare Hinwei-
se auf das Aussehen der Bestéuberart.
,Der dritte Ophrys-Féarbungstyp imi-
tiert nur noch die allgemeine Grund-
farbung der Bestduberweibchen
(PAULUS 2007: 266). Hierzu gehdren
die von Andrena-Bienen bestiubten
Arten wie Ophrys sphegodes.

Eine groBe Farbvariabilitit weisen
manche Ophrys-Arten im Perigon
auf, also im Kranz der duf3eren Blii-
tenblétter. So konnen die Sepalen von
Ophrys holoserica weil}, grinlich
oder rosa sein. Etwa 30 Prozent der
Ophrys-Arten haben keine (fiir In-
sekten) unauffillig griinen, sondern
farblich auffillige Sepalen in Weil3
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oder Rosa (STREINZER/PAULUS/SPA-
ETHE 2009: 1365). Bei griinen Blii-
ten wurde die Funktion der Unter-
stlitzung in der Néhrstoffversorgung
schon erwéhnt. Bei violett gefarbten
Bliiten ist es denkbar, dass die Antho-
cyanin-Produktion auch einer erhéh-
ten Resistenz bei hoher Lichteinstrah-
lung oder Diirre dient (KHEIM 2009:
41). Nachgewiesen wurde, dass etwa
bei Ophrys heldreichii ein violettfar-
benes Perigon die Attraktivitdt der
Bliite fiir den Bestdauber erhoht und
diese auf kurzer Distanz schneller
erkannt wird. Entscheidend ist dabei
aber nicht die Farbe per se, sondern
der Griin-Rezeptoren-Kontrast, den
die Orchideenbliite im Verhéltnis zur
Umgebung flir das Bienenauge ver-
mittelt - inbesondere bei solchen Or-
ten, die nicht von Andrena, sondern
von Eucera-Bienen befruchtet wer-
den (STREINZER/PAULUS/SPAETHE
2009: 1369).

Ein Ausfall der Anthocyanin-Pro-
duktion in den Zellen einer Ophrys
ist im Allgemeinen als genetische
Storung zu betrachten. Diese ist
aber offenbar nicht so schwer wie-
gend, dass die Lebensfahigkeit der
Pflanze eingeschriankt wire. Bei au-
togamen Arten fillt auch eine sonst
mogliche Beeintrachtigung optischer
Signale fiir bestdubende Insekten
weg. So konnen bei der autogamen
Ophrys apifera vielfach hypochrome
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Formen beobachtet werden, die an
bestimmten Standorten ganze Po-
pulationen ausbilden, etwa die bei
Basel als Ophrys apifera var. basi-
liensis beschriebene Bienenragwurz
(SCHWEGLER / MATTHIES 2004).
Fiir alle in Mitteleuropa heimischen
Ophrys-Arten hat Karel KREUTZ
Standorte aufgefiihrt, an denen regel-
maBig apochrome Ophrys-Formen
zu finden sind (KREUTZ 1997).

Abb. 13: Orchis militaris, 14.05.2006, bei Maintal/
Hessen, [P. ZSCHUNKE].
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Orchis

Weil} blithende Formen gibt es bei
allen Orchis-Arten als Folge spon-
taner Mutationen mit der Folge ei-
ner Storung der Anthocyanin-Syn-
these. Je nach Ausmal3 der Abwei-
chung von der genetischen Norm
bleibt die Violett-Férbung mitunter
in einzelnen Teilen der Bliite erhal-
ten - etwa in den Pollinien oder im
Lippenmuster. So zeigt die relativ
héaufige Albiflora-Form von Orchis
mascula auf der Lippe oft noch das
violett geférbte Strichmuster dieses
Knabenkrauts. Von der selten weif3
bliihenden Orchis quadripunctata
- 1980 von J.E. DE LANGHE und R.
D’HOSE in Griechenland korrekt als
forma albiflora beschrieben - gibt es
Pflanzen mit den vier dunklen Punk-
ten auf der weilen Lippe, aber auch
andere ohne dieses Muster. Auch in
Sepalen oder Petalen bleiben mitun-
ter, etwa bei Orchis militaris, Zellbe-
reiche mit Pigmentanteilen erhalten.
In apochromen Formen mancher
Orchis-Arten sind Chlorophyll-Ein-
lagerungen in der Bliite sichtbar,
etwa besonders markant bei Orchis
spitzelii oder auch bei Orchis collina.
Beobachtungen von Gruppen weif3
blithender Orchis-Formen belegen,
dass der Ausfall der Anthocyanin-
Synthese keine nachteiligen Folgen
fiir die Fortpflanzung haben muss.
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Abb. 14: Orchis simia, 21.5.2008, bei Le Samonta/
Frankreich, [P. ZSCHUNKE].

Abb. 15: Orchis mascula, 01.05.2009 bei Sorlana/
Italien, [P. ZSCHUNKE].

Ber. Arbeitskrs. Heim. Orchid. 29 (1); 2012

Abb. 16: Orchis purpurea, 21.5.2008 bei Novis/
Frankreich, [P. ZSCHUNKE].

So wuchsen 2011 an einem Wald-
rand auf der Krim in einer Population
von 26 Orchis simia funf Albiflora-
Formen. Apochrome Orchis-Formen
sind auch in das Hybrid-Geschehen
eingebunden, so konnte der Verfas-
ser in der slidfranzdsischen Region
Causses eine weil} bliihende Orchis
purpurea * simia beobachten.

159



Serapias

Einige Arten dieser Gattung wie
Serapias cordigera haben Bliiten
mit besonders intensiver Anthocya-
nin-Férbung. Gleichwohl treten auch
hier regelmifig hypochrome Formen
auf, etwa Serapias lingua mit weiller
oder Serapias orientalis mit griiner
Lippe. Solange auch die unauffalli-
ger gefirbten Bliiten von Bestdubern
als Schlafplatz erkannt werden, sollte
der Ausfall der Anthocyanin-Synthe-
se nicht nachteilig sein. In Algerien
und Tunesien wurde eine Population
weil3 blithender Zungenstendel als
Serapias lingua var. stenopetala be-
schrieben.

Traunsteinera

Sehr selten finden sich auch unter
den meist hellviolett geférbten kuge-
ligen Bliitenstdnden von Traunstei-
nera globosa weil} blithende Exem-
plare. Dabei handelt es sich um eine
Spontanmutation der diploiden Atrt.

Momentaufnahmen der
Evolution: Dactylorhiza fuchsii

Die Entwicklung hypochromer
Formen zeigt in den einzelnen Gat-
tungen der Orchidaceae unterschied-
liche Muster. Meist handelt es sich
um spontane Mutationen, welche
die Anthocyanin-Synthese blockie-
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ren. Die Konsequenzen kénnen von
der Pflanze in den meisten Fillen of-
fensichtlich verkraftet werden, ohne
dass die Fortpflanzung beeintrachtigt
wird:

* Fiir autogame Pflanzen sind opti-
sche Signale irrelevant; hier ha-
ben Anthocyanine allenfalls eine
Schutzfunktion. Aber auch ein
Verlust der Chlorophyll-Synthese
kann bewiltigt werden, wenn die
Versorgung mit Nihrstoffen auf
andere Weise, etwa von Pilzen, si-
chergestellt ist.

* Nektaranbieter wie Gymnadenia
locken Bestduber mit dem Inhalt
ihres Sporns auch dann an, wenn
ihre Bliite nicht die gewohnte Far-
be hat.

* Bei den Sexualtduschblumen ist
die Farbe nur ein ergénzendes Si-
gnal, um minnliche Bestiuberin-
sekten anzulocken. Der Ausfall der
Anthocyanin-Synthese ist zwar
ein Mangel, der aber vermutlich
von den Duftsignalen kompensiert
werden kann. Abweichungen in
der Blitenfarbe konnen, miissen
aber nicht mit Verdnderungen in
der Produktion von Duftstoffen
einhergehen, der Farb-Polymor-
phismus ist unabhéngig von einem
ebenfalls moglichen olfaktorischen
Polymorphismus.
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ADbb. 17: Farbvarietiten von Dactylorhiza fichsii, Mai/Juni 2010, bei Kilinaboy/Irland, [P. ZSCHUNKE].

« Fiir Nektartduschblumen - immer-
hin etwa ein Dirittel aller Orchide-
enarten - konnte die Variabilitit ein
Mittel sein, um Lernerfahrungen
von Bestiubern zu konterkarie-
ren: Bienen und andere Insekten
sammeln ihre Erfahrungen mit der
Tauschung und meiden den damit
verbundenen Phinotyp einer Art.
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Wenn aber die Standardform ei-
ner Nahrungstduschblume von Be-
stdubungsinsekten bald erkannt und
danach gemieden wird, konnte die
seltenere Varietdt einen selektiven
Vorteil erhalten, indem sie auch nach
diesem Lernprozess noch angeflogen
und bestdubt wird. So kann etwa bei
bestimmten Arten der Gattung Dac-
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tylorhiza der markante Polymorphis-
mus einer abweichenden Bliitenfarbe
zu einem positiven Selektionsmerk-
mal in der Evolution werden: ,,If the-
re are no negative effects related to
flower coloration, the pale-flowered
plants may enhance pollination suc-
cess of a nectarless orchid population
by increasing variation in flower co-

Abb. 18: OKellyi-Typus von Dactylorhiza fuchsii,
02.06.2010, bei Carran/Irland, [P. ZSCHUNKE].
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loration” (VALLIUS/SALONEN/KULL
2004: 177). Fiir Orchis mascula kam
eine Studie von Forschern der Uni-
versitdt Montpellier zu dem Befund,
dass der Fruchtansatz der Pflanzen
bei Anwesenheit weiler Formen vier
Mal so hoch ist wie in Populationen
ohne die Farbvarietéten - den gleichen
Effekt hatte die Prasenz von weillen
Pingpong-Billen in einer ansonsten
nur violett blithenden Orchis-Popula-
tion: ,,Fruit set of purple individuals
was highly significantly dependent
on whether they were near a white-
flowered individual or a white lure®
(DORMONT/DELLE-VEDOVE/BES-
SIERE/HOSSAERT-MC KEY/SCHATZ
2010: 305). Die Untersuchung ergab
allerdings auch, dass die weif3 blii-
henden Formen nicht von ihrem An-
ders-Sein profitieren, sondern einen
ghnlichen Fruchtansatz aufweisen
wie die Pflanzen in den ausschliel3-
lich violett blilhenden Bestdnden.
Die Autoren folgern daraus, dass es
der Farbkontrast innerhalb einer Or-
chis-mascula-Population ist, der die
negative Lernerfahrung beim Besuch
von Bestinden mit ausschlieBlich
violett blithenden Bestidnden aufthebt.
Weitere Forschungen dazu wéren
wiinschenswert.

Handelt es sich beim Farbpoly-
morphismus in der Population einer
bestimmten Art eher um eine spon-
tane Mutation oder ldsst sich da eine
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evolutionsbiologisch funktionale Re-
levanz vermuten? Einen Hinweis zur
Beantwortung dieser Frage gibt die
Haufigkeit der abweichenden Form.
Ublicherweise tritt der Pigmentver-
lust in den Bliiten mit einer Haufig-
keit von etwa 0,1 Prozent auf - auf
1000 Individuen kommt eine Pflanze
mit Pigmentverlust. Erreichen die
Abweichungen aber ein Prozent oder
mehr, ist es eher unwahrscheinlich,
dass es sich hier noch um spontane,
singulidre Mutationen handelt (DOR-
MONT/DELLE-VEDOVE/BESSIERE/
HOSSAERT-MC KEY/SCHATZ 2010:
308).

Auftillige Haufungen von Albiflora-
Formen in den Gattungen Anacamp-
tis, Dactylorhiza und Orchis sind oft
regionalspezifisch. In den Wildern
der stidfranzosischen Causses west-
lich von Riviére-sur-Tarn blithen im
Mai tausende von Dactylorhiza fuch-
sii in der fuir dieses Biotop typischen
Form: Auf Standorten mit relativ
geringer direkter Sonneneinstrah-
lung, hoher Bodenfeuchtigkeit und
in windgeschiitzter Lage neigt das
Fuchs’sche Knabenkraut zu hohem
und kréftigen Wuchs (BATEMAN/
DENHOLM 1988: 331). Die meisten
dieser Pflanzen haben Bliiten mit ei-
nem kréftigen Violett, oft ist auch der
Stéingel im Bereich des Bliitenstands
und etwas unterhalb davon violett
unterlaufen. Nur wenige Pflanzen
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haben eine geringfiigig hellere Blii-
tenfarbe. Obwohl diese Pflanzenpo-
pulation sehr grof} ist, habe ich keine
einzige betont helle oder rein weille
Form von Dactylorhiza fuchsii in den
Causses gesehen.

Ganz anders présentiert sich Dacty-
lorhiza fuchsii an der irischen West-
kiiste. Hier haben sich die Pflanzen
mit einer niedrigen Wuchsform an

ADbb. 19: Dactylorhiza fuchsii, 20.6.2010, bei Bieber-
gemiind/Hessen, [P. Zschunke].
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Abb. 20: Burren-Landschaft am Lough Gealain bei bei Kilinaboy/Irland, mit Dactylorhiza fuchsii £. albiflora,
05.06.2010 [P. ZSCHUNKE].

géanzlich andere Umweltbedingungen
angepasst: Wéhrend in den Causses
etliche Pflanzen eine Grofle von 50
cm und mehr erreichen, werden sie
auf den windexponierten Kalkplat-
ten bei Poulsallagh, direkt an der
Atlantikkiiste, kaum 15 cm hoch.
Diese sind «probably environmental-
ly dwarfed» (BATEMAN/DENHOLM
1988: 331), also zwergwiichsig auf-
grund der besonderen Umweltbedin-
gungen. Diese erkliren aber nicht,
warum in dieser als The Burren be-
kannten Region ganz anders als in
Studfrankreich die hell blithenden
Formen {iiberwiegen. Dabei haben
BATEMAN/DENHOLM ein Kontinuum
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des graduellen Anthocyanin-Verlusts
beobachtet: Im Burren haben 43 Pro-
zent der Dactylorhiza fuchsii keine
gefleckten Blatter (Durchschnitt aller
untersuchten Regionen: 13 Prozent),
48 Prozent keine Lippenzeichnung
(Durchschnitt 15 Prozent), 35 Pro-
zent keine Anthocyanine in der Bliite
(Durchschnitt 8 Prozent) und 25 Pro-
zent keinerlei Anthocyanine in Blii-
te, Tragblattern, Stingel oder Laub-
blittern (Durchschnitt 6 Prozent)
(BATEMAN/DENHOLM 1988: 332).
Diese Werte wurden durch eigene
Beobachtungen in Irland bestitigt,
wobei auch innerhalb der Region je
nach Standort unterschiedlich starke
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Auspragungen der Tendenz zu weil3
blithenden Formen festgestellt wer-
den konnten.

Die Haiufigkeit weill blithender
Dactylorhiza fuchsii im Burren ist
nicht ohne taxonomische Folgen
geblieben: George Claridge DRUCE
beschrieb diese 1909 als Orchis ma-
culata var. okellyi, benannt nach dem
irischen Botaniker Patrick Bernard
O’KELLY, der die Pflanze mit ,,rein
weillen Bliiten* schon seit vielen Jah-
ren kenne, wie DRUCE schrieb. Spé-
tere Beschreibungen platzierten das
Taxon innerhalb der Gattung Dac-
tylorhiza sogar auf Subspezies- oder
Spezies-Ebene. Wenn {iberhaupt,
hat allerdings nur die Bezeichnung
als Dactylorhiza fuchsii var. okellyi
einige Berechtigung. Will man eine
Varietit okellyi sensu strictu anspre-
chen, dann hebt sie sich von den Al-
biflora-Formen der Art durch einen
schlankeren, etwas groferen Wuchs
und eine etwas spétere Bliitezeit ab.
Da die Uberginge flieBend sind, ist
eine taxonomische Abgrenzung aber
nicht zwingend.

Die Pflanzen der nah verwandten
Art Dactylorhiza maculata sind im
Burren &hnlich zwergwiichsig und
weisen in den Bliiten iiberwiegend
ein helles Rosa bis Violett auf, zei-
gen aber nicht eine derart ausgeprag-
te Neigung zum Anthocyanin-Ver-
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zicht wie Dactylorhiza fuchsii in der
gleichen Region. Hier kommt mdg-
licherweise die von BATEMAN (s.0.)
vermutete Pufferwirkung des tetra-
ploiden Chromosomensatzes zum
Tragen.

Standorte mit einer Dominanz hell
bis weill blilhender Dactylorhiza
fuchsii gibt es auch in Deutschland.
In der Ndhe von Biebergemiind, im
hessischen Main-Kinzig-Kreis, hat-
ten 2010 drei Prozent der auf einer
Waldwiese wachsenden Dactylorhi-
za fuchsii weille Bliiten. Auch hier
zeigte sich wieder ein Kontinuum
zwischen volliger Abwesenheit von
Anthocyaninen und ihrer vollstandi-
gen Ausbildung: Weitere 44 Prozent
der rund 300 Dactylorhiza fuchsii
auf dieser Wiese hatten Bliiten mit
einer weillen Grundfarbe, aber einer
farbigen Lippenzeichnung. 45 Pro-
zent wiesen Bliiten mit einem hellen
Violett auf, 6 Prozent hatten ein mitt-
leres und nur 2 Prozent ein dunkles
Violett.

Ungeachtet der Lernfdhigkeit von
Bestidubern wie Bienen konnen Nek-
tartduschblumen ihre Befruchtung
in der Regel sicherstellen, weil es
geniigend Bestiduber gibt, die noch
keine enttduschende Lernerfahrung
gemacht haben. Wenn diese naiven
Insekten aber nicht in ausreichender
Zahl vorhanden sind, konnte die Fort-
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pflanzung geféhrdet sein. Mit zuneh-
mender Zeit stellen sich Lernerfolge
ein, so dass eine frithe Bliite biolo-
gisch giinstiger ist als eine spéte: ,,In
the case of deceptive species, the pool
of naive pollinators may become ex-
hausted so that flowers emerging in
the latter half of the season would
receive few visitations” (TREMBLAY/
ACKERMAN/ZIMMERMAN/CALVO
2005: 27).

Die haufigste Orchideenart im Bur-
ren ist Orchis mascula, ebenfalls eine
Nektartduschblume, die meist violett
bliiht und deren Albiflora-Héufigkeit
in der Region sich auf den fiir spon-
tane Mutationen iiblichen Wert von
etwa 0,1 Prozent beschrinkt. Orchis
mascula bliiht bereits einige Wochen
eher als Dactylorhiza fuchsii und ist
bei deren Bliite bereits weitgehend
abgebliiht. Orchis mascula wird
von Hummeln (Bombus, Psithyrus)
und Bienen (Eucera, Nomada, And-
rena, Apis) sowie dem Rosenkifer
(Cetonia aurata) bestaubt. ,,Orchis
mascula is known to exploit newly
emerged insect pollinators, sugge-
sting that pollination in this species
is effected mainly by visits of narve,
inexperienced insects” (DORMONT/
DELLE-VEDOVE/BESSIERE/HOS-
SAERT-MC KEY/SCHATZ 2010: 302).
Dactylorhiza fuchsii ist auf dhnliche
Bestiuberinsekten (vor allem Bom-
bus) angewiesen. Wenn sie bliiht,
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haben Hummeln und Bienen bereits
reichlich Gelegenheit gehabt, ihre
Lernerfahrungen mit den im Burren
massenhaft blithenden Orchis ma-
scula zu machen - und verbinden
dann vermutlich die Bliitenfarbe von
Orchis mascula bei dhnlicher Bli-
tenform mit der Erfahrung, dass dort
kein Nektar zu holen ist. Nektar bie-
tende Begleitpflanzen der gleichen
Farbe, etwa Geranium sanguineum,
haben eine deutlich andere Bliiten-
form als Orchis und Dactylorhiza.

Die fehlende Festlegung von Dac-
tylorhiza fuchsii auf ein bestimmtes
Bestduberinsekt hat die Variabilitét
der Art zusétzlich begiinstigt. ,,Spe-
cies that have floral features asso-
ciated with specialized pollination
often do have less phenotypic varia-
tion than species that have floral fea-
tures associated with more generali-
zed pollination (FENSTER/ARMBRU-
STER/WILSON/DUDAS/THOMSON
2004: 385).

Auf der genannten Wiese in Hessen
ist es nicht Orchis mascula, sondern
Dactylorhiza majalis, die dort et-
was vor Dactylorhiza fuchsii bliiht
und Bestduberinsekten die Naivitét
genommen haben konnte. In den
Causses in Siidfrankreich bilden die
dort so wenig variablen Dactylorhiza
fuchsii kaum gemeinsame Standor-
te mit Orchis mascula; beide Arten
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treten dort kleinrdumlich eher ge-
trennt voneinander auf. In den Wial-
dern der Region ist die Konkurrenz
gleichfarbiger Nektartduschblumen
daher geringer als an den untersuch-
ten Standorten in Irland und Hessen;
die haufigsten Begleitorchideen von
Dactylorhiza fuchsii in den Causses
sind Cephalanthera longifolia und
Neottia (Listera) ovata.

Dactylorhiza fuchsii verfiigt iiber
eine ungewoOhnlich groBe Anpas-
sungsfihigkeit: ,,Sie kommt auf Wie-
senstandorten genauso vor wie in
Wildern, Sdumen und Siimpfen, und
dabei ist sie auch nicht an Kalk ge-
bunden ...wie keine andere ldsst sie
sich auf die moderne Infrastruktur
ein“ (KLUBER 2009: 198). Mit der
Ausbildung von besonders hellen bis
weillen Bliiten kdnnte Dactylorhiza
fuchsii auf die starke Konkurrenz
von rosaviolett blilhenden Arten von
Nektartduschblumen reagieren, die
mit ihrer fritheren Bliitezeit Bestiu-
berinsekten negativ pragen und somit
die eigenen Fortpflanzungschancen
beeintrdchtigen. ,,Reproduction in
unrewarding plants may be influen-
ced by interactions with other co-oc-
curing plant species (HANSEN/OLE-
SEN 1999: 669).

Uberpriifen lassen sich solche Hy-
pothesen nur in Mikrohabitat-Unter-
suchungen, welche die Prisenz von
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Begleitpflanzen einbeziehen. Dabei
ist nicht nur die negativ wirkende
Konkurrenz mit Nektartduschblu-
men zu beachten, sondern auch eine
mogliche positive Wirkung der An-
wesenheit von belohnenden Bliiten
(VALLIUS/SALONEN/KULL  2004:
185). Die Bliitenfarbe ist hier von
entscheidender Bedeutung, wie bei
Orchis boryi nachgewiesen wurde
- ,reproductive success can depend
on the flower colour of the plants in
the surrounding community (TREM-
BLAY/ACKERMAN/ZIMMERMAN/
CALVO 2005: 28). Studien zur tropi-
schen Nektartduschblume Calanthe
sylvatica auf der Insel Réunion im
Indischen Ozean ergaben, dass deren
drei Farbvarietiten an jeweilige loka-
le Bedingungen angepasst sind und
jeweils eigene Raume besiedeln. Als
durchaus relevant erwies sich hier
die Anwesenheit von Nektar produ-
zierenden Arten im gleichen Biotop
(JUILLET/DELLE-VEDOVE/DOR-
MONT/SCHATZ/PAILLER 2010). Die
Alba-Form von Calanthe sylvatica
auf Réunion weist dabei beide dort
vorkommende Duftvarianten der Art
auf (DELLE-VEDOVE/JUILLET/BES-
SIERE/GRISON/BARTHES/PAILLER/
DORMONT/SCHATZ 2011).

,,Das besonders schone an dieser
Gattung ist der Umstand, dass ihre
Entwicklung noch nicht abgeschlos-
sen ist und man praktisch bei der Sip-
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penbildung zusehen kann®, schreibt
Norbert GRIEBL in einem Uberblick
zu Dactylorhiza-Arten in Osterreich
(GRIEBL 2008: 81f). Lasst sich bei
den weill blithenden Dactylorhiza
fuchsii eine Momentaufnahme der
Evolution beobachten? Die Art be-
findet sich moglicherweise in einer
dhnlichen Phase der Entwicklung,
wie sie wahrscheinlich vor mehreren
tausend Jahren zur Herausbildung
und Verfestigung der gelblich-weiflen
Ochroleuca-Form von Dactylorhiza
incarnata gefiihrt hat. Unter welchen
Bedingungen entwickeln sich abwei-
chende Formen zu eigenstidndigen
Populationen? Fiir die verschiedenen
Formen von Dactylorhiza incarna-
ta zwischen den Extremen cruenta
(iiberméBige Anthocyanin-Bildung)
und ochroleuca (fehlende Anthocya-
nin-Bildung) vermuten Mikail HED-
REN und Sofie NORDSTROM, ,,that a
combination of factors is responsible
for maintaining reproductive isolati-
on of morphs within sites* (HEDREN/
NORDSTROM 2009: 540). Einer die-
ser Faktoren ist auch die Zusammen-
setzung der Begleitflora: An Standor-
ten mit anderen Nektartduschblumen,
die schon zuvor ebenfalls rosa-violett
gebliiht haben, reagiert die extrem
variable Dactylorhiza fuchsii, indem
sie verstiarkt Pflanzen entwickelt, in
deren Bliiten die Bildung von Farb-
pigmenten reduziert oder ganz ge-
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stoppt ist. Zur Klarung der sich hier
stellenden Fragen sind auch weitere
okologische Standortfaktoren in den
Blick zu nehmen, etwa bei der Be-
trachtung der gehiuft auftretenden
Albiflora-Formen von (schon frith im
Jahr bliihenden) Anacamptis morio,
Anacamptis pyramidalis oder einzel-
ner Orchis-Arten.
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