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Sag’s durch die Blume: Evolution des Parfimsammelns
der Prachtbienen (Euglossini)

Flowery Messages: Evolution of Perfume Collection in Orchid Bees
(Euglossini)

THoMAs ELTZ

Zusammenfassung: Pflanzliche Sekundirstoffe haben vielfach unabhingig Einzug in die chemi-
sche Kommunikation von Insekten gehalten, vermutlich weil es auf Seiten der Signalempfinger
Priferenzen fur pflanzliche Gertiche/Inhaltsstoffe gibt. Die Mannchen der neuweltlichen Pracht-
bienen (Apidae: Euglossini) signalisieren mit komplexen Parfiims, deren Komponenten sie von
unterschiedlichen Quellen in ihrer Umwelt sammeln und in speziellen Hinterbeintaschen kombi-
nieren. Duftquellen sind u. a. die Bliiten vieler ,,euglossophiler* Orchideen, die ihre Diifte speziell
zur Anlockung der Prachtbienenminnchen abgeben und von diesen hochspezifisch bestiubt wer-
den. Wihrend die Interaktion von Seiten der Orchideen bereits recht gut verstanden ist, wirft das
Duftstoffsammeln der Bienenminnchen nach wie vor zahlreiche Fragen auf. Hier stelle ich die
Fortschritte bei der Erforschung der Parfiimbiologie der Euglossini dar, diskutiere den evolutiven
Ursprung des Parfiimsammelns und bespreche wahrscheinliche Selektionsdriicke, unter denen das
Parflimsammelverhalten der Minnchen stand bzw. heute noch steht.

Schliisselworter: Duftstoff, Pheromon, Duftmarke, chemische Kommunikation, Enfleurage

Summary: Plant secondary compounds have found their way into the chemical communication
systems of many insects, presumably because of pre-existing preferences for plant odors/compounds
on the side of the receiver. Male neotropical orchid bees (Apidae: Euglossini) signal with
environmental odors (perfumes), which they collect from flowers and other sources and accumulate
in special pockets on their hind legs. Euglossophilous orchids are famous odor sources, producing
scents that specifically attract males of certain orchid bee species as pollinators. Whereas the
orchid/orchid bee interaction is relatively well understood from an orchid’s perspective, many
uncertainties remain with regard to the bees. Here I give an account of the advances that have been
made during the last years in disentangling euglossine perfume biology, discuss the possible
evolutionary origins of male perfume collecting, and outline selective pressures that are likely to
shape perfume signals.
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1. Einleitung

Geriiche sind wichtige Informationstrager
bei der Kommunikation von Bienen, spe-
ziell im Rahmen der Partnerfindung und
-werbung, Die relevanten Chemikalien wer-
den gewohnlich von unterschiedlichen exo-
krinen Drisen in Kopf, Thorax (inkl. den
Extremititen) oder Abdomen produziert

und entweder von Minnchen, Weibchen
oder von beiden Geschlechtern freigesetzt
(Avassk et al. 2001). Eine der am weitesten
verbreiteten Strategien der Partnerfindung
von Bienen ist die Duftmarkierung (,,scent
marking*), bei der midnnliche Bienen relativ
schwerfliichtige Pheromone in ihren Balz-
territorien oder an Landmarken entlang von
reguliren Flugstrecken deponieren, um so
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die Aufmerksamkeit unverpaarter, weiblicher
Artgenossen zu erregen. Duftmarkierung ist
z. B. bei den mit den Prachtbienen eng ver-
wandten Hummeln (Bombini) die Regel,
deren Minnchen 6lige Sekrete aus ihren kopf-
stindigen Labialdriisen zur Markierung ver-
wenden (Gourson 2003). Die neotropischen
Prachtbienen (Fuglossini) zeigen dagegen
eine zunichst nicht homolog erscheinende,
héchst ungewohnliche Form der chemischen
Kommunikation: Mannchen signalisieren
ihre Paarungsbereitschaft mit Duften, die sie
nicht selbst herstellen, sondern in ihrer
Umwelt aufsammeln. Diese Diifte, die so-
wohl von floralen wie nicht-floralen Quel-
len stammen, werden zunichst in volumi-
nosen Taschen auf den Hintertibien der
Minnchen eingelagert, wo sich ein komple-
xes Parfiim anreichert (VOGEL 1966; EL17Z et
al. 20052), das schlieBlich wihrend eines cha-
rakteristischen Balzverhaltens wieder freige-
setzt wird (Er1z et al. 2005b). Das Parfiim-
sammeln der Prachtbienenminnchen ist
Grundlage des sog. Parfimblumen-Bestau-
bungssyndroms, dem mehrere hundert
neotropische Orchideen- und andere Bli-
tenpflanzenarten angehéren. Diese sind al-
lesamt durch Blitendifte gekennzeichnet,
die speziell die duftsuchenden Prachtbienen-
minnchen anlocken, ihre einzigen, obliga-
ten und offensichtlich sehr verlisslichen Be-
stiuber (WiLLIAMS & DODSON 1972; WiLLI-
AMS 1982; WiLLiams & WHITTEN 1983). Die
Evolution des Parfimsammelns sowie die
Evolution der Parfiimsignale minnlicher
Prachtbienen ist Gegenstand dieses Artikels.
Ich werde im Folgenden zunichst einige
Grundlagen fiir die Interpretation des Ver-
haltens des Parfiimsammelns besprechen,
dann die méglichen Urspriinge des Parfiim-
sammelns erdrtern und zuletzt die Selekti-
onsdrucke diskutieren, unter denen das Ver-
halten des Parfimsammelns heute stehen
konnte. Ich greife dabei vor allem auf Ar-
beiten der letzten finf Jahre zurick, die
meinen fritheren Ubersichtsartikel (Errz
2003) erginzen.

2. Grundlagen

Bis vor wenigen Jahren war ungewiss, ob die
angesammelten Chemikalien der Prachtbie-
nenminnchen tberhaupt als Kommunika-
tionssignale Verwendung finden. Alternativ
zur Signalfunktion wurde vor allem eine
Funktion im Rahmen der Feindabwehr dis-
kutiert, wobei sowohl ein chemischer Schutz
des parfumtragenden Minnchens selbst als
auch ein Schutz der Brut vor Mikroben nach
erfolgter Ubergabe an das Weibchen fiir még-
lich gehalten wurde (Rousik 1989). Fir eine
Ubergabe der Substanzen an die Weibchen
gab und gibt es nicht die geringsten Anhalts-
punkte, wohl aber einige Argumente dage-
gen, z. B. das vollkommene Fehlen von ,,auf-
nehmenden® Strukturen auf Seiten der Weib-
chen. Ein Schutz der Minnchen selbst vor
Beutegreifern erscheint aufgrund der toxi-
schen Natur mancher Parfuminhaltsstoffe
grundsitzlich méglich, jedoch ist ein solcher
als primire Ursache des Parfimsammelns
unwahtscheinlich. Mittlerweile hat die Ein-
schitzung, dass chemische Kommunikation
die primare Ursache des Parfimsammelns ist,
empirische Unterstiitzung erhalten. Mann-
chen zeigten im Rahmen ihres Balzverhaltens
eine repetitive Beinbewegung, die zum Frei-
setzen des Parflims aus den Hinterbeinta-
schen fiihrt (Errz et al. 2005b), ein Vorgang,
der nur im Kontext der Duftkommunika-
tion Sinn macht. Diese Beinbewegung fithr-
ten die Prachtbienenminnchen wihrend ih-
res charakteristischen Schauverhaltens (,,dis-
play®) aus, das im Freiland ortstreu und aus-
dauerd (z. T. iber Wochen hinweg) an verti-
kalen Sitzwarten (,,perches®) vor Paarungen
ausgefithrt wird (Abb. 1) (Kivsey 1980; STERN
1991). Ein Video der Beinbewegung findet
sich im Internet unter http:/ /www.biologie.
uni-duesseldorf.de/Institute/Sinnesockolo-
gle/Chemical-Ecology-of-Bees. Die Duftfrei-
setzung erfolgt unter Zuhilfenahme speziel-
ler Haarstrukturen an den Hinter- und Mit-
telbeinen minnlicher Prachtbienen, die bis-
lang keine funktionelle Erklirung hatten
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Abb. 1: Minnchen von Euglossa viridissima im Schwebflug wihrend des Schauverhaltens an seiner
Sitzwarte in einem Flugkifig. Wihrend der Schwebflugphasen werden immer wieder charakterisi-
tische Beinbewegungen durchgefiihrt (auf diesem Bild nicht zu sehen), die der Freisetzung des
Parfiims aus den Hinterbeintaschen dienen. Das Tier trigt eine Farbmarkierung auf dem Abdo-

men.

Fig. 1: Male of Euglossa viridissima hovering near its perch during display. While hovering males
perform repetitive leg movements (not seen here) that result in the exposure of perfumes from the
hind leg pouch. The bee carries a paint mark on the metasoma.

(Errz etal. 2005b) und involviert zudem die
schr grof3 ausgebildeten Jugalkimme an den
Hinterfligeln, die vermutlich dem Ventilie-
ren oder gar dem Verspritzen des Parfiims
dienen (BemsE 2004). Die Parfimfreisetzung
an einem Ort, den die Miannchen ausschlief3-
lich zum Zweck der Partnerwerbung aufsu-
chen, ist ein statker, obgleich indirekter Hin-
weis auf eine Kommunikationsfunktion der
Parfiime. Die Beinbewegungen wurden mitt-
lerweile bei Mannchen mehrerer Arten der
Gattung Euglossa und Eulaema, sowie bei
Exaerete frontalis beobachtet (T. Errz, pers.
Beob.). Die Tatsache, dass alle Prachtbienen-
minnchen die speziellen Haarstrukturen be-
sitzen, legt nahe, dass die Duftfreisetzung
beim ,,display* ein urspriingliches Merkmal
aller Euglossini ist.
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Als Adressaten der Parfimsignale kommen
in erster Linie die Weibchen in Frage, deren
Interesse am minnlichen Duft jedoch noch
immer nicht belegt ist. Verhaltenstests mit
Extrakten der Hintertibien verschiedenster
Arten lockten in keinem einzigen Fall Weib-
chen an (T. Errz, unverétfentlicht; D. W.
Rouslk, pers. Mtlg,). Selbst als die Extrakte
zweiet Eulaema-Arten an natirlichen Ansitz-
watten, also am Ort der Parfimfreisetzung,
exponiert wurden, kamen ausschlieB3lich an-
dere Minnchen angeflogen (ZIMMERMANN et
al. 2006). Die ausbleibende Anlockung weib-
licher Prachtbienen zum minnlichen Parfum
lasst Zweifel an einer Lockstofffunktion der
Parfiime im Paarungskontext fortbestehen,
schlief3t eine solche jedoch in keinem Falle
aus. Folgende Faktoren machen den direkten
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Nachweis der Lockwirkung des Parfims auf

Weibchen grundsitzlich schwierig:

(1) Prachtbienenweibchen paaren sich nur ein
einziges Mal im Laufe ihres zwei- bis
sechsmonatigen Lebens (ZIMMERMANN et
al. 2009b) und haben vermutlich nur wih-
rend eines kurzen Zeitfensters Interesse
am minnlichen Parfum. Dieser Umstand
macht Extraktversuche grundsitzlich zu
einer ereignisarmen und langwierigen
Angelegenheit.

(2) Bienenweibchen reagieren im Unterschied
zu anderen Insekten, z. B. minnlichen
Nachtfaltern, sehr kontextsensibel auf
chemische Stimuli. Das bedeutet, dass ein
chemisches Signal ohne seinen natiirlichen
visuellen und verhaltensbiologischen
Kontext (das balzende Minnchen) viel-
leicht gar nicht zu registrierbaren Anni-
herungen fiihrt.

Ein dhnlich begriindbarer Beweismangel be-
steht bei den nah verwandten Hummeln, bei
denen die weithin akzeptierte Lockfunktion
der Labialdriisensekrete auf Jungkéniginnen
bislang ebenfalls nicht experimentell best-
tigt werden konnte. Ahnlich zur Situation bei
den Prachtbienen wurden bei Verhaltenstests
ausschlieSlich Midnnchen angelockt, die mit
Labialdriisenextrakt impragnierte Objekte in-
spizierten und in ihre Flugbahnen einbezo-
gen (FreE 1987; KULLENBERG 1973). Wie
Prachtbienenweibchen verpaaren sich die
Jungkéniginnen der meisten Hummelarten
nur ein einziges Mal; Paarungen werden im
Freiland sehr selten beobachtet. Vermutlich
reagieren bei Hummeln wie Prachtbienen
beide Geschlechter auf die jeweiligen minn-
lichen Signale, wobei die weibliche Reaktion
aufgrund der viel selteneren Ereignisse in
beiden Gruppen bislang unbelegt geblieben
1st.

3. Ursprung des Parfiimsammelns
Obwohl das Duftmarkieren minnlicher

Hummeln und die Parfiimmanipulationen
mannlicher Prachtbienen auf den ersten Blick

kaum Ahnlichkeiten aufweisen, so gibt es
doch einige strukturelle, chemische und ver-
haltensbiologische Gemeinsamkeiten, die
auf Homologie der beiden Verhaltenswei-
sen hindeuten. Die genauen verwandschaft-
lichen Beziehungen innerhalb der corbicula-
ten Apinae, bestehend aus Honigbienen
(Apini), stachellosen Bienen (Meliponini),
Hummeln (Bombini) und Prachtbienen
(Euglossini), sind leider immer noch un-
klar. Fast jeder denkbare Stammbaum wur-
de im Laufe der Jahre vorgeschlagen, wobei
die Euglossini ihren Platz als basale Auf3en-
gruppe der anderen Tribus, als Schwester-
gruppe der Hummeln, Schwestergruppe der
Honigbienen oder als Schwestergruppe von
Hummeln und Honigbienen fanden (Ka-
WAKITA et al. 2008). Mit grof3er Sicherheit ist
die Gruppe der corbiculaten Apinae mono-
phyletisch. Die Schwierigkeit, den Stamm-
baum weiter aufzulésen, rihrt u. a. daher,
dass die Aufspaltung in die vier Taxa wohl
innerhalb eines kurzen Zeitfensters vor ver-
gleichsweise langer Zeit stattfand. Der Zeit-
punkt dieser Radiation, und damit der Ur-
sprung aktiven Parfimsammelns minnli-
cher Prachtbienen, dirfte irgendwann zwi-
schen der spiten Kreidezeit (vor ~80 Mio
Jahren) und dem mittleren Miozin (vor 45
Mio Jahren) liegen (ENGEL 2001; ErtZ et al.
2007).

In der Paarungsbiologie unterscheiden sich
heutige Vertreter der vier Gruppen in vieler
Hinsicht, weisen aber auch eine auffillige
Gemeinsambkeit auf: In allen vier Gruppen
suchen die Weibchen zur Paarung aktiv die
Minnchen auf, die sich hierflir an besonde-
ren Orten aufhalten, die keinerlei Nahrungs-
ressourcen beherbergen. Bei Honigbienen
sind das die sog. Drohnensammelplitze
(,,drone congregation areas®), die mitunter
tber Jahre hinweg Bestand haben. Auch bei
stachellosen Bienen findet man Aggregatio-
nen von Minnchen, die sich oft in der Nihe
von Nestern bilden (SOMMELER & DEBRUIN
1995; Lorez & Kraus 2009) . Bei Hummeln
wiederum gibt es Arten, deren Minnchen
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individuelle Paarungsterritorien (,,mating ter-
ritories*) besetzen, und andere, deren Minn-
chen auf weitliufigen Schwarmbahnen pa-
trouillieren (Gourson 2003). Das Verhalten
der Prachtbienen scheint am stirksten dem
der ,territorialen Hummeln zu dhneln, da
auch hier die Mannchen zunichst individuell
ressourcenfreie Paarungsterritorien beziehen,
in denen das oben erwihnte Schauverhalten
und die Parfimfreisetzung stattfinden. Al-
lerdings sind diese Territorien nicht selten
raumlich aggregiert, z.B. auf Higelkuppen
oder im lichten Umfeld gréBerer Bestands-
lacken, so dass es regelmiBig zu Interaktio-
nen zwischen Minnchen kommt. In einer
mehrmonatigen Studie mit individuell mar-
kierten Mannchen beobachtete STERN (1991),
dass einige Miannchen tiber Wochen hinweg
dieselben Balzterritorien aufsuchten und er-
folgreich verteidigten (,,residents*), wihrend
andere als regelmiflige Durchztgler (,,tran-
sients”) auffielen, die im Untersuchungsge-
biet kein Territorium etablierten und kein
Schauverhalten zeigten. Es ist strittig, ob es
sich bei den aggregierten Territorien der Pracht-
bienenminnchen um Leks (Balzarenen) han-
delt. Gegen obligate Leks spricht, dass die
raumliche geklumpte Anwesenheit mehrerer
Territorien auch die Konsequenz einer beson-
ders geeigneten Ortlichkeit sein kénnten (sie-
he Kivsey 1980). Zudem ist zu betonen, dass
Minnchen bestimmter Arten (Euglossa inpe-
rialis, Enlaema meriana, E. bombiformis) auch al-
lein dauerhaftes Schauverhalten zeigen und
Paarungen bisher sogar ausschlie3lich in sol-
chen Situationen beobachtet wurden (Kim-
sEY 1980; ZIMMERMANN et al. 2000).

Bislang ist fiir keine der vier corbiculaten Bie-
nengruppen mit Sicherheit geklirt, durch
welchen Mechanismus Weibchen die paa-
rungsbereiten Minnchen finden. Chemische
Stimuli in Form minnlicher Lockstoffe sind
bei Honigbienen und stachellosen Bienen
méglicherweise (LENSKY et al. 1985; SOMMEI-
JER & DEBRUYN 1995), bei Hummeln und
Prachtbienen wahrscheinlich involviert (s. 0.).
Das Duftmarkieren minnlicher Hummeln ist
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ein auffilliges Verhalten, das an zahlreichen
tertitorialen und Schwarmbahnen formenden
Arten beobachtet wurde. Die Miannchen die-
ser Arten besitzen stark entwickelte Labial-
driisen, die grofle Mengen des Markierungs-
sekrets produzieren, sowie spezielle Haarbi-
schel am Unterrand der Mandibel, mit denen
das Sekret auf bestimmte Objekte, z. B.
Baumstimme, Zaunpfihle, Zweige, Blitter,
Grashalme etc., aufgetragen wird. Beim Mar-
kieren geraten die Minnchen oft in sehr en-
gen Kontakt mit der Oberfliche und be-
schmieren sich auch selbst mit ihrem Sekret
(s. GouLsoN 2003).

Wihrend des Schauverhaltens minnlicher
Prachtbienen findet dagegen kein deutlich er-
kennbares Markierungsverhalten statt. Der
Kontakt zur Ansitzwarte ist minimal und
beschrinkt sich auf Bertihrungen durch die
Tarsen der Vorder- und Hinterbeine, die den
Korper auf gro3tmoglichen Abstand halten
(Kivsey 1980; STERN & DubpLEY 1991; ELTZ
et al. 2003; EL1z et al. 2005b). Die Parfim-
freisetzung findet bei Exglossa spp. wihrend
der kurzen Schwebflugphasen des Schauver-
haltens statt; es fehlt jede offensichtliche Par-
fimdeposition auf der Ansitzwarte. Trotz-
dem besitzen mannliche Prachtbienen kopft-
standige LLabialdriisen, die an relativer Grof3e
und Volumen denen von Hummelminn-
chen nicht nachstehen (Abb. 2). Das Sekret
dieser Driisen besteht tiberwiegend aus lang-
kettigen Kohlenwasserstoffen, Estern, Alko-
holen und Acetaten (WiLLIAMS & WHITTEN
1983) und wird beim Duftstoffsammeln ein-
gesetzt. Minnchen spucken gro3e Mengen
davon auf Oberflichen, die einen fiir sie at-
traktiven Duft abgeben, wobei das 6lige Se-
kret als L.osungs- und Tragermittel fiir die
flichtigen Duftstoffe dient (WHITTEN et al.
1989; WHITTEN et al. 1993; Er1Zz et al. 2007,
Abb. 3). Beim Sammeln gelangt also in Wirk-
lichkeit ein leicht mit exogenem Duft ange-
reichertes Labialdriisensekret in die Hinter-
beintaschen, dessen Sekretanteil allerdings im
Laufe von Stunden bis Tagen wieder zurtick-
gewonnen wird. Dies konnten wir mit Hilfe
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Abb. 2: Position und Struktur der kopfstindigen Labialdriisen eines Minnchens von Euglossa
viridissima. (a) Sagitaler Semidiinnschnitt des Kopfes. Die Drise nimmt einen groBen Teil des
Raumes um das Hirn ein und ist in einen vorderen Teil (I.Ga) unterhalb des Clypeus und einen
hinteren Teil (LGp) hinter den Augen (Eye) und optischen Loben (OL) gegliedert. LGa (b) und
LGp (c) sind aus Acini aufgebaut, die von einem einschichtigen Driisenepithel gebildet werden,
und im Falle des L.Ga von Fettkérperzellen umgeben sind. GréBenskala ist 1mm in (a) und 50 pm
in (b) und (c). MG=Mandibeldriise, Mu=Muskel; verindert aus Er1z et al. (2007).

Fig. 2: Position in the head and structure of the cephalic labial gland of a male Euglossa viridissima.
(a) Sagital semi-thin section of head. The gland fills much of the space around the brain and is
divided into an anterior part under the malar area (LGa) and a posterior part (LGp) behind the eyes
and optical lobe (OL). Both parts consist of acini formed by a single layer of glandular cells (b, c),
surrounded by fat body cells in the case of LGa (b). Scale bars are Imm in (a), 50 pm in (b) and (c).
MG=Mandibular gland, Mu=Muscle; modified from Ertz et al. (2007).

deuteriummarkierter, synthetischer Kompo-
nenten zeigen, die im Kifig gehaltenen Pracht-
bienenminnchen (Euglossa viridissima) direkt
in die Hinterbeintaschen appliziert wurden
(Errz etal. 2007). Alle langkettigen, den na-
tirlichen Labialdrisenkomponenten nach-
empfundenen Verbindungen (fiinf verschie-
dene Acetate, Diacetate und Alkene mit Ket-
tenlingen von C18 bis C23) wurden im Lau-
fe von drei Tagen fast vollstindig aus den
Hinterbeintaschen entfernt und reicherten sich

im selben Zeitraum in den Labialdriisen an,
wo sie fiir nachfolgendes Duftstoffsammeln
wieder zur Verfiigung standen. Eine aroma-
tische Parflimkomponente, das Methylsali-
cylat, verblieb dagegen in fast unverinderter
Menge in den Hinterbeintaschen, was die
hohe Selektivitit des Recyclingprozesses fir
aliphatische Verbindungen (Fettsdurederiva-
te) belegt. Die Riickgewinnung der Lipide aus
den Hinterbeintaschen hat zwei offensichtli-
che Vorteile. Zum einen kénnen so Kosten
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Abb. 3: Minnchen von Euglossa viridissima beim Sammeln synthetischer Duftstoffe auf einem
Filterpapier. Man beachte die ge6ffneten Mandibeln, die ein Ausspucken des 6ligen Labialdriisen-
sekrets erlauben, sowie die Haarbiischel an den Vordertarsen, mit denen die Mischung aus Sekret
und Duftstoff aufgenommen wird.

Fig. 3: Male Euglossa viridissima collecting synthetic volatiles from a filter paper. Note open man-
dibles that allow the bee to spit the lipoid labial gland secretion onto the substrate, and tarsal hair
brushes used to absorb the mixture of secretion and volatiles.

fir die stindige Neusynthese der energetisch
teuren Labialdrisenkomponenten vermieden
werden, zum anderen wird ein ,, Uberlaufen®
des Duftstoffsammelbehilters vermieden
und gleichzeitig das exogene Parfiim konzen-
triert (Abb. 4). Der genaue Mechanismus, den
die Bienen fiir diesen Anreicherungsprozess
verwenden, ist ungeklart. Wahrscheinlich ist
lediglich, dass zum Transport der Verbindun-
gen in der Himolymphe (vom Hinterbein in
den Kopf) das Lipophorin-Transportsystem
zum Einsatz kommt. Hierbei handelt es sich
um einen mehrfach verwendbaren (wieder-
beladbaren) Proteinkomplex, der nachweis-
lich zum Transport lipophiler Molekiile (Gly-
colipide, aber auch kuticuldre Kohlenwasser-
stoffe) im Insektenorganismus dient (s. CrHi-
NO & DOwWNER 1982). Auf welche Weise ver-
mieden wird, dass auch nicht-aliphatische,
ebenfalls lipophile Parfimkomponenten aus
der Beintasche in die Himolymphe gelangen,
ist dagegen vollig unbekannt und wire loh-
nender Gegenstand weiterer Untersuchungen.
Die Labialdriisen von miannlichen Hummeln
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und Prachtbienen zeigen neben ihrer GroB3e
auch strukturelle und ultrastrukturelle Ge-
meinsamkeiten, die auf Homologie hindeu-
ten. In beiden Bienengruppen besitzen die
acinds aufgebauten Driisen auf jeder Kopf-
seite zwei strukturell differenzierte Loben um
die Augen (AGREN et al. 1979; Er1z et al.
2007). Auch bei den Sekretkomponenten gibt
es zahlreiche Gemeinsamkeiten. Hummel-
Labialdriisensekrete enthalten neben langket-
tigen Fettsdurederivaten (Kohlenwasserstof-
fe, Alkohole, Ethylester und Acetate) aller-
dings oft zusitzlich terpenoide Verbindun-
gen, wie z. B. das All-trans-Farnesol oder 2,3-
Dihydro-6-trans-Farnesol (BERGSTROM et al.
1981; BERGMAN & BERGSTROM 1997). Terpe-
noide Verbindungen fehlen im Labialdriisen-
sekret der Prachtbienenminnchen véllig; sie
wetden erst durch den Prozess des Duftstoff-
sammelns von pflanzlichen Quellen aufge-
nommen. Basierend auf den aufgefthrten
verhaltensbiologischen, strukturellen und
chemischen Gemeinsamkeiten haben wir
postuliert, dass das aktive Parfimsammeln
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Abb. 4: Parfiimanreicherung Das schwerfliichtige Labialdriisensekret (gelb) wird auf die duftende
Oberfliche gespuckt, die flichtigen Duftstoffe (orange) I6sen sich darin und werden schliefllich zusam-
men mit dem Sekret in die Hinterbeintaschen transferiert. Im weiteren Verlauf wird der GroBteil des
Sekrets wieder aus den Beintaschen sequestriert und tiber die Himolymphe zurtick in die Labialdriisen
transportiert, wo es fiir weitere Sammelvorginge zur Verfiigung steht. In den Hinterbeintaschen reichert
sich in Folge ein immer konzentrierteres Parfiim aus exogenen Komponenten an.

Fig. 4: Perfume making by lipid recycling, The lipoid labial gland secretion (yellow) is spat onto the
fragrant surface, the volatiles (orange) are dissolved and retained in the secretion, and finally transfer-
red to the hind leg pouches. Later, the majority of labial gland lipids is sequestered from the pouch and
shuttled back to the labial gland, where it is available for consecutive bouts of volatile collection. As
a consequence of lipid recycling, the concentration of exogenous volatiles in the pouch is increased.

mannlicher Prachtbienen ausgehend von ei-
nem gemeinsamen Vorfahren von Hum-
meln und Prachtbienen evoluierte, dessen
Minnchen pflanzliche Substrate mit einem
lipoiden Sekret markierten. Aktives Parfim-
sammeln wire tiber eine Vorstufe passiven
Absorbierens pflanzlicher Gertiche von der
markierten Pflanze entstanden (ELTZ et al.
2007). Man stelle sich einen gemeinsamen
Vorfahren beider Bienengruppen vor, dessen
Minnchen Zweige oder Blitter von Pflanzen-
arten markierten, die reich an itherischen Olen
waren. In einer solchen Situation wire die
Annahme pflanzlicher Gertiche durch die Bie-
nenminnchen fast unvermeidlich, geférdert

durch einen sehr engen Kontakt zur markier-
ten Oberfliche, wie er fiir heutige Hummel-
minnchen typisch ist. Falls der pflanzliche
(,»terpenoide’) Geruch einen Paarungsvorteil
fur die ,,parfimierten” Mannchen vermittel-
te, z. B. aufgrund einer vorexistierenden Pri-
ferenz der Weibchen fiir Futterpflanzengeri-
che, dann konnte das die Evolution aktiven
Sammelns pflanzlicher Gertiche initiiert ha-
ben. Das schwerflichtige Markierungssekret
aus den Labialdriisen konnte in diesem Sze-
nario bereits die Funktion eines Duftftrigers
erfillt haben, in dessen Matrix die flichtige-
ren pflanzlichen Verbindungen auf der Két-
peroberfliche des Minnchens erhalten blie-
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Abb. 5: Hypothetische Schritte der Evolution vom Duftmarkieren zum Parfiimsammeln méinn-
licher Prachtbienen. (a) Minnlicher Vorfahr der Prachtbienen, der einen Zweig mit einem
lipoiden Sekret aus der Labialdriise (gelb) markiert. (b) Minnlicher Vorfahr, der pflanzliche
Diifte (griin), gelost in sein eigenes Markierungssekret, angenommen hat. (c) Aktives Sammeln
pflanzlicher Diiften mit Hilfe des lipoiden Sekrets in Hinterbeintaschen. (d) Anreicherung pflanz-
lichen Duftes in den Beintaschen durch Riickgewinnung des Labialdriisensekrets. Verindert aus
Errz et al. (2007).

Fig. 5: Hypothesized evolutionary transition from scent-marking to active fragrance collection in
male orchid bees. (a) Ancestral male scent-marking a twig with lipoid labial-gland secretion
(vellow). (b) Ancestral male after intimate contact with marked plant-surface, with plant-derived
volatiles (green spots) adsorbed on cuticle (retained in labial-gland lipids). (c) Active collection of
plant-derived volatiles along with labial-gland lipids in specialised hind-leg pockets. (d) Enrich-
ment of plant-derived volatiles in leg pockets by labial gland lipid relocation and reuse.

ben. Die Evolution morphologischer Struk-  zentrierten Parfiims (das Sekret-Recycling)
turen zur effizienteren Aufsammlung und sind weitere Schritte in diesem Szenario. Der
Aufbewahrung der Gertiche (u. a. die Hinter-  evolutive Ubergang vom Duftmarkieren
beintaschen), sowie physiologische Mechanis-  zum Parfiimsammeln istin Abbildung 5 dat-
men zur weiteren Anreicherung eines kon-  gestellt.

Entomologie heute 22 (2010)
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4. Parfumevolution

Wenn man annimmt, dass die mannlichen
Parfiime als Duftsignale im Kontext der Paa-
rungsbiologie zum Einsatz kommen, darf
man sich dariiber hinaus fragen, welche Se-
lektionsdriicke ihre chemische Beschaffenheit
beeinflussen bzw. beeinflusst haben. Zwei
grundsitzlich verschiedene, aber sich nicht
gegenseitig ausschlieBende Funktionskon-
zepte sind hier zu trennen:

* Die Parfiime haben Erkennungsfunkti-
on (,,recognition concept™). Die mannli-
chen Parfime dienen der Kommunika-
tion der Artzugehorigkeit und erlauben
es dem Weibchen, einen artgleichen Paa-
rungspartner aus der Distanz zu erken-
nen und aufzufinden. In diesem Fall
wiirde die chemische Zusammensetzung
der Parflime unter natiirlicher Selektion
stehen, und zwar i. d. R. unter stabilisie-
render natiitlicher Selektion, da jegliche Ab-
weichung vom Artdurchschnitt die Waht-
scheinlichkeit einer Erkennung durch das
Weibchen verringert. Nur bei Verwechs-
lungsgefahr mit den Signalen anderer
Arten kann gerichtete Selektion zu einer
Verinderung der Zusammensetzung der
Parfime fithren, genauer gesagt zu einer
Betonung des chemischen Kontrasts

zwischen Arten. Dieser Prozess, den man
»teproduktive Kontrastverschirfung®
(,,reproductive character displacement®)
nennt, sollte vor allem zwischen nah ver-
wandten, sympatrischen Arten vorkom-
men, da deren dhnliches Verhalten, Aus-
sehen und dhnliche Habitatpriferenzen
Verwechslungen wahrscheinlicher machen
(ZIMMERMANN et al. 2009a).

* Die Parfume haben individuelle Indika-
torfunktion. Die minnlichen Parfime
dienen der Kommunikation individuel-
ler genetischer Eignung als Paarungspart-
ner/Vater und werden von Weibchen vor
der Paarung evaluiert. Weibliche Wahl und
damit sexuelle Selektion férdert beson-
ders kostenintensive Parfiimeigenschaf-
ten, da diese ,,ehrliche Signale genetischer
Eignung darstellen. Quantitative (Par-
fimmenge), aber auch qualitative Merk-
male (Besitz schwer zu sammelnder
Komponenten) kénnten solche unfalsch-
baren Figenschaften sein (s. a. SCHEMSKE
& LANDE 1984; EL1Z et al. 1999).

Wie erwihnt, sind die beiden Funktionen/

Hypothesen nicht exklusiv, d. h. die minnli-

chen Parfume kénnten sowohl unter nattitli-

cher wie sexueller Selektion evoluieren, also

Erkennungs- und Indikatorfunktion besitzen.

Letztlich ist dies sogar die plausibelste und

Abb. 6: Zusammensetzung der Parfiime in den Hinterbeintaschen von Minchen von 15 sympatri-
schen Euglossa-Arten aus Zentralpanama, gruppiert gemil} ihrer wahrscheinlichen Abstammung
(molekulare Phylogenie, mit Bootstrap-Werten). Die Anzahl durch GC/MS untersuchter Minn-
chen pro Art ist in Klammern angegeben, die Farbe reprisentiert die durchschnittliche relative
Menge, die eine bestimmte Komponente am Gesamtparfiim der Art ausmachte (knallrot >5 %;
dunkel orange 1-5 %; hell gelb <1 %). Nur die 80 am stirksten vertretenen Komponenten sind
nach aufsteigender Retentionszeit auf einer DB-5 Kapillarsiule (30 m; 60-300 °C bei 3 °C/min)
aufgelistet. Aus Griinden der Lesbarkeit ist nur ein Teil der Komponenten annotiert. Verdndert
nach ZIMMERMANN et al. (2009a).

Fig. 6: Presence of perfume compounds in hind leg extracts of 15 sympatric species of Euglossa
grouped by their phylogentic relationships. The numbers of individual males analyzed per species
are given in parentheses, and shades of grey indicate how much a compound contributed on
average to the total peak area in a given species. Compounds are categorized as major (red, >5 % of
total peak area), minor (orange, 1-5%) and trace (yellow, <1%) components. Only the 80 most
abundant compounds are shown, ranked from top to bottom by their retention time on a DB-5
non-polar capillary column (30 m; 60 to 300 °C at 3 °C/min). Only a fraction of compounds is
listed by name. Modified from ZIMMERMANN et al. (2009a).
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wahrscheinlichste Moglichkeit. Die Erken-
nungsfunktion hat allerdings durch eine neuere
Studie stirkere Unterstiitzung erhalten. Die
Parfime von 15 sympatrischen Arten der Gat-
tung Euglossa aus Zentralpanama waren in ih-
rer Zusammensetzung artspezifisch, d. h. es
war moglich, die allermeisten Individuen an-
hand der An- und Abwesenheit diagnostischer
Komponenten im Parfiim sowie der relativen
Proportionen hiufiger Komponenten ihrer
jeweiligen Art zuzuweisen (ZIMMERMANN et
al. 2009a). Diese Befunde stehen in Uberein-
stimmung mit fritheren Untersuchungen, die
chemische Artspezifitit im ménnlichen Par-
fiim fur kleinere Stichproben von Arten unter
Berticksichtigung geographischer Variabilitdt
nachgewiesen hatten (EL1Z et al. 20052; Zin-
MERMANN et al. 2006). Dartiber hinaus konnte
dank gréBerer Stichproben und der Verfiig-
barkeit eines auf molekularen Daten beruhen-
den Stammbaumes der Euglossini (RAMIREZ
2008) auch die Diversifizierung der Parfiime
im phylogenetischen Kontext untersucht wer-
den (Abb. 6). Hierbei fiel besonders auf, dass
selbst sehr nah verwandte Arten sehr unter-
schiedliche Parfiime haben. Die Unterschied-
lichkeit der Parfiime innerhalb der jingsten
Subkladen war deutlich gréB3er als von einem
Nullmodel neutraler Evolution vorhergesagt
(ZIMMERMANN et al. 2009a). Dies bestitigt eine
Vorhersage der Hypothese der Erkennungs-
funktion und legt nahe, dass die Parfiime
mancher sympatrischer Arten aufgrund beste-
hender Verwechslungsgefahr unter gerichteter,
diversifizierende Selektion stehen.

Trotz im breitesten Sinne artspezifischer Zu-
sammensetzung bieten die Parfiime ausrei-
chend interindividuelle Variabilitit, um po-
tenziell als Indikator individueller, genetischer
Eignung fungieren zu kénnen. Individuen
einer Art und Population unterscheiden sich
immer noch deutlich in Menge und Kom-
plexitit des Parfims, aber auch im relativen
Anteil bestimmter Hauptkomponenten am
Gesamtbouquet (Ertz et al. 1999). Diese
Variabilitit kénnte im Zusammenhang mit
der Fihigkeit eines Midnnchens stehen, lokal

und ephemer auftretende Duftquellen zu fin-
den, diese in Gegenwart von Konkurrenten
effizient auszubeuten, potenziell giftige
Komponenten zu detoxifizieren und bei all
der Sammelei tiber Wochen und Monate hin-
weg am Leben zu bleiben. Trotz der grund-
sitzlichen Plausibilitit der Indikatorhypothese
hat es sich als sehr schwierig herausgestellt,
Korrelationen zwischen Parfimparametern
und Fitnesskomponenten bei Miannchen zu
finden. Der einzige Fund ist bislang ein si-
gnifikanter positiver Zusammenhang zwi-
schen der Parfummenge ménnlicher Exglossa
cognata und threm individuellen Fligelscha-
den, einem nachweislichen Altersindikator der
Art (ELtz et al. 1999). Dieser Zusammen-
hang sollte allerdings nicht tiberinterpretiert
werden, da er fast trivial ist. Da alle frisch ge-
schliipften Méannchen mit leeren Hinterbein-
taschen schliipfen, enthilt das Parfiim eines
Minchens zwangsliufig Information tber
sein Altet.
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