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I. Das ,,Futtergewebe" 
Der Sexualdimorphismus der Blfiten und die F/~higkeit, das Polli- 

narium zu katapultieren, sind jene zwei Besonderheiten, die der neo- 
tropischen Gattung Catasetum und einigen Verwandten Beriihmtheit 
verschafft h~ben. 

An dem traditionellen Platz, den diese Orchideen daher in den 
Lehrbfichern einnehmen, linden wir - -  meist beil~ufig - -  noch eine 
dritte Eigcnart mitgeteilt: nieht Nektar, sondern eine f e s t e  L o c k -  
spe i se  in Form von F u t t e r g e w e b e  fungiere bei ihnen als Mittel, um 
Best~uber zu attrahieren; eine bliitenbiologische Anomalie, bemerkens- 
wert genug, um eimnal unter die Lupe genommen zu werden. 

Bekanntgeworden ist das Futtergewebe durch DArwin. Er schreibt 
in seinem Orehideenbuch fiber Catasetum 8accatum (1877, S. t57): ,,in 
der Mitre des Labellum findet sich eine tiefe H6hle . . . .  Diese . . .  sondel$ 
keinen Nektar ab, aber ihre Wandungen sind dick und fleischig mit einem 
leicht siiBlichen, nahrhaften Geschmack; . . .  wir werden . . .  sehen, dab 
sie yon Insekten benagt werden." Nun beruft sich D~WlN auf eine ~us 
Trinidad stammende Schilderung CROGERS (1867), der die Pollination 
erstmalig beobachtet hat te:  grol~e , ,Hummeln" seien herbeigeflogen 
,,for the purpose of gnawing off the cellular tissue on the side opposite 
to the column . . . " .  Auch fiir die Gongorinenguttungen Gongora, Stan- 
hopea and Coryanthes hatte C ~ o E ~  angegeben: ,,The substance they 
really come for, in the case of these orchids, is the interior lining of the 
labellum, which they gnaw off with great industry and for which there 
is a continual contest" (l. c. S. 183, 189). DA~wI~q reiht diesen Beispieten 
yon Futtergewebe noch die Catasetinen Mormodes und Uycnoches an, 
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da sie ,,mit siii~er Flfissigkeit schwellend angeffillte Basen der Kron- 
blotter" bzw. ein sfil~schmeckendes, dickfleischiges Labe]lum entwickeln. 
Die diklinen Catasetinen-Blfiten weisen das Merkmal in beiden Ge- 
sehlechtern auf. 

Sparer befal~te sich HABERLA~DT m i t  den Antennen yon Catasetum. 
Dabei fiel ihm an den im Alkohol gebleichten Bliiten auf, da~ die Labellum- 
Innenseite in dem sonst diaphan gewordenen Perigon weil~lich opak ge- 
blieben war. Als er den Belag ,,mit Plasma und St~rke vollgepfropR" 
fund, war das ffir ihn eine anatomische Best~tigung yon DA~WINS These. 
Auf HABEI~LANDT geht auch der Begriff des , ,Futtergewebes" zurfick 
(1901, S 65). 

Die Futtergewebe-Lehre, yon HABEP~LANDT noch mit  gewisser Zuriick- 
haltung vertreten, haben darauf v. GUTTENBEtCG und Po~scH histologiseh 
aufs neue zu erhs sich bemfiht. So ersterer 1908 fiber Catasetum 
Trulla : 

Epidermis und die tieferen Lagen der betreffenden Labellumzone ,,ent- 
halten reichlich dichtes, triibes Plasma mit groBen Zellkernen, yon der 
dritten oder vierten Lage an auch Leukoplasten mit kleinen St/~rkeeinschliissen. 
Ihr InhMt gibt mit MILLO~schem Reagens behande]t eine intensive Eiweii~- 
Reaktion . . . .  Es ist klar, dal~ wir in diesem Gewebe das Futtergewebe der 
Bliite vor uns haben. Sein hoher Eiweii3gehalt und die ZartwandigkeR der 
Zellen, welche ein leichtes Abfressen erm6glicht, lassen es otme weiteres als 
solehes erkennen" (S. 353). Dasselbe beriehtet der gleiche Autor von C. 
]imbriatum, C. barbatum, C. splendens und C. tridentatum (= C. macro- 
carpum) sowie 1915 aueh fiber die Bltitea yon Cycnoches (S. 401). 

In  einer den ,,Blfiten-Lockspeisen" der 0rchideen gewidmeten Ab- 
handlung (1909) erkl~rt Po~sc~ ~ul3er dem Label]um-Belag der Cata- 
setinen unter anderem auch die fleischigen Zotten in der Hypochi]-tt6hle 
yon Stanhopea (S. 361) und spi~ter auch (1926, S. 109) yon Coryanthes Ms 
FrM~lockmittel. Ftir Stanhopea hat te  schon WILLIS (1895, S. 290) ,,ab- 
sence of free honey" und ,,a great number of juicy hairs" angegeben, 
,,which are probably nibbled by bees, as in other orchids". Auch PO~L 
(1927, S. 567) best~tigt ffir diese Gattung: ,,Die Futtergewebsze]len 
sind vorwiegend mit  St~trke vollgepfropft, daneben findet sich aber auch 
Eiwei~ und 01." 

Es seheinen Mle genannten Untersuehungen, da sie an kuttivierten 
Exemp]aren angestellt wurden, auf einer einzigen empirischen Beob- 
aehtung zu fu~en - -  eben derjenigen C~i~GE~s; das gleiche gilt ffir die 
Darstellung yon LoEw (1895, S. 116) und K~-VTE (1904:, S. 207). Auf 
denselben Gew~hrsmann geht noeh heute der Begriff des anbohrbaren, 
nahrhaften Futtergewebes zuriick, wo immer er im Zusammenhang mit  
Catasetum oder Stanhopea auftaucht,  so - - u m  nut  einige zu nennen - - b e i  
v. GUTT~.~B~G (1952), KNOLL (1956), WERT~ (1956), DU~S~E~WL~. 
und G ~  (1959). 
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Neuere originale Angaben machte  indessen 1932 I-IoEHNE. Er  zeigte 
auf farbig reproduziertem Gem~tlde Catasetum cernuum, am Standor t  in 
Siidbrasilien yon Bienen umschwgrmt,  und best~tigte das Vorhanden- 
sein einer , ,begehrten Wachsschicht" :  , ,Desenvolve o disco do labelo urea 
camada de c~ra muito  cobiQada por essos insetos" (1942, S. 63, Taft 56 A). 
So f]iegen diese denn herbei, , , raspando essa c@ra". 

Neue Informationen sammelte aber such PoRscm Nachdem er 1930 

selbst Gelegenheit gehabt hatte, in Costa gica die Catasetum-Pollination 
zu beobachten, kommt er 1955 in einer zusammenfassenden Studie fiber 

die Catasetum-Biologie in dieser Zeitschrift ausfiihrlich auf die Blfiten- 
Lockspeise zurfiek (S. 135If.). Zwei fotografische Dokumente  fiihren sogar 
verschiedene Augenblicke des Eindringens bzw. Kerauskriechens der Bienen 
an der Lippe der wciblichen Blfite (v. C. Oerstedii) vor Augen, ,,in der 
sie das Fut tergewebe abnagen".  Mehrfach erws er, wie gierig die 
Best~uber nach dieser Nahrungsquelle  suchten (S. 129), und z. B. sehreibt 
er tibcrzcugt auf S. 137: 

,,Wenn man gesehen hat, wie miihsam sich die Tiere manchmal nach dem 
Genu~ des Futtergewcbes aus der weiblichen Bliite herauszw/ingen . . . .  so 
kann man sich ers~ recht ausmalen, wie verschiedenartig ihre Stellungen 
innerhalb dcr Lippe beim Abweidcn manehmal sein werden. Dcnn sic finden 
ja ... oft schon einen Tei] des Futtergewebes yon ihren Vorg~ngern abge- 
fressen und mi~ssen daher andere Stellen aufsuchen, um noeh etwas zu be- 
kommen". 

Durch grfindliche histochemische Prfifung der Futtergewebe finder 

YoascK die Angaben v. GUTTE~BE~GS best~itigt. Als ,,Hauptn~hrstoffe" 

wurden EiweiB und Fett angetroffen; die Dtinnwandigkeit der Zellen 

wird als besondere Anpassung unterstr iehem So k o m m t  der Autor  zu 
dem SchluB: ,,Seh~tzungsweisc kann  ffir fast  alle . . .  (sc. Catasetum-)- 
Arten  Futtergewebe als d a s Nektar-Ersa tzmit te]  und damit  als d i e vor- 
herrsehende Bltitcnlockspeise der Gat tung angesehen werden" (S. 136). 

Naeh alledem mul3te die , ,Bienenweide" der Catasetinen und  Stan- 
hopeen als eine gesieherte Tatsache der Blfitenbiologie gelten. 

II. Bliitenbesuch ohne Gegenleistung 

Durch ZufalI konn~e ich im J a n u a r  1956 ebenfalls den Insektenbesuch 
yon Catasetum am natfirlichen Standor t  beobachtem Eines Morgens 
land ich auf  dem Gebiet der Fa rm ,,Los Salados",  in der N~he des Rio 
Guatiqula in den Llanos Orientales Columbiens 1, f ruchtende und  bliihende 
weibliche Pflanzen aus der macrocarpum-Gruppe 2, die in einem groBen, 
blatt losen Bult  4 m hoch am glat ten S t amm einer Mauritia /!exuosa 

1 Fiir die groBziigige Gastfreundschaft auf dieser Farm bin ich deren 
Besi~zer, Herrn Rudolf STEIN, zu gr61~tem Dank verpflichtet. 

2 Die Cataseten sind an Hand der ~ Bliiten meist nur schwer zu bestimmen. 
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(Palme) wuchsen. K a u m  hat te  ieh die Blfiten erblickt, sah ich sic auch 
sehon yon einer Anzahl hummelgrofter, vorn sehwarzer, hinten fuchs- 
roter I-Iymenopteren umsehw~rmt, die immer wieder kopffiber in die 
naeh oben gestellten Lippen hineinkroehen - -  ganz in der Weise, wie sic 
Po~sc~s Fotos zeigen. Der t t6he wegen konnte ich die Insekten weder 
abfangen, noeh ihre Ts genauer beobaehten. Es  gelang mir sehlieft- 
lieh, 6 Blfiten herunterzuholen (Abb. 8, I II) und sp/~ter, nieht weir 
yon diesem Ort, mehrfaeh auch der Bienen habhaft  zu werden. 

Die genaue Untersuehung beider Partner  erbraehte folgende Resultate : 
a) Der Zustand der Blfiten lieB auf eine bereits mehrere Woehen 

dauernde Anthese sehliegen; gleiehwohl waren keine Pollinien aufgeladen. 
b) Die /ml3ere und innere Labellum-Wand, namentlieh dorsal nahe 

der Mfindung, war bei 5 Blfiten tibers~t mit  jeweils fiber hundert  winziger 
striehfSrmiger, in Lgngsrichtung etwa parMlellaufender flaeher Einsehnitte 
yon 0,05 mm Breite und verschiedener L~nge. 

e) Die Innenwand der Lippe wies bei 2 Bltiten aufterdem je 1- -2  
Perforationen yon 2- -3  mm Durehmesser auf, die zum Teil Ms FrM~g~nge 
verl~ngert waren und Kotballen enthielten. Eine dritte Bliite barg im 
Gynostemium eine Insektenlarve. Dieser Bltite fehlten die obengenannten 
Einsehnitte v611ig. 

d) Die beobaehteten Bienen gehSrten zu Eulaema cingulata FAB. 
( Euglossinae, A ioidae ). 

e) Ein Vergleich der Einschnitte im Labellum und der Fuftklauen 
der Bienen bewies eindeutig, daft erstere beim Festklammern entstandene 
Kratzspuren sind. Dem.zufolge waren die Blfiten schon hundertemal yon 
den Euglossinen aufgesueht worden. 

f) Weder der sehr lange Saugrfissel noeh die kr/~ftigen breiten Man- 
dibeln der genannten Bienen konnten die Urheber der wenigen gr58eren 
Besehgdigungen der Innenwand sein. Diese erwiesen sieh vielmehr mit  
Sieherheit als Folgen zuf~lligen BefMls dureh Sehadinsekten. 

Es ist hier wichtig zu betonen, daft an Catasetum und den fibrigen 
zur Rede stehenden Verwandten nie  a n d e r e  B e s u e h e r  a ls  A p i d e n  
d e r  G a t t u n g e n  Euglossa, Eulaema u n d  Euplus ia  1 (Euglossinen, 
Prachtbienen) angetroffen worden sind. Das Verbreitungsgebiet der 
letzteren - -  yon St. Catharina bis Mexico - -  deekt sieh in der Tat  auf- 
fallend mit dem der Wirtspflanzen. 

Da die Euglossinen somit als einzige legale Best/~uber in Frage kommen 
und als solehe aueh unsere Blfiten erwiesenermaften regelmggig und viel- 
faeh frequentiert hatten,  ist klar, dab der Innenbelag des Labellums 
vollst~tndig mtiftte abgeweidet, zumindest angebissen worden sein. A b e r  
n i c h t s  d e r g l e i e h e n .  Spuren, die auf einen Gebraneh des Rfissels oder 

1 Diese Gattungen waren friiher generisch unter Euglossa verein$. 
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der Zvlandibeln schlieBen lassen, fehlen vSllig. Das Ausbleiben yon Fremd- 
pollinien auf der Narhe erkl~rt sich durch die versp~itete Bliitezeit unserer 
Exemplare, deren Artgenossen meist sehon fruchteten. 

N~heres Stadium der Apiden lehrt weiterhin, dab diese ganz au•er- 
stande sind, festes Gewebe als I~ahrung ,,abzuweiden". Zwischen Man- 
dibeln (die niemMs zum Fressen selbst, sondern zum Nagen oder Kneten 
verwendet werden) und 0sophagus besteht keine direkte Verbindung 
(HEBzOG 1927, S. 68). Die zarte Riisselzunge kann lediglieh Flfissig- 
keiten auflecken. Mandibelbisse zur Gewinnung austretenden Saftes 
wurden, wie oben gesagt, nieht angebraeht. Das erilbrigt auch den Ein- 
wand, die ,,Futterstoffe" k6nnten vielleicht als Larvenbrot oder Nist- 
material gesammelt worden sein. 

D iese  T a t s a c h e n  s t e h e n  im e i n d e u t i g e n  W i d e r s p r u e h  zu r  
DAmWI~-I4ABE~LAZCD~schen L e h r e  v o n  de r  L o e k s p e i s e  de r  Ca t a -  
s e t i n e n .  

Wenn letztere unrichtig ist, so drangt sich zun~chst die Frage auf, 
wie denn die Irrtiimer C~OGERS, HOEH~ES und PeRsons m6glich wo~ren. 
Sie waren es, weil 

a) die T~itigkeit der Best~tuber im Innern des bei den beobachteten 
Arten (C. ~nacrocarpum, C. Oerstedii) tonnenf6rmigen Labellums niemMs 
genau gesehen worden sein kann; 

b) die yon den Autoren festgestellten FrM~spuren in Wirklichkeit 
ebenfMls yon Schadinsekten stammten. C~OGER bemerkte selbst: ,,The 
same substance is also very attractive to other insects, such as cock- 
roaches, etc." (S. 129); 

c) entseheidend eine Voreingenommenheit der Beobachter zugunsten 
der Ansicht war, dab jede entomophile Bindung eine nutritive Grundlage 
haben milsse. Schon LoEw pl~idierte ffir Futtergewebe, ,,da sonst das 
nektarlose Labellum ratselhaft erscheinen wfirde"; man sah aueh keinen 
Ausweg, den auffal]enden Labellumbelag anders zu erkl~ren. Wichtiges 
Beweisstiick schien die Dfinnwandigkeit der Zellen, die das Abfressen 
erleichtere. Dabei wurde iibersehen, dal3 das eine 5 mm dicke Schicht 
bildende ,,Futtergewebe" der ebenfMls nektarlosen Catasetine Cycnoches 
ventricosum und anderer Eucycnoehes-Arten yon einer vergleichsweise 
e n o r m  s t a r k e n ,  cutinisierten AuBenmembran (Abb. 5, I) bedeckt ist, 
die jedem Angriff yon seiten der Bienen widersteht, schon deshalb, weil 
solehe auf der glatten, waagrecht hangenden Fl~iehe (Abb. 7, I) gar 
keinen Halt  linden; 

d) schlieBlieh der I r r tum herrschte, die Aloiden-Imagines k6nnten 
feste Nahrung aufnehmen. Selbst A. DUCKE in Pars der vielfach die 
Wildbienen beim Blfitenbesuch an Catasetinen usw. gesamme]t hatte,  
fibernahm als Entomologe unbedenklich die Lehre von der ,,Weidetatig- 
keit". Von den  Euglossinen berichtet er 1901 (S. 61): ,,Diese Thiere 
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seheinen iiberhaupt die Gewohnheit zu haben, zarte Pflanzenteile zu 
verzehren." Einmal t raf  er sic ,,zahlreieh auf einem niedrigen Kraute  
mit  fleisehigen Bli t tern,  . . .  die sic verzehrten. Die Pflanze war dadureh 
fast vSllig kahl  gefressen worden." Aneh der Euglossa-Monograph 
I~I~IES~ huldigte der CROGEl~sehen These (1899, S. 120). 

Offensiehtlieh waren die ldeen aller friiheren Beobachter also mit  
den Tatsaehen durehgegangen (zwischen Pol~scEs Beobaehtung and  deren 
Ver6ffentliehung lagen aueh 25 Jahre, was eine niichterne Wiedergabe 
nieht f6rderte). Doch w~re es noeh zu leichtfertig gewesen, das allein 
auf Grund des Widcrspruehs zu behaupten, den nut  die eine Zufalls- 
beobaehtung aufgeworfen hatte. 

Gewil~heit hieriiber braehten nunmehr die ~litteilungen und Foto- 
grafien der Amerikaner DODSO~ and Ft~u (1961 a, b, e) i. Ihnen 
sind neuerdings in Ecuador Beobachtungen yon vorzijglieher Genauig- 
keit unter anderem an einer l~eihe wildwaehsender Gongorinen und 
Catasetinen gegltiekt. Unabhgngig yon uns und auf breiterer Basis ge- 
langten sic zu derselben Erkenntnis. Ieh zitiere hier zuerst negative An- 
gaben, die die bisherige Deutung endgiJltig widerlegen: ,,No apparent  
food of any  kind was available 2, nor did the bees a t tempt  to chew the 
fleshy parts  of the flowers. This same pat tern was found to hold through 
all of our observations" (1961a, S. 9). 

Andernorts heil~t es (1961 e, S. 149): ,,J0"lowers of S. (se. StanAopea) 
trieornis were carefully examined for neetaries or other anatomical 
structures which would offer food for the bee 2. None was found." ,,The 
inside of the hypoehile is covered with long fleshy hairs (, ,Futtergewebe" 
PoRscgs, d. I~ef.), which the bee might eat but  in the flowers entered by 
E. (se. Eulaema) Meriana these hairs did not appear to have been disturbed." 

III. Die wahre Funktion des , ,Futtergewebes" 
Aus obigem folgt, dal3 der Pollinationsdienst der Praehtbienen an 

den Catasetinen- und Gongorinenbliiten offensiehtlieh n i e h t  a u f  e i n e r  
G e g e n l e i s t n n g  y o n  N ~ h r -  o d e r  B a u m a t e r i a l  beruht. 

Wenn die ~Llteren Beobaehter in diesem Punkt  aueh irrten, so k6nnen 
doeh ihre anatomisehen Befnnde nieht bestrit ten werden. D e r m i t  mas- 
sierten Assimilatvorr~Lten beladene Epithelbelag muBte - -  daran gab es 
keinen Zweifel - -  dennoeh irgendeine Bewandtnis haben. 

Eine L6sung des Problems ergab sieh, und zwar zun~Lehst unabh/~ngig 
yon jener Beobaehtung in Columbien, dutch das Studium yon Gew~ehs- 
hausexemplaren. 

i Herrn Dr. W. HABEI~ (Miinster) danke ieh herzlieh fiir den Ilinweis auf 
diese Arbeiten. 

Diesen Pr~rnissen steh~ natiirlieh die immerhin anatomiseh begriindete 
bisherige Deutung des Epithels als Futterstoff entgegen. 

2 0 a  



314 S~. VOGEL: 

Ausgegangen war ich hierbei von Befunden an den Bliiten von Cero- 
pegia (Aselepiadae.). Diese hatten gezeigt, dab es auBer der verbreiteten 
diffusen Geruchserzeugung dutch die gesamte Corolle aueh den Fall gibt, dab 
der D u f f  aus  b e g r e n z t e n  d r i i s i g e n  A r e a l e n  e m i t t i e r t  wird (VOGEL 
1961). Die Petalenspitzen sind bei Ceropegia auf der Innenseite von einem 
mehrsehichtigen, plasmareiehen, groBkernigen und dfinnwandigen Epithel 

bedeckt, das im jungen Zustand auger- 
ordentliehe Mengen an Assimilaten, be- 
sonders Stiirke, enthalt. Wiihrend nun 
der Bliitenduft - -  und zwar nur yon 
diesem Epithel - -  ausstrSmt, versehwin- 
den die Speiehermaterialien vollst/mdig; 
diese erwiesen sieh damit  als eigens fiir 
die Duftsynthese angehaufte Energie- 
und Grundstoffvorr~te. Derartige Organe, 
die einen bisher unbeachteten Typ pflanz- 
lieher Driisen/iberhaupt darstellen, babe 
ieh O s m o p h o r e n  genannt. Ihre fltich- 
tigen Produkte treten bei Ceropegia bereits 
gasf6rmig durch die Epithelmembran. 

Vergleiehende anat, omisehe und olfak- 
torisehe Untersuehungen deekten Msdann 
das Vorkommen analoger Driisen in 
weiteren Familien auf, so vor allem bei 

Abb. 1. Catasetu~b macrocarpum, Araceen und Orchidaceen (VOGEL 1963) 1. 
3 Bliite im L/ingssehnitt, auf Der st/~rkereiche Arum-Appendix erwies 
der Innenseite der Lippe (L) das 

sich ebenso als Osmophor wie die lokalen Osmophor-Epithel schraffiert 
eingetragen. G Gynostemium. Speicherepithelien unter anderem jener 

Aus VOGEL 1 9 6 3  Orehideenbliiten, bei denen z.B. SO,MID 
ffir Himantoglossum (1912), GER~t ftir 

Platanthera (1949) und ich fiir Habenaria und Disa (1954, 1959) eine ]okale 
Beschr/inkung der Duftemission konstatiert  hatten. AuBerdem wurden 
Osmophoren an vielen tropischen Orehidaceen und Araceen neu gefunden. 
Wir sehicken voraus, dab Duftdriisen fast iiberall mit  der Emanat ion 
eines spezifischen, nur wenige bestimmte Bestiiuber anlockenden Geruchs- 
stoffes betraut  zu sein scheinen (oligo- und monotrope Bliiten). 

Solche Orchidaeeen sind nun auch die m e i s t e n  C a t a s e t i n e n  u n d  
v i e l e  G o n g o r i n e n .  Die Untersuchungihres, ,Futtergewebes" iiberzeugte 
mich, dab wit auch hierin nichts anderes als s p e z i a l i s i e r t e  D u f t o r g a n e  
vor uns haben. 

i Kurzberichte im Jahrb. d. Akad. d. Wiss. und Lit. Mainz 1960, S. 91, 
und 1961, S. 124. 
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Was den Duff betrifft, so heben in der Tat  zahlreiche Berichte seine 
I n t e n s i t a t u n d E i g e n a r t hervor, namentlich bei dem s chweren Ktimmel- 
oder Mentholgeruch der Cataseten und dem stil3en Vani]leduft der Stan- 
hopeen. Cycnoches duftet  zimtartig, Cirrhaea dependens wie Pineol; ge- 
wisse Gongoras auch wie tote Fische. Viele 
Daten ffir beide Tribus hat  Po~sc~ (1955, 
S. 120) zusammengestc]lt. 

Die Epithelien sind so gut wie a]leinige 
Duftquelle; sehon ihre Abtrennung vom 
tibrigen Perigon im Riechversuch (VOGEL 
1963, S. 96ff.) beweist das, so bei dem 
Be]ag des Catasetum-Labellums (Abb. 1), 
den ana]ogen Anschwellungen yon Cycnoches 
und Cirrhaea, den Zotten im Hypochil- 
Innern yon Stanhopea (Abb. 2), Gongora 
(G. bicornuta) und zweife]los auch yon 
Coryanthes. PORSCH hatte tibrigens schon 
yon ,,duftender Loekspeise" (1955, S. 145) 
gesprochen, und PoHn war bereits zu der 
Uberzeugung gelangt, dag ,,das Fu~ter- 
gewebe mindestens a]s vorzugsweise Pro- 
duktionsstatte des Duftes aufzufassen ist" 
(1927, S. 571). Aueh DOBSON & I~RYMII~E 
geben ffir Stanhopea tricornis an: ,,The 
fragrance is produced in the hypoehile" 
(1961e, S. 149). 

Unter  Verweis auf unsere Original- 
abhandlung wol]en wir hier nur die wiehtig- 
sten Einzelheiten der ausschlieI3lichen Duft- 
funktion der Epithelien kurz zusammen- 
fassen: 

a) Der Duftstoff wird yon den Ep~thelicn 
teilweise in soleher Menge ausgeschwitzt, 
dag er in Form kleiner TrSpfehen die Ober- 
flgehe bedeckt (Catasetum). Bisweilen fallen sogar sp/~ter sublimierende 
Kristalle aus. Bei Cirrhaea hebt  das Sekret die Cutieula in ansteehbaren 
Blasen ab. Bei Stanhopea- und Gongoraarten ftillt es die Kapillarr/iume 
zwischen den Hypochil-Zotten aus (Abb. 3) ; es umfaBt hier jeweils mehrere 
mmS; die Ges&mtmenge wird bei Stanhopea auf 1 em a gesch~tzt. In  zwei 
Tagen entsteht mehr, als jemals yon einer vegetativen Drtise bekannt  wurde. 
In  einigen F~]len fluoresziert der Duftstoff grtingelb. Dann 1/~l~t sieh 
durch UV-Mikroskopie zeigen, dal3 er in den Dr/isenprotoplasten auch der 
inneren Sehichten entsteht und sich zun/~chst meist in ]ipoiden, zugleich 

20a* 

Abb. 2. Stanhopea graveolens, 
L/ingsschnitt durch das 
Labellum. O Driisenzotten 
des Hypochils, Me Mesochil, 
Ep Epichih Unter Benu~zung 
einer Abbildung yon PoRsc~, 

aus VOCET. 1963 
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fettes 01 enthMtenden Vaeuolen von 1 - - 2 #  Gr6f3e, sogenannten Lipo- 
somen, ansammelt.  Von bier wandert  er yon Zelle zu Zelle und penetriert 
die Cutieula. 

b) Chromatographiseh anMysiert, erweist sieh sowoh] das aus dem 
Gewebe extrahierte wie aueh das ausgesehiedene ~ttherisehe O1 Ms ein 
Gemiseh yon bis zu 12 terpenoiden, noeh nieht n~her best immten Sub- 
stanzen (Abb. 4). Darin lassen sieh quanbitativ hervortretende ,,KardinM- 
Duftstoffe" und Begleitstoffe unterseheiden. Dieses Spektrum wird 

Abb. 3. Stanhopea ef. Wardii, Aufsicht auf die tatigen Osmophor-Zotten. 
Das Duftsekre~ sammelt sich in den Kapillarr/iumen. 20faeh vergr61?ert 

beim Durchtr i t t  nach au[3en etwas umproportioniert  und ist artspezifisch. 
Differenzen und (~bereinstimmungen des Duftes spiegeln sieh in den 
Geruehsspektren versehiedener Arten und Gattungen. 

e) Die ,,N~hrstoffe" der alten Autoren sind nieht irreversible Ab- 
lagerungen, sondern in Wahrheit  die Betriebs- und Baustoffvorr~te des 
Osmophors. Daher verbrauehen sieh die Kohlenhydrate und Fet te  (mit 
Ausnahme des 01s bei Stanhopea) ws der Duftemission vollstandig. 
Der Plasmareieh~um basiert auf der D r i i s e n n a t u r  der Zellen (Abb. 5). 
Diese sind dutch groge T/ipfel eng verbunden. Ihre sekretorisehe Funk- 
tion zeigt sieh an den meist in Abseheidungsrieht.ung polarisierten, zer- 
kliifteten, dutch Polyploidie vergr6gerten Kernen. In  den Driisen- 
vaeuolen sammeln sieh Exkrete phenoliseher Natur.  Diese und die 
gelben Chromoplasten sind fiir Osmophoren typiseh. Die intensiven 
Stoffweehselvorg~nge bei der Duftsynthese finden aueh im Vorkommen 
lokMer SpMtSffnungsfelder auf der opponierten Blattrfiekseite, dem 
rein verteilten Interzellularennebz (Abb. 5, I)  und ebensoleher, vorwiegend 
phlo~matiseher Innervation Ausdruek. 
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d) Die Duf temiss ion  der  0 s m o p h o r e n  se tz t  bei  
Stanhopea mi t  Anthesebeg inn  ein u n d  d a u e r t  meis t  
nu r  12 - -48  S tunden .  Bei  del l  Ca tase t inen  beginnt  
sie ers t  a m  2. oder  3. An these t ag  und  k a n n  in den  
Bl i i ten  beider le i  Geschlechts  mehrere  Woehen  an- 
hal ten .  Po l l ina t ion  der  ~? bzw. AblSsung des 
Pd l l inar iums  der  d ~ Bl i i ten  s is t ier t  jedoch die 
T/~tigkeit der  0 s m o p h o r e n  innerha lb  eines Tages;  
bei  Cycnoches ventricosum verg i lb t  dabe i  aueh der  
e l fenbeinfarbene  Dri isenkal lus .  

Die B 1 t i t  e n f a r b e n dieser  0 r eh ideen  sind - -  aus- 
genommenStanhopea--unscheinbar. Schon deshalb  
l iegt  der  e n t s e h e i d e n d e  A n t e i l  d e s  D u f t e s  a n  
i h r e m  A t t r a k t i o n s v e r m 5 g e n  nahe.  Vor al lem 
aber  zeigen das  d i rek te  Beobachtungen .  Die Bienen 
sehienen schon CI~UGER ,,attracted to  the  flowers by  
the  smell" .  AufsehluBreieh is t  ein Versuch PoRsc~ts : 

Er  t rug in Costa Rica blfihendes Catasetum in ein 
Haus, wohin ihm sogar die Best/~uber, wahrscheinlich 
Euplus.ia (= Euglossa) smaragdina, folgten. , ,Ieh 
jagte  sie hinaus, versteckte die Pflanze in der Tisch- 
lade des Speisezimmers und schlol3 diese ab . . .  K a u m  
hat te  ich die Speisezimmerttir geSffnet, so flogen sie 
sehnurstracks auf die Tischplatte zu, unter  der die 
Pflanze in der Lade versteekt  war . . .  und rarmten 
auf ihr umher, gierig naeh der Nahrungsquelle . . .  
suehend, zu der der Duff ihr Fi ihrer  war." 

F . . . . . . . . . . . . . . . .  

6s- : 

18 :,~/) 

Abb. 4. Dimnschieht- 
Chromatogramm des 
sezernierten Terpe- 
noid-Gemisches von 
Stanhopea tigrina 

(Chloroform/~ther, 
nach Entwicklung 
mit SbC1 s ). F L5 sungs- 
mittelfront,  S Start .  

Zahlen: I~f .  100 

Abb. 5. Drtisengewebe junger Bliiten im Setmitt, naeh gefgrbten Pr/~para~en. 
I Cycnoches ventricosum, periphere Epithelzone mit  dicker, eutinisierter 
Aul3enmembran und r6hrenfSrmigen Interzellularen. I I  Ntanhopea eburnea, 

t typoehi lzot ten  rni~ teilweise abgehobener diinner Cutieula 
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~hnlieh DODSON & FI~YMIRE (1961 c, S. 144): , ,I t  appears then, tha t  
the bee is a t t racted strictly on the basis of fragrance." 

Die mal]gebliche Bedeutung des Duftes fiir den Bliitenbesuch ergibt 
sich auch ans meinem eigenen, auf S. 311 angefiihrten Befund. Eine der 
Catasetum-Blfiten wies keine Krallenspuren auf. Eine K~fermade hatte 
die Narbenregion befallen. Wir wissen jetzt, dab hierdurch die Duft- 
emission b]ockiert, und als Folge davon aueh der Bliitenbesuch v511ig 
ausgeblieben war - -  trotz unmittelbarer Naehbarschaft  intakter  Bliiten. 

Die lokalen Duftquellen, alias Yuttergewebe, wirken nieht nur auf 
Distanz, sondern sind oft an entscheidendem Platz in das Pollinations- 
system eingebaut. I-Iier iiben sie topochemisehe Nahwirkung aus, we]che 
die Besucher die zur Pollination erwiinschte t Ia l tung einnehmen l~ftt. 
Mutatis mutandis bleiben so alle yon DARWIN und CR~TGER entdeckten 
erstaun]ichen Anpassungen dieser Orehideengruppe, auf die wir hier nicht 
eingehen wollen, als solche roll giiltig. Dobson  & FRYMm~ zeigten jetzt, 
dab sie in der Na tur  auch tatsiich]ich funktionieren. 

IV. Die elektive Duftwirkung auf Euglossinen-M[innchen 
A n s t e l l e  e i n e r  L o c k s p e i s e  z i e h t  a l so  de r  O s m o p h o r e n d u f t  

d ie  E u g l o s s i n e n  a.n. Dieses Ergebnis befriedigt uns freilich nieht. 
Vom Standpunkt  der klassischen Bl~itenbiologie entbehrt  es sogar der 
Logik; kSnnen doch Nahrung und Duff einander nicht als Attractant icn 
ste]lvertreten. Durch v. FRISCa und KUGLER ist bekannt,  daft der Geruch der 
Bienenblumen in erster Linie die Rolle eines Merkzeichens spielt, das den Be- 
sucher nur dann dauerhaft  an eine best immte Blfitenart binder (Dressur), 
wenn dieser eine gleichzeitig gebotene Kost  durch Lernreaktion zu as- 
soziieren vermag. Duft  allein mull daher auf die Dauer wirkungslos 
bleiben, wird der Bliitenbesuch nicht durch eine Gegenleistung honoriert. 

Nach einer solchen sucht man aber gerade bei den Catasetinen und 
Gongorinen, wie dargeiegt, vergeblich. Trotzdem kommt  eine magisehe 
Bindung der Euglossinen zustande. 

Wenn dieses Problem auch noeh nicht vollst~indig zu durchsehauen 
ist, so wird jetzt schon in Umrissen die wahre Na tur  eines Anpassungs- 
verh/iltnisses deutlich, dessen Eigenart  und Komplikation viel welter zu 
gehen scheint, als DARWIN ahnen konnte. 

Den Schliissel hierzu linden wir in der lange Zeit und auch noch yon 
PoRscI~ in ihrer Bedeutung nieht erkannten Tatsache, daft es allein die 
M~innehen der Euglossinen sind, die angelockt werden. Hierfiir gibt 
es schon iiltere Belege. 

DUOKE berichtet ausdriicklich: Catasetum und Gongora werden in 
Park ,,ganz ausschlieftlich yon den c~c~ gewisser Euglossa-Arten aufge- 
sucht",  so erstere yon E. (Eutaema) dimidiata, E. ]asciata (= Eulaema 
cingulata) und Euglossa piliventris (1901, S. 50). Und sp~ter nochmals 
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fiber diese 0 reh ideen :  , ,auch wei terh in  ganz ausschliel~lich ~ der  an  
hierher  gehSrige Pf lanzen f l iegenden Euglossa-Arten be oba e h t e t . "  Das- 
selbe bezeugt  SCHROTTKY aus S. Pau lo  (1901, S. 209). I n  FRI]~SES Mono- 
graphie  wird  Euglossa viridissima als , ,bei 0 r i z a b a  . . .  ausschlief31ich 
auf  S tanhopea  t ig r ina  . . .  f l iegend"  angegeben.  Die Be legexempla re  
s ind durehweg ~ Ind iv iduen .  Die volle Best/s haben  neuer- 
dings DoDso~  und  F l a t , I R E  gebrach t  (1961a, S. 4, 12, 24; 1961c, S. 148 
bis 150). A n  s/ imtl ichen yon  ihnen beobach te t en  A r t e n  fanden  sich 
s tets  nu r  ~ ein. 

So an Catasetum macroglossum solche der auch yon uns beobachteten 
Eulaema cingulata, terrier yon E. tropica, E. bomboides und E. speciosa; an 
C. platyglossurn E. tropica; an Catasetum /ragrans und Cycnoches lehmannii 
c~5 ~ yon Eul. cingulata, an Stanhopea tricornis yon Eul. dimidiata ( ~  Me- 
riana), an Gongora maculata mad Cycnoches Egertonianum M~nnchen yon 
Euglossa viridissi~na. 

. . . . .  I t  seems tha t  these bees are part icular ly susceptible to being a t t rac ted  
to flowers which do not provide food tha t  the bee can use for sustenance. I t  
is interesting to note tha t  female bees are not  a t t rac ted  to this type of flower." 

Auch  yon  mir  in Columbien gefangene I n d i v i d u e n  von Euglossa 
bicolor mi t  Pol l inar ien  von Gongora (Abb. 9, I )  s ind  nu r  ~ .  

D~ auch DUCKE mi t  der  Da rb i e tung  yon  Fu t t e rgewebe  rechnete ,  inter-  
p re t ie r te  er die Ausschl ieBlichkei t  des M/tnnchen-Besuches als eine A r t  
, ,Sexua ld imorphismus  der  Nahrungs~ufnahme" .  Doch war  ihm n ieh t  
en tgangen  (1. c. S. 322), daB an  den Vorzugsfu t te rpf lanzen  der  Weibchen,  
sofern jene N e k t a r  bieten,  s te ts  auch  die Mgnnehen zu beobach ten  s ind!  

Nach :DucKE (l. e. S. 324, 402--403) sollen Dioclea lasiocarpa (Papil.), 
Ischnosiphon-Arten (Marant.), Ipomoea, Oncoba (Flacourt.) mad Cassia yon 
beiden Geschlechtern ~usgebeutet werden; naeh SO,ROTarY (1901, S. 210 
bis 212) Couepia grandi]lora (Rosac.) und Solanum.Arten. Densest  & FnY- 
~i~w. (1961a) nennen die Apocynaceen Prestonia mollis und Thevetia peru- 
viana, die nektarabscheidenden Orchideen Sobralia violacea, Bletia purpurea, 
Pescatorea Wallzs** und Aspas~a ep~dendrozdes, auch Max,llar~a grandz/lOra . 

Auch ich sammelte Euglossinen in Columbien vorzugsweise an Ischnosi- 
phon- und Monotagma-Arten; aul3erdem sah ich sie an Eucharis Bakeriana 
(Amaryll.) und Dimerocostus uni]lorus. 

Eine Reihe dieser Pflanzen sind Psyehophile (Falterblumen), die aueh 
die Euglossinen mi t  ihrem langen Rfissel ausbeuten kSnnen. 

Hierbe i  habe  ieh, i ibe re ins t immend  mi t  DUOKE u n d  DO:DSON & F~Y- 
MIRE stets  beobachte t ,  dab  die ~ u n d  ~ - -  wenn es sich n ich t  urn 
pol lenh5selnde 9~  hande l t e  - -  mi t  ihrer  l~ngen Proboscis  N e k t a r  saugen, 
d . h .  sich durchaus  konform benehmen.  Ern~hrungsm/iBig w/ire also 
die E x t r a v a g a n z  der  ~ schon gar  n ich t  e in leuchtend.  

Diese nektarlose Orehidaeee scheint zu denjenigen yon PoRse~ 1909 
beschriebenen F/~llen zu geh6ren, die wirklich feste Nahrung bieten in Form 
yon , ,Futterha~ren",  die gesammelt  werden. Eine gewisse Best~tigung hier- 
ffir bringen die Beobachtungen yon DODSON & FR:ZMI~E (19610, S. 17). 
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DonsoN & FBYMII~E /tul3ern sich zum Motiv des elektiven M/innchen- 
Besuchs zuriiekhaltend. Ihrer Meinung nach kSnnte er einfaeh damit 
begriindet sein, dab nut die c ~  dazu befahigt sind, den Gerueh jener 
Bliiten zu perzipieren; sic stiitzen sieh dabei aui noeh naher zu betraehtende 
Organe der Miinnehen, die den Weibehen fehlen und die sic als Chemo- 
reeeptoren anspreehen (siehe S. 328). 

Abgesehen davon, dab dam it die dauerhMte Tiiusehung der c ~  noeh 
nieht erklart ist, spreehen aueh einige Anhaltspunkte gegen die Unrieeh- 
barkeit des Duftes ftir die Weibehen. Von den Arbeiterinnen der Honig- 
biene wissen wit, dab die Skala wahrgenommener Geruehsarten fast 
ebenso umfangreieh ist wie die des Nensehen (WIoGLESWO~T~ 1955, 
S. 280). Bei den ~ der hoehentwiekelten Euglossinen, die ja ihre eehten 
Futterpflanzen ebenfMls zum Teil duftgelenkt anfliegen, dtirfte as nieht 
andars sein. Aus WILLIS Versuehen (1895) und eigenen Erfahrungen an 
kultivierten Pflanzen geht hervor, dab Bienen- und I-Iummelarbeiterinnen 
den Catasetum- und Stanhopeaduft offensiehtlieh zu rieahen vermSgen. 
Es seheint daher eher eina ,,Gleichgiiltigkeit" der ~ vorzuliegen. 

Andererseits - -  und das fiihrt uns der Kl~irung des Problems ein Stiiek 
naher - -  zeigt das u n g e s t i i m e  G e b a r e n  de r  ~ an unseren Orchidean- 
bliiten e inen  a u f f a l l e n d e n  O e g a n s a t z  zu der  f r i e d l i e h e n  E m s i g -  
k e i t  au f  T r a c h t  ~ u s f l i e g e n d e r  B ienen .  

Diese Feststellung sei genauer begriindet: 
a) Besonders die an den Bliiten zur Geltung kommende g i v a l i t a t  

der ~ ist den meisten Beobaehtern aufgefallen. C a ~ G ~  bezeiehnet 
seine ,,I-Iummeln" als ,,noisy and quarrelsome". ,,A great nmnber of 
them may be seen disputing with each other for a place in the interior 
of the labellum . . . "  (1865, S. 129). PoRsc}t (1955, S. 128) will zwar 
keinen Strait zwisehen den Bienen gesehen haben, jedoeh 

vergagen die ,,so seheuen Tiere, ausgezeiehnete Flieger, sonst sehwer zu 
fangen . . . .  unter dem sie roll und ganz beherrsehenden Bliitenduft alle 
Seheu und Vorsieht"; sic flogen ,,wie besessen auf die Bliite los" (S. 129); 
an anderem Or~ sprieht er yon einem ,,ewigen Warren, Kommen und Gehen" 
an der Bliite. 

I)bar Catasetum macroglossum beriehten DODSOZ< & F~YNI~E: ,,The 
male bees . . .  fought with each other for the opportunity to enter the 
flowers" (1961a, S. 9). 

b) Die Miinnchen werden berauseht. Sehon WILLIs Versuehsbienen 
gerieten in der Stanhopea-DuftsphS~re ins Taumeln. Mehrfaeh erw&hnen 
DODSO~ & FaYMraE ,,Vergiftungserseheinungen" beim Bli~tanbesueh 
(I961 a, S. 4, 13, 24). , , . . .  the male bees . . .  seem to take on an intoxicated 
behaviour . . . "  und andernorts: . . . . .  the reaction . . .  indicates that  
the senses of the bee are dulled and the bee becomes ,intoxicated'." Sie 
fliegen dann torkelnd umher und verlieren ~lle Seheu (1961e, S. 150). 
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c) Die Aktivit/~t der M/~nnehen konzentriert" sieh hier - -  im Gegen- 
satz zu den ganzt~gigen Nahrungsflfigen - -  auf die fr/ihen Morgenstunden. 

,,Gegen 1/~6 Uhr ersehienen . . .  die ersten einzelnen Bienen, und ab 6 Uhr 
waren sie pl6tzlich in Menge da . .. Nach 1/27 IYhr war die Pflanze wieder den 
ganzen Tag fiber vollkommen verlassen" (Po~sc~, 1. c. S. 129). 

HOEH~E, DODSO~r & F~u (letztere f/Jr Stanhopea tricornis) be- 
riehten/~hnliches. Den betreffenden Orchidaceen wird iibrigens zum Teil 
eine morgendliehe Steigerung der Duftintensit~t zugeschrieben (vg]. 
PORSCa ]. c. S. 124). 

A]]e drei Anomalien sind untrfigliche Zeiehen daffir, dab  der  D u f t  
I n s t i n k t e  de r  M / i n n e h e n  a n s p r i c h t ,  we l ehe  mi t  dem F u n k t i o n s -  
k re i s  de r  N a h r u n g s a u f n a h m e  o f f e n b ~ r  n i e h t s  zu t u n  h a b e n  
und auf den sie spontan und ebenso hemmungslos wie heftig reagieren. 
In Anbetraeht der vSlligen Vergeblichkeit des Bltitenbesuehs ffir die 
Bienen ist nur zu folgern, dab ke ine  L e r n r e a k t i o n ,  s o n d e r n  T~u- 
s e h u n g  e ines  I n s t i n k t e s  d u r e h  s p o n t a n  w i r k e n d e  A g e n t i e n  
vorliegt. Nur so ist erkl/irlich, dal? sie trotz der Frustraneit~t gegen al]e 
Erfahrung immer wirksam bleibt. 

V. ,,Gamokinetische" T~iuschblumen 

In welcher Lebenssituation kommt dieser Instinkt oder - -  in der 
Sprache der Verhaltensforscher - -  ,,angeborene AuslSsemeehanismus" 
(A. A. M.) der Euglossinen unter normalen Umst/~nden zur Ge]tung und 
wodureh wird er ausgel5st ? 

~ber  die Gewohnheiten dieser solit/~ren Apiden ist wenig bekannt. Die 
besser erforsehte Biologie heimischer Bienen bereehtigt uns aber in ge- 
wissen Grenzen zu einem Analogieschlu~. 

Dureh KULLENB:EI~Gs Untersuchungen ist die wiehtige Rolle bestimm- 
ter, yon den Tieren s e l b s t  p r o d u z i e r t e r  D u f t s t o f f e  im S e x u a l -  
v e r h a l t e n  deutlich geworden. Die mannigfaltigen Sexualdtifte der 
Weibchen sind spezifisch fiir jede Art (KIYLLENBERG 1953, G~mu 1962). 
Sie locken die ~ herbei und lSsen K0pulationshandlung aus. Mit eigenen 
Duftstoffen verwittern auBerdem die d d  ihre Paarungsbahnen, auf denen 
sieh die ~ zur Kopula einfinden (I-IAAs 1948/49, 1960; KULLS~BE~G 
1956). 

Se]bstproduzierte Sekrete mit soleher AuslSserfunktion haben KARL- 
SOn & Lt~SCI~S~ (1959, S. 63) neuerdings P h e r o m o n e  genannt. 

Das eigenartige Verh~itnis der Euglossinen zu Catasetum und Ver- 
wandten wird in der Tat nur verst/~ndlieh, wenn wir es im Liehte des 
zweifellos komplizierten F o r t p f l a n z u n g s v e r h a l t e n s  dieser Apiden 
sehen. Genauer gesagt, sie fallen wahrseheinlieh der T g u s e h u n g du r  e h 
ein i m i t i e r t e s  S e x u a l p h e r o m o n  z u m  Opfer .  

Os~err. Began. Zeitschrift, Bd. 110, H. 2/3 21 
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Die Geruchstypen der Catasetinen und Stanhopeen finden in dem 
Sexualduft-Spektrum der in KULLENBERGS Liste (1953) angefiihrten 
Hymenopteren mehrere Entspreehungen und Xhnlichkeiten. Es ist so- 
wohl mSglieh, dab das pflanzliehe Terpenoid-Gemisch als Ganzes ein- 
greift, als aueh, dab nur bestimmte Komponenten die cigentliche Sehliissel- 
wirkung auf den A. A. M. ausiiben. Wenn diese bei zwei Arten identiseh 
sind, so mag derselbe Best/iuber at t rahier t  werden, aueh wenn uns die 
beiden Gesamtgeriiehe versehieden erscheinen. DaB die Geriiehe aber 
auch in bezug auf die Insekten artspezifiseh sein kSnnen, machen einige 
Beobachtungen von DODSON & FRY~Im~ deutlich. Cycnoches lehmannii 
fanden sic nur yon ~ der Eulaema cingulata besucht; ,,The other species 
of Eulaema were present but  did not visit this plant, even though other 
orchids which they did visit were in close proximity" (1961a, S. 13). 
]4hnlieh wurde Stanhopea tricornis konstant  nur yon E. dimidiata besueht ; 
,,The other species of EulaeIna showed no interest in this Stanhopea" 
(]. c. S. 15). Dagegen finder sieh bei Cycnoches Egertonianum stets nur 
Euglossa viridissima ein (S. 21). 

Damit  werden die Lockstoffe der Cataseten zu einem neuen Beispiel 
fiir das, was der VerhMtensforscher BA.ERENDS treffend ,,sign stimuli 
parasitic on existing releasing mechanisms" genannt hat  (1950, S. 353). 

Hier ist natiirlieh der Oft, an Ophrys zu erinnern, den diesbeztig- 
lichen Pr~zedenzfall im Pflanzenreieh. Ihre Pollination durch Wild- 
bienen (Eucera, Andrena, Campsoscolia) verdanken diese Orehideen be- 
kanntlieh einem solchen AuslSser-Parasitismus mit Hilfe veto Labellum aus- 
gesehiedener imitierter Sexualdiifte (KULLENBERG 1952, 1961, SCHI~EMMEI~ 
1960). I i ier ahmt  das Labellum sogar ungef~thr die Gestalt der ~ )  naeh. 
Unter  der Wirkung dieser olfaktiven, optischen und takti len Reize wird 
die ,,Pseudokopula" mit  dem , ,Phantom" ausgelSst. Auch die hier wirk- 
samen ~therischen ()le (citronel]ol-, iarneso]i~hn]iche Substanzen) ent- 
stehen wahrscheinlich in osmophorartigen Strukturen (VOGEL 1963, 
S. 120). 

Solcher Sexual-Pheromon-Parasitismus yon Bliiten, ffir den ich die 
Bezeiehnung ,,Gamokinese" vorschlage, ist kiirzlich in einem weiteren 
Fall aus Brasilien bekanntgeworden. In  einer Freilandkultur entdeckten 
KEt~I~ und LoPEs 1, dab die Bliiten einer Maxillariee, Trigonidium 
obtusum, ausschlieBlich M~Lnnehen von Trigona droryana anziehen. 
Zahlreiche Drohnen dieser sozialen Biene fliegen an den drei ersten Tagen 
der Anthese zwischen 10 und 18,15 Uhr  an und versuchen in g r o B e r  
E r r e g u n g  (,,grande excita~/~o") m i t  den  eigentiimlich gestalteten 

1 Den Autoren danke ich fiir die Freundliehkeit, reich in das unver- 
6ffentliehte Manuskript ]?]inbliek nehmen zu lassen, t{errn Prof. Dr. F. 
B~I~G]~ (Sgo Paulo) bin ieh fiir den Hinweis auf diese Arbeit und seine 
Vermittlung sehr verbunden. 
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S p i t z e n  de r  b e i d e n  p a a r i g e n  P e t a l e n  zu k o p u l i e r e n .  Diese 
heben sigh yon dem iibrigen rStlichgelben, dtinnwandigen Perigon als 
speekgl~nzende bleigraue Warzen ab (Abb. 6, I).  I m  Isolationsexperiment 
konnten KER~ und LOl~ES bier nicht nut  Chemotaxis naehweisen, sondern 
erkannten aueh die Petalenspitzen als , , g l s  o d o r l f e r a s " .  Sie 
sehliegen auf Identi t~t  oder ~hnliehkeit  des Duftes mit  dem der Trigona- 
KSnigin beim ttochzeitsf]uge. Da dig Drohnen yon T. d~vryana ftir eine 
effektvolle Pollination zu klein sind, nehmen dig Autoren als natt~rlichen 
Best~uber irgendeine gr61~ere Trigonaart an. 

[ 

Abb. 6. Trigonidium Egertonianu~n. I Bliite yon vorn, distale Abschnitte 
der seit]ichen Petalen mit den Duftdrtisen (PL) sichtbar. Schw. vergr. 
I I  Spitze eines seitlichen Petalums im L/~ngsschnitt. E Drfisenepithel, 

Sp Subepidermale Speicherzone, Pa Parenchym 33 • 

Durch Untersuchung an dem in Columbien gesammelten und hier 
kultivierten T. Egertonianum konnte ich nun feststellen, dab auch Tri- 
gonidium O s m o p h o r e n  besitzt (Abb. 6, II).  Sekretorisch t/itig ist 
ein den Kallus bedeckendes epidermales S~ulenepithel, dessen mit  zahl- 
reiehen LipoidtrSpfchen emulgiertes Plasma vor dem Anthozyan-Tapetum 
der Mesophyllze]len den Effekt des ,,triiben Mediums" nnd daher die 
bleigraue Farbe bedingt. Aueh die zwei subepidermalen Zellreihen sind 
dutch Speieherung yon Reserveproteinen vermut]ieh an der Funktion 
beteiligt. Man erkennt auf der Epithe]-Oberfl~che kleinste TrSpfchen 
einer lipoiden, fliichtigen, fiir uns anscheinend schwach tranig rieehenden 
Verbindung. DiG yon KERR & LOPES angegebenen Aktivits sind 
ohne Zweife] eine Folge der Osmol0hor-Periodizit~t. 

21. 
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Eine weitere, recht seltsame Beobachtung in Ecuador schliet~lich 
fiihren DOBSON & F~u (1961a, S. 7, I2) selbst auf den Versuch 
einer Kopula znriiek. Die Bliiten yon Oncidium hyphaematicum und ein 
andermal die yon O. pardothyrsus wurden wiederholt in rasantem StoG- 
fhlg yon Centris-M~nnehen , ,gerammt",  die sich dabei pollinisierten. 
Jedoeh kommt  hier nach Ansieht der Autoren aueh die MSglichkeit einer 
Territorialverteidigung des d in Frage; die im Winde sehaukelnde Bltite 

Abb. 7. I Cycnoehes ventricosum, ~ Infloreszenz. L Labellum mit Osmophor, 
G Gynostemium. Foto Prof. Dr. W. T~OLL. 1I Stanhopea ef. Wardii, Einzel- 
bliite; beiderseits der Hypochil6ffnung je ein grol~es schw~rzbr~unes Mal 

wiirde dann als Phantom den Eindringling vortguschen. Weitere Beob- 
achtungen bringen hier viel]eicht fiir die Bltitenbiologie vSllig neue Ein- 
sichten. 

VI. Die ~hnl ichkeit  von Catasetum-Lippen und den Brutzellen 
der Best~iuber 

Wit kehren zu unserem Fall, der demnach auch in der neotropi- 
sehen Flora nicht allein sgeht, zurfiek. Erfolgt auch bier eine Pseudo- 
kopula ? Uber das Sexualgebaren der Euglossinen wissen wit nicht.s. 
Doeh versehiedene Anhaltspunkte spreehen daftir, dab die VerhMtnisse 
bei den Catasetinen und Gongorinen verwiekelter sind als bei OIJhrys. 

, ,Phantombliiten" wie dort kommen nieht vor, es sei denn, man be- 
t raehtet  den groBen schwarzen Makel am Osmophor yon Stanhopea 
Wardii und St. oculsta, der zweifellos Signalwirkung h~t, als eine Eslaema- 
Attrappe (Abb. 7, / / ) .  
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Ieh mSehte die Aufmerksamkeit auf einen anderen Umstand lenken. 

Die Blfiten beiderlei Geschlechts zeigen bei zah]reichen Catasetum- 
Arten  eine f rappante  ~ h n l i c h k e i t  m i t  d e n  t I a r z z e l l e n  yon Euglos- 
sinen (Abb. 8). 

Solche Brutzellen, yon Eulaema longipennis (Abb. 8, VI, VII), fanden 
wir in den co]umbianischen Anden bei Gabinete (Hui]a) in 1600 m HShe. 
Sie bestehen aus gelbem, erhar te tem t tarz ,  untermischt  mit  Rindenstficken, 
and  waren nebeneinander in gr6geren Klumpen  teils in Felsspalten ein- 
gemauert ,  teils im Boden eingelassen. Wo die Insassen sehon gesehliipft 
sind, zeigen die Zellen das kreisrunde Loeh;  die iibrigen sind mit  I-Iarz 
versiegelt. 

]4_hnliehe Zellenformen yon Euglossinen wurden yon ])UCJ~E fiir Euglossa 
cordata (1902, S. 401) und Euglossa (= Euplusia) smaragdina (S. 404) be- 
schrieben, yon DODSON & FI~YMIIaE fiir letztere und Euglossa viridissima 
(1961a, S. 7,.10). Aueh das Schlupfloch zu einem mehrzelligen Bau von 
Eugl. eordata kann entspreehend besehaffen sein (Sc~uLz 1902, S. 153). 
Die Zellen k6nnen aueh in R6hren hintereinander gestaffelt werden. Als 
Baumaterial ist hier iibereinstimmend Harz angegeben. 

Bisweilen bestehen die Bauten jedoeh aus Mist (DoDso~ & FRY~m]~ 
fflr Eulaema cingulata!) oder sind ganz unterirdisch (1. e. S. 16). In  Tumaco 
land mein Kollege Dr. H. STU~M das dem erwahnten Typ ebenfalls ganz 
unahnliehe Nest einer Euglossa, das nur aus verMebten Rindenstiieken be- 
steht. 

Zwischen Harzzellen und  der Lippe vieler Cataseten kommen im 
einzelnen folgende (Jbereinst immungen vor :  

a) in den Gr6Benverhiiltnissen, 
b) im Vorhandensein einer oft kreisrunden, blendenart igen IJffnung, 
e) im KMiber derselben, 
d) in der wachsgelben Farbe,  
e) in der ba t ten  und  dauerhaf ten Konsistenz und  
f) zum Tell in der Eiform der Zelle. 

Teils wird die , ,Blende" dureh kallSse Wueherungen formiert  (C. 
Gnomus, Abb. 8, IN),  teils yore gesamten L~bel lumsaum im Verein mit  
dem Gynostemium (macrocarpum-Gruppe, Abb. 8, I - - I I ) ,  teils dureh  
Uberlappen der basMen l~gnder unter  separatem Einschlul3 der Antennen 
(C. integerrimum, Abb. 8, IV--V) .  

Auch das Hypoehi l  yon Stanhopea ~thnelt oft einer solehen Zelle; das 
sehon erw~hnte seitliche Mal mancher  Ar ten  markier t  gleichsam ein Loch 
(Abb. 7 , / / ) .  (Der Anflug erfolgt hier immer yon  der Seite [) 

Folgende Verhaltenselemente verwandter  Apiden lassen die eigen- 
artige, yon der S t ruktur  normMer Bienenblumen durchaus abweiehende 
Zellengestalt und  Konsistenz der Catasetum-Lippe nicht  zuf~llig erseheinen: 

BISeHO~F schreibt (1927, S. 160): ,,Ansammlungen yon M/innchen sieht 
man . . .  gelegentlieh an solehen Stellen, an denen ein frisehgesehliipftes 
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A b b .  8. B l i i t e n f o r m e n  v o n  Catasetu~n u n d  I-iarzzellen v o n  Eugloss ine lL  [ ,  
1I ~_ Bl i i t en  eines C. aus  der  macroearpum.Gruppe (Columbien)  se i t l ieh  m~d 
y o n  v o r n .  1I I  C. Gnomus, ~ Blii te  y o n  v o r n .  I V ,  V c~ Bl i i t en  y o n  C. integer- 
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Weibchen aus seinem Puppenversteck zu erwarten ist (z. B. Andrena, Methoca, 
Scoliiden, Schlupfwespen). GrSBere Mengen yon Hummelmgnnchen sah 
Verf. in einer Schwarmwolke fiber den Nestern yon Bombus ruderarius IVIfdLLER 
ZU einer Zeit, als die jungen Weibchen zu erwarten waren." An anderem 
Ort spricht er von ,,Ansammlungen einer groBen Anzahl von Mgnnchen um ein 
und dasselbe schlfipfende Weibchen, selbst ehe es noch seine schfitzenden 
Hfillen verlassen hat ...". 

Von Bombus variabilis berichtet H~AS (1948, S. 295), dab ,,einige der 
Mgnnchen bis an das Ausflugloch herankriechen, in Erregung lebhaft mit 
den Fiihlern ,trillern' und den Ausflug der Weibchen (d. h. der frisch ge- 
schlfipften jungen KSniginnen, d. Ref.) erwarten". 

Bombus s~eht den Euglossinen nuhe. Es ist also vie]leicht die Annahme 
erlaubt, dab die durch den Sexualduft erregten Mgnnchen in dem Cata- 
se tum-Label lum j ene  S t g t t e  zu  l i n d e n  me inen ,  an  der  j u n g e  W e i b -  
c h e n  zu e r w a r t e n  sind.  Dem kgme die Lippenform auf geradezu 
abenteuerliche Weise entgegen. 

Da{~ vielen Catasetum-Arten, anderen Catasetinen- und Gongorinen- 
arden diese ,,Nestmimese" feh]t, muB kein Gegenbeweis sein. Sexual- 
pheromone kSnnen auch ohne optisches Schema das gewfinschte Ver- 
halten bewirken, oder mit jenen zusammen geniigen a ls AuslSser schon 
allgemeinste Symbolformen, etwa ,,dunkle BlendenSffnung", ,,I-Iarz- 
farbe" usw. Die Treue im Detail erscheint bei den genannten Cataseten 
bl0B als zum gu~ersten getriebener Luxus. 

VII. Elemente  der Bienen-Balz im Verhalten an der Blfite? 

Kehren wir yon der I-Iypothese zurfick zu den Tatsachen. Zu diesen 
geh5rt ein sehr ungewShnliches Verhalten, das die Euglossinen ~ am 
Labdlum unserer gamokinetischen B]umen an den Tag legen. Sahen 
doch DODSO~ & FRYMIRE nicht nur, dab die Besucher nichts ,,abweiden", 
sondern dab sie vielmehr jedesma] h e f t i g  die B l a t t o b e r f l g c h e  mi t  
de n  V o r d e r b e i n e n  a b z u b i i r s t e n  bzw. a b z u k r a t z e n  v e r s u c h e n .  

Sie beobachteten an Catasetum macroglossum,,the bees scratching the inner 
surface of the flowers with the claws of their front tarsi ,much as a dog digging 
a hole'." Dieses Verhalten wghrte bis zu 45 Sekunden fang und wiederholte 
sich bei jedem neuerlichen Anflug. Am Ende zeigten sich dann stets die er- 
wghnten Rausch-Erscheinungen. Das gleiehe zeigt ffir Catasetum platy- 
glossum eine Fotografie von DODSON 1. Die Lippe ist hier so flach, da2 man die 
Tatigkeit din" Vorderbeine sehr gut sehen kann. Euglossa viridissima bearbeitet 

1 Ffir die freundliehe Uberlassung der Aufnahme und briefliche Aus- 
kfinf~e sage ich Dr. A. DODSOlV (St. Louis, USA) verbindlichen Dank. 

rimum. VI  im Erdboden angelegte Zelle von Eulaema longipennis, Foto 
Dr. H. Swung. V I I  Zellengruppe der gleichen Art, davon eine Zelle noch 

verdeckelt (mit Luftloch). Verkl. au2er V I  0,7--0,8 • 
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ebenso die innere Hypochil-Wand yon Gongora maculata (1. e. S. 12). Eulaemc~ 
cingulata ~ landen an Cycnoches lehmannii ,,on the inverted lip with the 
second and third pair of legs and scratching the surface of the lip . . .  with 
the claws of the tarsi of the first pair of legs" (1961a, S. 14). 

Das erste Beinpaar nun ist bei allen Euglossinen m i t  e i g e n t f i m -  
l i c h e n  Q u a s t e n  v e r s e h e n ,  und zwar n u r  b e i m  (~. FRIESE erwiihnt 
sic folgendermaBen als sekund~res Geschlechtsmerkmal: , , . . .  an den 
Vorderbeinen 1. Tarsenglied sehr verli~ngert und schma], 2.--4.  nach vorn 
und innen mit  goldbraunen Itaarbiiseheln geziert" (1899, S. 119). 

Die eng gebtindelten Trichome dieser Quasten sind yon viel gr6Berer 
Feinheit als die des iibrigen K6rpers und /~uBerst dicht gefiedert. Die 
Biirsten jedes Tarsalgliedes vereinigen sich praktisch zu einem einheit- 
lichen Organ (Abb. 9, V). 

DODSON & I~RYMIRE nennen sie ,,chemoreceptive pads" und ha]ten 
es ffir wahrscheinlich, dab sic diejenigen Organe seien, die die M~nnchen 
allein bef~higen, den Lockduft zu percipieren. Sic bemerken aul3erdem, 
dab die Quasten beim Scharren ,,the exsuded liquid from the epidermal 
cells", das DuftSLalso 1, a u f s a u g e n  (1961a, S. i4) und dadurch erst die 
Vergiftungserscheinungen herbeiffihrten. Das erstere wenigstens besti~tigte 
ein improvisierter Versuch (briefl. Mitt.): kleine Filtrierpapiersttickchen 
wurden dutch Abwischen der Labellumoberfl~che z. B. yon Catasetum mit 
deren Exsudat  gesi~ttigt. Wurden nun die Tarsa]btirsten yon Eulaemen, die 
auf Nahrungsfltigen gefangen worden waren, damit  eingerieben, gerieten 
die Tiere in rauschartige Erregung und zeigten sich ffir Catasetum-Blfiten 
typisch sensibilisiert. Kontrollen mit  dest. Wasser verliefen negativ. 

Auf mich machen die Tarsalorgane als solehe nieht den Eindruck 
eines Sinnesorgans, sondern eines Apparates zum A u f s a u g e n  bzw.  
U b e r t r a g e n  e i n e r  l i p o i d e n  F l f i s s i g k e i t .  Die (toten) I taare  sind 
keine Sensi]len. Anderseits stehen sic aber auch viel zu dieht, um etwa 
beim Pollentransport dienlich zu sein. Es liegt vielmehr ein ausgezeich- 
netes Kapillarsystem vor. Aufgetragene Nelken61tropfen breiten sich 
hier sofort aus, auf den KSrperhaaren nicht. 

Wenn anf Benetzung der Quasten mit dem Duftstoff auch Erregung 
folgt, so sind sie damit  nicht eindeutig als olfaktorischer Perzeptionsort 
ausgewiesen. Dies dtirften nach wie vor hauptsiichlieh die Antennen sein, 
deren Funktion in den Versuehen nicht ausgeschaltet war. Immerhin 
mSgen in den Quasten auch kontakt-chemorezeptorisehe Sensil]en ver- 
borgen sein, wie sic sieh vie]fach an den Tarsen linden. Die Quasten 
selbst kommen jedenfalls kaum als solehe in Betraeht.  

i Da2 die Fliissigkeit nieht ers~ durch das Kratzen hervortritt -- wie 
D. & FR. glauben --, sondern als Sekret schon vorher freiliegt, ergibt sich 
aus Punkt a), S. 315. 
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Die Annahme, dab die Tarsalbfirsten der Ubertragung einer Fltissig- 
keit dienen, wird dutch folgende, auch im tibrigen ftir unsere Frage auf- 
schlugreiehe Beobaehtung gestiitzt: 

Im  Innern der Sierra Maearena (Ostcolumbien) bltihten im Januar  
an einem Flul3ufer groBe Best/~nde der Aracee S p a t h i p h y l l u m  cannae- 
/ol ium. Einzelne der weigen Infloreszenzen, die parftimartig stark 
dufteten, land ich eines Morgens heftig yon einer Anzahl metalliseh 
blauer and  grtiner Praehtbienen beflogen. Die besuehten Spadices 
st/~ubten gerade Pollen aus. Ich sah nun (Abb. 10), wie die Euglossen 
immer wieder auf dem Spadix landeten und dessen Oberfl~ehe mit den 
T a r s a l b f i r s t e n  heftig in der eben beschriebenen Weise bearbeiteten, 
allerdings mehr bfirstend als ,,kratzend ''1. Zwischendureh schienen sie, 
zum Schwebeflug fibergegangen, die V o r d e r b e i n e  an  d e n  v e r g r S g e r -  
t e n  H i n t e r t i b i e n  a b z u s t r e i f e n ,  die sie zu diesem Zweck eigenttimlich 
querstellten. Je tz t  wiederholte sieh das Landen und Btirsten und so fort. 

Ieh glaubte nat/irlieh, pollensammelnde und -hSselnde Weibchen vor 
mir zu haben. 

Danach, leider erst, als es ftir neuerliehe Beobachtungen zu sp/~t war, 
musterte ich meine Bienen-Ausbeute. Da entpuppten sich s/~mtliche 
Euglossen, die gefangen worden waren, als M/~nnehen!  t{iervon gehSrten 
10 Individuen zu Euglossa bicolor, 2 zu Euglossa azurea (beide zum Formen- 
kreis yon Eu. eordata geh6rend) und 2 zu Eu. cordata selbst. Aul3erdem 
war das ~ einer kleinen HMictine, Augochlora vesta, im Fang 2. Diese 
primitive Imme war die einzige, die tats/~ehlieh Pollen gesammelt hatte.  
Die Prachtbienen bat ten nut  durch zuf/illige Beriihrung etwas abbe- 
kommen. 

Das KSrbehen der ~ fehlt aueh bei den Euglossinen den ~ ,  ein 
t{6seln war also ausgeschlossen. Stattdessen zeigt die homologe Tibia 
der I-Iinterbeine aller Euglossinen@~ eine nicht minder e r h e b l i c h e  
V e r g r 5 g e r u n g ,  ist jedoch s ta t t  korbfSrmig r u n d l i c h  a u f g e d u n s e n  
(Abb. 9, I - - IV) .  Naeh den Worten FRIwSES sind die Hintersehienen des 

,,kolossal stark verdiekt" und ,,vor dem Ende oben mit eigenartigen 
Li~ngsriefen und behaarten Furchen versehen" (1899, S. 119). Dieses 
weitere sekund/~re Geschlechtsmerkmal, dessen Sinn aueh auf zoologi- 
seher Seite noeh nicht bekannt  ist, habe ich spi~ter an getrockneten 
Tieren genauer untersucht. 

1 Die an unseren Cataseten festgestellten I~'allenspuren (s. S. 311) 
stammten vermutlieh niehg yon den Vorderklauen, sondern entstanden beim 
Festklammern mit den Mittel- und Hinterbeinen. 

2 Frau Dr. ELLY FRANZ (Frankfurt/Main) gestaVtete mir freundlicherweise 
die Einblicknahme in die Sammlung S~S-'~eXEN~ERG, was die Bestimmung 
der genannten I-Iymenopteren sehr erleiehterte. 
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Die , ,Furehe" besteht bei Nuglossa aus einer grSgeren, l~ingliehen flaehen 
Pfanne, die dureh zahlreiehe, feingefiederte, auf ihrer Fl~ehe entspringende 
Haare  /~hnlich denen der Tarsalbgrsten verdeckg wird und aus einem mit  
jener is thmusart ig verbundenen kleinen Napf, der einen diehten Besatz 
spatelart iger Chitinsehuppen enth~lt (Abb. 9, I I I  N, n). Tr~gt man die 
Chitinkapsel der Tibia vorsiehtig ab, so finder man das Innere ganz mi~ 
einem lufthaltigen, spongi6sen Ballen ausgefiillt, dessen h/iutige Aul?enwand 
mit  dem Integument  nut  lose zusammenh/ingt. Die Sehwammstruktur  be- 
ruht  auf zahlreichen radial  orientierten und dureh wirtelige Quer~ste kommu- 
nizierenden Chitintrabekeln. Aus dem Innern des Ballens kommend, miindet 
ein e h i t i n i g e r  D o p p e l k a n a l  so im Is thmus der Pfannen, dal3 in jeder 
derselben eine 0ffnung liegt (Abb. 9, IV). Von hier kann man eine feine 
Borste in die l%6hren einfiihren. Im Innern finder eine Verzweigung der 
Kan/~le start.  Genaueres war bier wegen Fehlens der Weiehteile allerdings 
nieht mehr zu sehen. 

Von alledem fehlt der ~-I t inter t ibie  jede Spur. 

Beide Pfannen  meiner  s/~mtlichen Euglossinen-M/tnnehen en tha l t en  
r e i e h l i c h  f e t t e s  01, das  yon  den H a a r e n  und  Sehuppen  imbib ie r t  i s t ;  
ob aueh a m  lebenden  Tier  oder  nur  pos tmor ta l ,  b le ib t  ungekl~r t .  Aul3er- 
dem lag in der  gr6Beren Pfanne  al ler  Spathiphyllum-Besueher je eine 
kleine Seholle 51ig ve rbaekenen  Pollens dieser  Araeee,  mi t  g a p h i d e n  
un te rmiseh t  1. Der  Pol len  wurde  hier  d u t c h  die Wisehbewegungen often- 
ba r  unbeabs ieh t ig t  mi t  abgelager t .  Aueh  die Tarsalbfirs~en sind mi t  
e twas 01 benetz t .  

A n  der  Organna tu r  dieser  kompl iz ie r ten  S t r u k t u r e n  is t  n ieht  zu 
zweifeln. I n  weleher  R ieh tung  aber  ihre K o m m u n i k a t i o n  mi~ den  Tarsal-  
quas ten  verl~uf~, wissen wir bis j e t z t  n ieh t :  ob eine Fliissigkei~ aufge- 
nommen  und  auf  die Tib ia lorgane  i iber t ragen,  0der  umgekehr t ,  ob e twa 
Tib ia l sekre te  (deren R i i eks t and  viel le icht  dss  ()1 ist) mi t  t I i l fe  der  Quas ten  
i rgendwo appl iz ier t  werden.  1Kit anderen  Wor ten ,  is t  das  Tib ia lorgan  
Driise oder  Sammelge ra t  ? 

Die S p a t h i p h y I I u m-Arten erzeugen wie v~ele Araeeen Raphiden- 
Pollen. 

Abb. 9. Euglossinen-M/innehen und Bau ihrer Bein-Apparate.  I Euglossa 
bicolor mit  Pollinium einer wildwachsenden Gongora-Art (p), an Npathiphyllum 
gefangen. I1 Eulaema cingulata, naeh naturgerechtem Einfiihren des toten 
Exemplars in eine Bliite yon Catasetum maerocarpum dorsal deren Pollinarium 
(p) tragend. I I I  Einzelne I-Iinterschiene (Ti) yon Euglossa bicolor mit  gTol?er 
(N) und kleiner Pfanne (n) des Tibialorgans (Tie). /e Femur,  ;]/ft Metatarsus, 
Tb Tarsalbiirste der Vorderbeine. I V  Innenst ruktur  der ~ I-Iintertibia, 
sehematisiert;  die Chitinkapsel (Ch) weitgehend abgetragen, D angesehnittener 
Teil des Fiillk6rpers mit  radialen Trabekeln, Du ungef/~hrer Gesamtumril3 
desselben. K Kan/ile, die in den Pfannen (N, n) m0xlden. V Tarsalbiirste 

yon Eulaema longipennis. I, I I  2,5 •  I I I  12 • 
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Die Gesehleehtsgebundenheit des Merkmals sehlieBt die Annahme aus, 
es k6nnte sieh mn eine allgemein ,,sunitgre" Einriehtung, etwu zum 
Putzen oder Einfetten, handeln. Sie deutet vielmehr uuf eine bestimmte 
Rolle beim Fortpflanzungsgesohgft. Tatsgchlieh huben beide Apparute 
eine besteehende Ahnlichkeit mit  den sogenunnten Exeitatoren, sexuellen 

Hilfsorganen der c~c~ besonders gewisser Kgfer- 
fumilien (MATTU~S 1962), die der Sekretion und 
Darbietung eines Reizstoffes wghrend des 
Paarungsspiels dienen. 

t{ier sei eingefiigt, dub ieh bei Spathiphyllum 
ebenfulls die S e k r e t i o n  eines liquiden ~ the-  
r i s e h e n  01s, eines Gemisehes yon mindestens 
2 Terpenoiden, entdeckte. Als Osmophor sind 
hier die drtisig-fleischigen Pistille uusgebildet, 
auf deren Oberfl~ehe die DuftstofftrSpfchen 
erseheinen (VOGEL 1963, S. 72). Fettes ()1 ent- 
steht dabei ebensowenig wie bei den Orehideen- 
Osmophoren. 

Es herrseht also auff~llige D'bereinstimmung 
dieser Arueee mit dem Verhalten der Catusetinen. 
Dug auch bei ihr Gamokinese vorliegt, be- 
kr/~ftigen folgende Daten. Tats~ehlieh ist die 
einzige weitere Fumilie, bei der aueh D~rCKE 
in Par~ elektiven M~tnnehen-Besueh findet, die 
der Araeeen. Fiir zwei Arten des verwandten 

Abb. 10. Euglossa-M~nn- Anthurium meldet er : 
ehen am Spadix yon ,,Euglossa cordata h/~ufig, Eugl. bieolor haupt- 
Spathiphyllum eannae- s/~ehlieh hieran, und zwar ganz  a u s s e h l i e g l i e h  
Jolium. Man erkennt die ~ ~" (gesperrtv.D.),urLdfiireinweiteresAnthurium: 
zum ,,Seharren" ange- ~uglossa ignita ~, fasciata ~, dimidiata ~ und 
setzte reehte Tarsal- nigrita ~ (1902, S. 326). 
biirste. Sierra Maearena, 

Columbien Aueh DOBSON & FRYMIRE sahen wiederholten 
Besueh yon c~ Eulaema tropica an 2 Anthurium.. 
Species. 

Last not least trugen drei meiner am Spathiphyllum gefangenen 
Euglossa bicolor@~ am Scutellum Pollinien einer Gongora-Art 
(Abb. 9, I). 

Wenn DOBSON & FRY~I~E far den Catasetinen- und Gongorinen- 
Besueh die Tibialorgane aueh nieht erw~hnen, so werden sie dort wahr- 
seheinlich eine analoge l~olle spielen. 

Es w~re grundsgtzlieh denkbar, da[~ Terpene zu irgendeinem Zweek 
gesammelt und in der Hintersehiene gespeiehert werden, wo sie unter 
UmstS, nden durch deren fettiges Sekret fixiert wtirden (etwa gem~B 
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dem ,,Enfleurage"-Verfahren der Parfiimgewinnung). Als Verwendung 
k/~me in Betraeht:  ,,geborgter Duftstoff" zum Duftlegen, d. h. Markieren 
der Paarungsflugbahnen; LSsungsmittel fiir harzige Nestbaustoffe; 
dem LarvenbroO zugesetztes Fungistatieum oder Aromatieum. Das 
alles bedeutete jedoeh eine echte Gegenleistung der Pflanze, die wir mit  
den oben angefiihrten Argumenten gerade in Abrede stellten. 

Aus folgenden Griinden ist ein , ,Terpensammeln" obendrein sehr un- 
wahrseheinlich: 

a) Die M~nnehen iiben bei den Apiden, weder den solit~ren noeh sozialen, 
keinerlei Mtruistisehe Funktionen aus noeh sind sie an der Brutpflege 
beteiligt. Aueh an den Nestern yon Euplusia und Eulaema, die DOBSON 
und FaYMI~E (1961a, S. 7, 16; 1961e, S. 150) untersuehten und beob- 
aehteten, ,,The male bees have never been observed taking part  in nest 
building or care of the nest and seem to leave the nest as soon as possible 
and live a vagabond life". 

b) Tarsalbiirsten und Schienenorgan kommen, soweit ieh sehe, nur 
noeh bei der neotropischen verwandten Nomadinen-Gattung Chrysan- 
theda (~  Exaerete) vor. Diese Sehmarotzerbienen treiben aber iiber- 
haupt  k e i n e  B r u t p f l e g e .  

e) Auger bei Catasetum bieten - -  was sehon yon den ,,Futtergewebe- 
Anh~ngern" iibersehen wurde - -  die Pollinationsmeehanismen der Cata- 
setinen und Gongorinen den Besuehern kaum Gelegenheit, zu regulgrer 
Ausbeutung der Sekrete an der osmogenen Zone iiberhaupt zu verweilen. 
Zum Teil, so bei einigen Gongora und Stanhopeen, erscheint diese selbst 
ffir die Tarsalbiirsten gar nieht zug~nglieh, die Cycnoches- (Abb. 7, I),  
Stanhopea-, Gongora- und Cirrhaeablfiten sind fast sgmtlieh G l e i t f a l l e n  
(vgl. DOBSON & FRY3III~E, WILLIS 1895), d. h. sie bringen die Tiere fast 
sofort nach der Landung an der Duftquelle zum Abrutschen, was auch 
wichtige Voraussetzung fiir die Pollination ist. Das osmogene Labellum 
der c~ Cycnoches Egertonianum-Bliiten wirkt durch ein Schaukelgelenk 
selbst als Fallklappe (DoDsoN & F~u 1961a, S. 21). Bei Coryanthes 
miissen die abgestiirzten, halb berauschten Bienen sogar ein Wasser- 
Bassin durchschwimmen, ehe sie sich befreien k6nnen (vgl. Po~sc~ 1926, 
ALLEN 1949). Dergleichen sind Manipulationen, die sich nicht mit  ciner 
regul~tren Sammelt~tigkeit auf mutualistischer Grundlage vereinbaren 
]assen. 

Bei kritiseher Sichtung des gesamten vorliegenden Beobachtungs- 
materials werden die mSglichen Motive des Verhaltens der Euglossinen 
an den lockstoflerzeugenden T~usehblnmen unserer Orchideen ziemlich 
eingeengt. Es scheint danach entweder ein B e s t a n d t e i l  de r  K o p u -  

1 Nach DVeKE hat dieses bei Euplusia smaragdina einen ,,anisartigen 
Beigeschmack", es beginnt nach gewMtsamer 0ffnung der Zellen sehr bald 
zu sehimmeln, wobei die Larve zugrtmde geht. 
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l a t i o n s h a n d l u n g  selbst oder eine v o r b e r e i t e n d e  B a l z h a n d l u n g  
zu sein, die hier als frustrane Inst inktreaktion die Form des ,,Seharrens': 
annimmt. 

Sowohl Catasetinen und Gongorinen einerseits als aueh die Praeht- 
bienen anderseits sind nioht gerade hgufige Glieder neotropiseher Lebens- 
gemeinsehaften. Daher gibt es nur die wenigen Zufallsbeobaehtungen, 
auf die wit uns stiitzen konnten und die nicht mehr als einige Mosaik- 
steine im System dieser entomophilen Beziehungen sind. Jedoeh ge- 
niigen sie sehon, um zu erkennen, dab die letztere vom normalen Typus 
der Melittophilie auf mutualistiseher, nutri t iver Basis durehaus abweieht. 
Auf einer sexuellen T~usehung beruhend, gleieht sie eher einem Parasitis- 
mus denn einer Symbiose. 

Damit  w~ren freilieh noeh nieht alle Fragen beantwortet,  die diese 
Orohideen uns stellen. R~itSelhaft ist naeh wie vor die 6kologisehe Be- 
deutung des Sexualdimorphismus der Catasetum- und Cycnoches-Bliiten, 
ganz zu sehweigen yon der Evolution des gesamten Anpassungskomplexes 
tiberhaupt. 

VIII. Zusammentassung 
1. Uatasetum, Cyc~oches, Stanhopea und andere Angeh6rige der neo- 

tropisehen Tribus Catasetinae und Gongorinae zeichnen sieh durch 
nektarlose Bliiten mit  einem anfangs reservestoffgeffillten, lolasmareichen 
Labellum-Epithel aus, das seit DA~wI~ als Lockspeise fiir die Best~uber 
(Euglossinen) angesehen wird. 

2. Nach eigenen Freilandbeobachtungen, dig jetzt  yon DODSON und 
FRYMII~E unabh~ngig yon uns best~tigt wurden, fressen die Bienen das 
, ,Futtergewebe" nieht ab, noeh beziehen sie sonst aus den Bliiten Nahrung 
oder Baustoffe. 

3. Das Epithel stellt in Wahrheit  eine Duftdriise (Osmophor) dar; 
ihre Sekrete, Gemisehe yon Terpenoiden, werden in den inneren Schiehten 
unter Verbraueh der Reservestoffe 10roduziert und treten meist fltissig 
dutch die AllGenmembran. 

~. Auf diesen Duftstoffen beruht fast allein die Anlockung. Da stets 
nut die lV[~Imchen der Praehtbienen anfliegen und diese dabei in Er- 
regung geraten, wird naeh kritiseher Siehtung anderer MSgliehkeiten 
gesehlossen, daG die Tiere dutch einen im Duft  enghaltenen imitierten 
Sexualloekstoff (Pheromon) geti~uscht werden. Der Lockstoff liist den zur 
Besti~ubung ftihrenden Anflug Ms Spontanreaktion aus (,,Gamokinese"). 
Das Verh~ltnis Blume--Bestguber  ist hier demnaeh nieht mutualistiseh- 
nutritiv, sondern parasitisch in den Funktionskreis der Bienen-Fort- 
pflanzung eingefiigt. 

5. I m  Untersehied zu dem analogen Fall von Ophrys stellen die 
Bliiten keine Weibchen-Attrappen vet. Es wird auf die ~hnlichkeit 
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vie]er Catasctum-Labellen mit  den Brutzel len der Euglossinen hingewiesen. 
Hiermi t  ist mSglicherweise auf  das Verhal ten  paarungswill iger c~c~ am 
Nest  angespielt .  

6. Wie wiederhol~ beobachtet ,  , ,scharren" die Besucher mi t  den 
Vorder tarsen auf  den osmogenen 0berfl~chen.  Dies wird als f rus t rane  
I n s t i n k t h a n d l u n g  im R a h m e n  des Ba]z- oder Kopula t ionsgebarens  ge- 
deutet .  Die l~olle der sekundgren Geschlechtsmerkmale der c~c~ hierbei 
wird erSrtert.  

7. Die nach KERI~ u n d  LoPes Kopula t ionsversuche  yon  Trigona-dc~ 
auslSsenden Peta lenspi tzen  yon  Trigonidium obtusum sind 0smophoren.  

8. Die yon  Euglossinen besuehten Araceen Spathiphyllum cannas- 
/olium u n d  ver lnut l ieh auch Anthurium (div. spec.) gehSren offensichtlich 
ebenfM]s zu den gamokinet isehen Blumen.  

Literaturverzeiehnis 

AImEd, P .H . ,  1949: Flora of Panama I I I ,  40rchidaceae. Ann. Missouri 
Bot. Gard. 36, 403. 

BAEI~E~DS, G.P. ,  1950: SpeziMizations in organs and movements with a 
releasing function. Sympos. of the Soc. for experim. Biology 4, 337--359 
Cambridge. 

Blsct~o]sF, H., 1927: Biologie der Hymenopteren. Berlin: Springer. 
CI~3GEI~, It., 1865: A few notes on the fecundation of Orchids etc. Journ. 

Linn. Soc. Bot. 8, 129--135. 
DArwin, Cm, 1877: Die verschiedenen Einriehtungen, dutch welehe Orchi- 

deen yon Insekten befruchtet werden. Ubers. von V. CA~IgS. 2. Aufl. 
Stuttgart.  

DObSOn, C. H., and G. P. F~u 1961a: Natural  Pollination of Orchids. 
The Florida Orchidist Vol. 4, Nr. 4--6,  S. 1--25. 

- -  1961b: Natural Pollination of Orchids. Missouri Botan. Gard. Bull. 49, 
133--153. 

- -  1961 c : Preliminary Studies in the Genus Stanhopea (Orchidaceae). Ann. 
of the Missouri Bot. Gard. 48, 137--172. 

DUCI~E, A., 1901: Beobachtungen fiber Blfitenbesuch, Erscheinungszeit 
usw. der bei Par~ vorkommenden Bienen I, Z. f. syst. Hymenopt.  und 
Dipterologie 1, 25--67. 

- -  1902: Beobaehtungen fiber Bliitenbesuch, Erscheinungszeit usw. der 
bei Par~ vorkommenden Bienen II .  Allg. Z. f. Entomol. 7, 321--326, 
360 368, 400--405. 

DUI~STERVII, LE, C. K., and L. A. GAaAY, 1959: Venezuelan Orchids Illustra- 
ted I. London: Andr6 Deutsch. 

Ft~IESE, i . ,  1899: Monographie der Bienengattung Euglossa LATt~. Ter- 
m6szetrajzi Ffizetek 22, 117--172. Budapest. 

GAry, N. E., 1962: Pheromone der BienenkSnigin. Referat in Nat. Rund- 
schau 11, 446. 

Glsn~, m., 1949: Plasmakonfigurationen und Inhaltsk6rper in Blfitenzellen 
yen Platanthera bi/olia (L.) RICm Sitzber. ()sterr. Akad. Wiss. math.-nat.  
K1. Abtlg. I 156, 509. 

GU~TaS~B~I~G, H. v., 1908 : Uber den Bau der Antennen bei einigen Catasetum- 
Arten. Sitzber. math. na.~. K1. t~ais. Akad. Wiss. Wien 117, S. 347. 



336 ST. VOGEL : 

GUTTENBERG, H.  v., 1908: Anatomisch-physiologische Studien an den Bliiten 
der Orch.-Gattungen Catasetum Bici-I. und Cycnoches LINDL. Jahrb. wiss. 
Bot. 56, 374--415. 

- -  1933: Die Reizbarkeit der Catasetiden-Bliiten. Planta 21, 292--303. 
- -  1952: Lehrbuch der Allgemeinen Botanik. Akad. Verh Berlin. 
HAAS, A., 1948/1949: Arttypisehe Flugbahnen von Hummelmgnnehen. 

Z. f. vergl. Physiol. 31, 281--307. 
- -  1960: Vergleichende Verhaltensstudien zum Paarungsschwarm solit/irer 

Apiden. Z.f .  Tierpsychologie 17, 402--416. 
HA]3E~LANDT, G., 1901: SinnesorganeimPfianzenreich. Leipzig: Engelmann. 
HOEHNE, F., 1932: Contr ibui~o para o eoneeimento do genere Catasetum 

Rici~. Bolet. d. Agrieultura, Sgo Paulo 33a, 143--196. 
- -  1942: Flora Brasilica 12, VI, Orchidaceas, Sgo Paulo. 
K~a~LSON, P., und M. L/dSC~E~, 1959: Pheromone. Die Naturwiss. 46, 63. 
K]~R, W. E., und C. 1~. LoPEs: - -  Biologia da reprodugao de Trigona (Pie- 

be]a) droryana F. SMITg (ira Druck). 
K~oLL, F., 1956: Biologic der Bliite. Verst/~ndl. Wissenschaft Bd. 57:" 

Berlin- G6ttingen-Heidelberg : Springer. 
KN~yrH, P., 1904: t Iandbuch der Bliitenbiologie. Band III, 1. Leipzig: 

Engelmann. 
KULLENBE]~G, B., 1952: Nouvelles observations sur les rapports entre 

Ophrys et les insects. Bull. Soci~t@ sc. nat. du Maroe I1~, 175. 
- -  1953: Scents among bees and wasps. Entomologisk Tidskrift 74, 1. 

Stockholm. 
- -  1956: Field experiments with chemical sexual attraetants on aeuleate 

Hymenoptera males I. Zool. Bidrag fran Uppsala II1, 253--354. 
- -  I961: Studies in Ophrys-Pollination. Zool. Bidr. UppsMa ]4~ 1--340. 
LoEw, E., 1895: Einfiihrung in die Bliithenbiologie. Berlin. 
MAT~J{ES, D., 1962: Excitatoren und Paarungsverhalten mitteleurop. Mala- 

ehiiden. Z. Morph. 0kol. Tiere gl ,  375--546. 
Po~L, F., 1927: Die anatomischen Grundlagen fiir die Gleitfallenfunktion 

der Bliiten von Stanhopea tigrina und St. oeulata. Jahrb. Wiss. Bot. 66, 
556--577. .  

Po~sc~, O., 1"909- Neuere Untersuchungen fiber die Anloekungsmittel der 
Orehideenbliite. Mitt. naturwiss. Verein f. Steiermark 45, 346--370. 

- -  1926: Uber vogelblii~ige Orehideen I, Biologia generalis ,o, 107--136. 
- -  1955: Zur Biologic der Ca~setum.Bliite. 0sterr. Bot. Z., 10~, i17--157. 
SCgMID, G., 1912 : Zur 0kologie ~lel.'Bliite yon Himantoglossum. Ber. Deutseh. 

Bot. Ges. II0, 464--469. 
SCm~E~ME~, F., 1960: Beobaehtungen fiber die Best/iubung der Bliiten von 

Ophrys JuciJlora dureh Mgnnehen der Bienenart Eueera nigrilabris Lm'. 
(Ps 0stcrr. Bot. Z., 107, 1--17. 

SCH~OTTKY, P., 1901: Biolo~isehe Notizen solit/~rer Bienen (sic!) yon 
Sgo Paulo. Allg. Z. f. Entomolog. 6, 209--216. 

SeHu5z, W. I-I., 1902: Zur Kenntnis der Nisgweise von Euglossct cordata L. 
Allg. Z. f. Entomolog. 7 (7/8), 153--154. 

VocE~, ST., 1954: Bliitenbiologisehe Typen als Elemente der Sippengliede- 
rung, dargestellt anhand der Flora Sfldafrikas. Botan. Studien I-I. 1, 
Jena : Fischer. 

- -  1959: Orgaflographie der Blilten kaplgndiseher Ophrydeen mit  Be- 
merkungen zum Koaptations-Problem. Teil I :  Disinae und Satyriinae. 
Abhandl. Akad. Wiss. und Lit. math.-nat.  K1. Mainz It. 6, S. 267--401. 



Das sexuelle Anloekungsprinzip der Catasetinen- und Stanhopeen-]31iitert 337 

VOGEL, ST., 1961: Die Best~ubtmg der Kesselfallen-Bliiten yon Ceropegia. 
Beitr. z. Biol. d. Pfl. ~6, 159--237. 

- -  1963: Duftdriisen ira Dienste der Best/~ubung. !~lber Bau und Funkt ion 
der Osmophoren. Abh. Akad. Wiss. und Lit. Mainz, math.-na~. :K1. It .  10, 
~ n r g .  1962, S. 600--763. 

WERT~, E., 1956: Bau und Leben der Blumen. Stuttgart :  Enke. 
WIGGLESWO~, V.B. ,  1955: Physiologie der Insekten. lJ]0ers, yon 3I. 

Li~sc~E~. Basel und Stuttgart :  Birkh//user. 
WILLIS, J .C. ,  1895: Contributions to the natural  history of the flower, 

part II .  Journ. Linn. Soc. London (Bog.) 30, 289. 

(}sterr. Botan. Zeitschrif~, Bd. 110, H. 2/3 22 


