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1. STEFAN VOGEL, einer der bedeutendsten
Blütenökologen

Vor etwas mehr als einem halben Jahr wurde
Stefan Vogel, einer der weltweit führenden
Blütenökologen, zu Grabe getragen. Er starb
am 5. November 2015 in Maria Enzersdorf bei
Wien im 9 1. Lebensjahr, nach einem erfüllten
Leben, das ganz im Zeichen der Wissenschaft
stand. Vogel kann in einem Atemzug genannt
werden mit Persönlichkeiten wie Christian
Konrad Sprengel. Dieser begründete nach
der grundsätzlichen Entdeckung der Sexualität
und Bestäubung der Pflanzen durch Rudolf
Jakob Camerarius und Joseph Gottlieb
Kölreuter mit seinem Buch „Das entdeckte
Geheimnis der Natur im Bau und in der Be-
fruchtung der Blumen“ (179 3 ) fast aus dem
Nichts die Disziplin der Blütenökologie.
Charles Darwin formulierte nicht nur die
Deszendenztheorie, sondern etablierte mit den
Büchern „The various contrivances by which
British and foreign orchids are fertilised by in-
sects“ (18 62), „The effect of cross- and self-polli-
nation in the vegetable kingdom“ (18 76) und
„The different forms of flowers on plants of the
same species“ (18 77) die Blütenökologie als eine
Basisdisziplin der Evolutionsbiologie. Auf glei-
cher Ebene kann Vogel auch genannt werden
mit Hermann Müller, der mit seinem Buch
„Die Befruchtung der Blumen durch Insekten

und die gegenseitigen Anpassungen beider“
(18 73 ) für Darwin eintrat und die Blütenöko-
logie in Deutschland maßgeblich prägte. Zu
nennen wären noch Oskar v. Kirchner und
sein auf Müller aufbauendes Buch „Blumen
und Insekten“ (19 11). In der Folge verlor die
Blütenökologie leider rasch an Bedeutung. Alle
großen Entdeckungen schienen bereits gemacht
worden zu sein, so dass Schmucker in den
„Fortschritten der Botanik“ (19 3 9 ) schrieb, dass
im Berichtszeitraum kaum wesentliche Beiträ-
ge zur Blütenökologie geliefert worden seien
und solche auch kaum mehr zu erwarten wären.
Was für ein gewaltiger Irrtum! Wahrlich große
Entdeckungen standen erst bevor, fast alle ge-
macht von einem der scharfsichtigsten und auf
seinem Gebiet vielseitigsten Wissenschaftlern
in der Geschichte der Biologie: Stefan Vogel.

In der vorangegangenen Ausgabe dieser Zeit-
schrift wurde in einem Nachruf die Bedeutung
Vogels gewürdigt. Allerdings konnten darin
infolge der gebotenen Kürze nur schlagwort-
artig einige seiner großen wissenschaftlichen
Leistungen aufgezählt werden. In diesem und
in folgenden Beiträgen sollen Vogels wich-
tigste Arbeiten und Erkenntnisse näher vorge-
stellt werden. Sie gehören zum Standardwissen
der heutigen Biologen-Generation, und viele
haben bereits vergessen, wer hinter den jetzt all-
gemein bekannten Fakten steht. Soweit mög-
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Abstract
Stefan Vogel (1925 – 2015) was one of the leading floral ecologists of our time. The importance of his scientific life’s work,
particularly the exploration of the relations between flowers and their pollinators (floral ecology), is worked out. The first part
of this series deals with the ‘floral styles’ (pollination syndromes) that were rediscovered by Vogel in the course of his early
studies in South Africa (19 54) and exemplified in numerous cases in his later work.

Zusammenfassung
Stefan Vogel (1925 – 2015) war einer der führenden Blütenökologen unserer Zeit. Die Bedeutung seines wissenschaftlichen
Lebenswerkes, insbesondere die Erforschung der Beziehungen zwischen Blüten und Bestäubern (Blütenökologie), wird her-
ausgestellt. Dieser erste Beitrag handelt von den „Stiltypen“ der Blüten (Bestäubungssyndrome), die Vogel im Zuge seiner
frühen Studien in Südafrika (19 54) wiederentdeckt und später an zahlreichen Beispielen exemplifiziert hat.
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3. Die „Stiltypen“ (Bestäubungssyndrome)
der Blüten

Die ungeheure Mannigfaltigkeit der Blüten in
Form, Größe, Färbung und spezifischen Merk-
malen hat seit jeher die Menschen fasziniert.
Naheliegenderweise hat man sich in der Früh-
zeit der Botanik zuerst mit diesen „morpholo-
gischen“ Merkmalen eingehender befasst. Man
versuchte, die Vielfalt der Blüten nach äußer-
lichen Merkmalen zu beschreiben und zu ord-
nen. Die Klassifikation diente im Wesentlichen
dazu, die verschiedenen Arten und Gruppen
von Arten zu charakterisieren und zu identifi-
zieren. Nach einer etwaigen funktionellen Be-
deutung fragte man kaum. Es war dem hypo-
chondrischen Spandauer Schuldirektor und
Altphilologen Christian Konrad Sprengel
vorbehalten, „das Geheimnis der Natur im Bau
und in der Befruchtung der Blumen“ zu lüften.
Ihm wurde als Erstem klar, dass die Strukturen
und Farben der Blüten einen funktionellen
Sinn oder Zweck haben, nämlich die Befruch-
tung der Blüten zu gewährleisten. Er ging da-
von aus, dass der „weise Urheber der Natur“ die
Blüten so sinnreich geschaffen und „nicht ein
einziges Härchen ohne gewisse Absicht hervor-
gebracht“ hätte (Sprengel 179 3 : 1). Charles
Darwin hat mit dieser naiven Natursicht auf-
geräumt und den „weisen Urheber“ durch die
stetige Veränderung der Lebewesen und das
Wirken der Selektion ersetzt. Der wichtigste
Vordenker für die Arbeit Vogels war der italie-
nische Botaniker Federico Delpino, der die
Blüten nicht nur nach ihrer Form, sondern par-
allel dazu auch „andersrum“ zu klassifizieren
versuchte, nämlich nach ihren Bestäubern. In
seinem Werk „Ulteriori osservazioni sulla dico-
gamia nel regno vegetale“ (18 68 ) unterschied er
die „Klassen“ der bienen-, käfer-, tagfalter-,
nachtfalter-, motten- und vogelbestäubten Blü-
ten. Letztere waren reine Vermutung, denn zu
diesem Zeitpunkt hatte noch niemand den Be-
such von Blüten durch Vögel beobachtet. Zu-
mal er seine Beobachtungen in italienischer
Sprache publizierte, fanden seine Ideen nur be-
schränkte Verbreitung.

lich, soll der Frage nachgegangen werden, wie
es zu diesen Entdeckungen gekommen ist, und
wie der heutige Stand des Wissens ist.

2. Wissenschaftlicher Werdegang
Stefan Vogel, am 4. April 19 25 in Dresden
geboren, begann das Studium der Botanik in
Halle/Saale bei Hermann Meusel (19 46) und
setzte es 19 47 an der neu gegründeten Johan-
nes-Gutenberg-Universität in Mainz fort. Nach
der Promotion bei Wilhelm Troll konnte er
mit seinem Freund und Studienkollegen Klaus
Stopp ein Jahr lang Südafrika bereisen. Diese
Reise war wissenschaftlich so ertragreich und
prägend, dass er sein weiteres Leben der For-
schung in den Tropen widmete. Er bereiste,
teilweise mehrmals, die meisten Länder Süd-
und Mittelamerikas, widmete aber auch kürze-
re Aufenthalte den Palaeotropen (West-Afrika,
Malaysia, Borneo, Madagaskar). Seine akade-
mische Karriere schloss Professuren an den
Universitäten Mainz (19 72; 19 8 3 – 19 9 1), Ber-
lin (19 73 – 19 77) und Wien (19 77 – 19 8 3 ) sowie
Gastprofessuren in Buenos Aires (19 69 /70) und
Marburg/Lahn (19 70) ein. Selbst im Ruhe-
stand, den Vogel ab 19 9 4 in Wien verbrachte,
arbeitete er zielstrebig und unermüdlich an sei-
nen Forschungsprojekten. Seine letzte Arbeit
(Vogel 2015), deren Erscheinen er leider nicht
mehr erlebte, widmete er der Bestäubung tropi-
scher und subtropischer Korbblütler durch
Wirbeltiere (Vögel, Fledermäuse, nicht fliegen-
de Säugetiere). Sie umfasst Beobachtungen aus
einem Zeitraum von mehr als 50 Jahren und
schließt an das von ihm entscheidend geprägte
Konzept an, das er bereits am Anfang seiner
wissenschaftlichen Tätigkeit, nämlich auf der
Basis seiner Forschungen in Südafrika, entwi-
ckelte: das Konzept der „Blumenstile“ oder
„Stiltypen“.

Abb. 1: Tafel III aus Vogel (19 54): typische Vertreter des
nachtfalterblütigen (1 – 4) und mottenblütigen (5 – 7)
Bestäubungssyndroms. 1 Sansevieria longiflora (Liliaceae),
2 Clerodendron hastatum (Verbenaceae), 3 Cycnium
adonense (Scrophulariaceae), 4 Nicotiana acuminata
(Solanaceae), 5 Geissorhiza juncea (Iridaceae),
6 Mystacidium sp. (Orchidaceae), 7 Oldenlandia
brachyloba (Rubiaceae).
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– Bestäubende Tiere (Bienen, Fliegen, Käfer,
Tag- und Nachtfalter, sonstige Insekten,
Vögel, Fledermäuse und nicht-fliegende
Säugetiere.

Vielfach kann man noch genauer differenzie-
ren, z.B. bei den Bienenblumen die Groß-
bienen-, Kleinbienen-, Hummel- und Wespen-
blumen, wobei hier allerdings die Probleme der
Charakterisierung und Abgrenzung wegen der
zahlreichen Übergänge und Unschärfen noch
stärker in Erscheinung treten. Andererseits gibt
es Fälle, bei denen eine Bestäubergruppe nicht
mit dem entsprechenden Bestäubungssyndrom
zusammenfällt. So gehören die Wollschweber
(Bombylidae) zu den Fliegen (Dipteren). Sie
haben aber einen langen Saugrüssel und die
Blüten, die sie besuchen (um Nektar aufzu-
nehmen), sind dem Bienen-Bestäubungssyn-
drom (als eigenes Subsyndrom? Diskussion in
Kastinger & Weber 2001) zuzuordnen. Nicht
zu vergessen sind die Generalisten. Ihre Blüten
sind nicht an eine bestimmte Bestäubergruppe
angepasst, sondern können z.B. von ganz ver-
schiedenen Insektengruppen bestäubt werden.
Selbst bei von Wirbeltieren bestäubten Pflanzen
gibt es Fälle, bei denen sich nicht eindeutig sa-
gen lässt, ob sie von Vögeln oder Fledermäusen
bestäubt sind, obwohl die beiden Syndrome an
sich gut charakterisiert sind. Nicht besprochen
werden hier Blüten, deren Pollen durch abioti-
sche Agentien wie Wind und Wasser ausgebrei-
tet wird. Auch diese weisen natürlich typische
Merkmalsausprägungen auf. All dies zeigt, dass
es sich bei den Bestäubungssyndromen um eine
relativ komplexe Materie handelt und Zuord-
nungen nach einem simplen Schema nicht
möglich sind.

6. Wichtigste Tier-Bestäubungssyndrome
Nachfolgend werden Nachtfalter- und Vogel-
bestäubung vorgestellt. Die wissenschaftlichen
Bezeichnungen für die Bestäubungssyndrome
setzen sich jeweils aus zwei griechischen (z.T.
latinisierten) Teilen zusammen, wobei der erste
Teil auf die Tiergruppe Bezug nimmt und der
zweite Teil („-philie“) „-liebend“ oder „Freund
von ...“ bedeutet (gemeint ist: Anpassung an ...).
Was die Hierarchie und die Unterteilung der

4. Inspirierende Beobachtungen
in Südafrika

In Südafrika machte Vogel in den Jahren 19 50
und 19 51 ganz ähnliche Beobachtungen wie
Delpino, nur in einem geografisch und flo-
ristisch ganz neuem Raum (Vogel 19 54). Er
fand in diesem neuen Umfeld fast alles bestä-
tigt, was Delpino aufgrund seiner Beobach-
tungen in Europa beschrieben hatte, und zeigte
an zahlreichen Arten, dass zwischen den mor-
phologischen Blütenmerkmalen und den be-
stäubenden Tiergruppen ein enger funktionel-
ler Zusammenhang besteht. Die Gedanken
Delpinos, Müllers und anderer aufgreifend,
versuchte er, diese komplexen Zusammenhänge
präzise zu erfassen. Die in den verschiedensten
Verwandtschaftskreisen und trotz des Vorlie-
gens unterschiedlichster Blüten-Baupläne kon-
vergent wiederkehrenden Typen (nicht scharf
begrenzte „Klassen“!) nannte er „Stiltypen“.
Dieser Begriff wird heute kaum mehr ge-
braucht, stattdessen haben sich die Bezeichnun-
gen „Bestäubungssyndrome“ oder „Florale Syn-
drome“ eingebürgert.

5. Kriterien der Einteilung
Für die Charakterisierung der floralen Syn-
drome können verschiedene Kriterien herange-
zogen und miteinander kombiniert werden:
– Äußere Form (z. B. Schalen-, Trichter-,

Glocken-, Stielteller- Röhren-, Lippen-,
Bürsten- und Fallenblumen )

– Färbung (Farben, Muster, Zeichnung,
Kontraste)

– Substanzen, welche die Blüten den Bestäu-
bern als „Lock- “ oder „Beköstigungsmittel“
darbieten (Pollen, Nektar, Harz, Parfum,
fettes Öl, oder im Falle der Täuschblumen
auch gar nichts)

Abb. 2: Tafel V aus Vogel (19 54): typische Vertreter des
vogelblütigen Bestäubungssyndroms. 1 Aeschynanthus
pulcher (als Trichosporum pulchrum) (Gesneriaceae),
2 Mutisia clematis (Asteraceae), 3 Gurania mackoyana
(Cucurbitaceae), 4 Mimetes hirta (Proteaceae),
5 Erica cerinthoides (Ericaceae), 6 Anapalina triticea
(Iridaceae), 7 Leonotis leonurus (Lamiaceae), 8 Melianthus
minor (Melianthaceae). Mit Ausnahme von 1 und
3 konnte Vogel alle in Südafrika studieren.
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Syndrome betrifft, gibt es viele Auffassungs-
unterschiede zwischen den zeitgenössischen
Autoren.

Die Syndrome der Nachtfalterbestäubung
(Sphingophilie) und der Vogelbestäubung (Or-
nithophilie) sollen beispielhaft herausgegriffen
werden. Tropische und heimische Blüten, die
an die Bestäubung durch Nachtfalter (gemeint
ist im Speziellen die Familie der Schwärmer =
Sphingidae) angepasst sind, zeichnen sich
durch Nachtblütigkeit (Öffnung der Blüten in
den Abendstunden und in der Nacht), nächtli-
che (schwer-süßliche) Duftabsonderung, helle
(weiße oder weißliche) Farben (starker Kontrast
zu einem nächtlich-schwarzen Hintergrund)
und häufig durch den Besitz von sogenannten
Stieltellerblüten aus (Abb. 1, 3 , 5). Letztere ha-
ben eine lange, enge Kron- oder Kelchröhre, in
deren Basis dünnflüssiger Nektar produziert
und gespeichert wird. Zudem weisen die Blüten
einen ausgebreiteten Saum auf, der nicht als
Landefläche für das Insekt fungiert, sondern
nur der Auffälligkeit der Blüte in der Nacht
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nach sich. Die Blüten müssen größer und ro-
buster sein, und es muss den Vögeln in unmit-
telbarer Nähe der Blüte ein Lande- und Sitz-
platz dargeboten werden. Allein diese sehr
grobe Charakterisierung zeigt wieder, dass sich
die Bestäubungssyndrome weiter aufspalten
und auf spezifische Untergruppen einer Tier-
klasse abgestimmt sein können.

Die Bestäubungssyndrome erlauben nicht
nur eine neue Sicht auf den funktionellen Zu-
sammenhang zwischen Blüten und ihren Be-
stäubern, sondern erlauben auch Voraussagen:
bei Vorliegen eines bestimmten Syndroms kann
vorausgesagt werden, dass diese oder jene Tier-
gruppe als Bestäuber fungiert, ohne dass man
den Bestäuber je gesehen hat.

Das Konzept der „Stiltypen“ oder Bestäu-
bungssyndrome, das Vogel in den 19 50er-Jah-
ren weiterentwickelt und maßgeblich geprägt
hat, zieht sich nicht nur wie ein roter Faden
durch seine eigene Forschungsarbeit, sondern
hat seinen Niederschlag in vielen Hand- und
Lehrbüchern (z. B. Faegri & v. d. Pijl 19 79 ,
Endress 19 9 4, Proctor et al. 19 9 6, Leins &
Erbar 2008 ) sowie in unzählige Einzelarbeiten
gefunden. Es wurde durch zahlreiche Beispiele
aus der ganzen Welt bestätigt und vielfach im
Detail verfeinert.

7. Kritik der Bestäubungssyndrom-
Klassifizierung

Es soll nicht verschwiegen werden, dass es in
der letzten Zeit auch Kritik gegeben hat (z. B.
Ollerton et al. 2009 ). Die Wissenschaftlerin
bezieht sich hauptsächlich auf die Tatsache,

dient. Im Einzelnen gibt es zahlreiche Modifi-
kationen und Varianten, wie z.B. Blüten des
Bürstentyps, bei dem zahlreiche und mit lan-
gen Filamenten ausgestattete Staubblätter die
Schaufunktion erfüllen (Abb. 4).

Komplementär zu diesen Merkmalen sind
jene der Nachtfalter. Sie sind nachtaktiv, neh-
men Düfte aus weiter Entfernung wahr und
reagieren visuell hauptsächlich auf Hell-Dun-
kel-Kontraste (olfaktorische Fern- und visuelle
Nahanlockung), ernähren sich von Nektar, ste-
hen bei der Nektaraufnahme im Schwirrflug
vor den Blüten und fädeln ihren Rüssel in die
enge nektarführende Röhre ein. Dieser Rüssel
muss lang genug sein, um den Nektar im Röh-
rengrund zu erreichen.

Ganz anders der ornithophile Blütentypus
(Abb. 2, 6 – 10). Die Blüten sind tagsüber offen,
grell-bunt gefärbt, wobei Rottöne besonders
häufig und charakteristisch sind. Sie gehören
meist dem Rachen- sowie Lippenblüten- oder
Bürstentyp an und sind nektarführend (Nektar
dünnflüssig, i. d. R. ebenfalls am Blütengrund
produziert und gespeichert, aber Röhrenab-
schnitt der Blüte kürzer und weiter als bei den
Nachtfalterblumen). Als Blütenbesucher fun-
gieren in den Neotropen hauptsächlich (aber
nicht ausschließlich) die Kolibris, die im
Schwirrflug den Nektar entnehmen, und in den
Palaeotropen (u. a.) Nektar-, Honig- und Klei-
dervögel, die im Sitzen die Blüte ausbeuten. Die
bedeutendere Körpergröße der altweltlichen
Blumenvögel zieht spezifische Anpassungen

Abb. 3 (Seite 56 oben): Hippobroma longiflora (Campa-
nulaceae). Der vermutlich von den Westindischen Inseln
stammende und in den Tropen weitverbreitete „Stern
von Bethlehem“ weist die typische Form einer nacht-
falterbestäubten Stieltellerblüte auf.

Abb. 4 (Seite 56 unten): Inga spectabilis (Fabaceae-
Mimosoideae). Bei diesem nachtfalterbestäubten
Baum der Neotropis sind die Blüten bzw. kugeligen
Blütenstände dem Pinseltyp zuzuordnen.

Abb. 5 (oben): Hymenocallis littoralis (Amaryllidaceae).
Die Blüten dieser stattlichen neotropischen Strandpflanze
gehören dem Stieltellertyp an. Wie bei den Narzissen ist
neben den langen Kronzipfeln noch eine weit-trichter-
förmige Nebenkrone (Parakorolle) im Blütenzentrum
vorhanden.
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Abb. 6 (oben): Blütenbesuch von Stifftia gracielae
(Asteraceae) durch den Kolibri Thalurania glaucopis
(Trochilidae). Aus Vogel (2015).

Abb. 7 (unten): Castilleja irazuensis (Orobanchaceae).
Die leuchtend roten, kolibribestäubten Blüten
repräsentieren den Formtyp der Röhrenblüte.

Abb. 8 (Seite 59 links): Scutellaria costaricensis
(Lamiaceae). Durch die auffällige Rotfärbung ziehen
die Blüten Kolibris als Bestäuber an.

Abb. 9 (Seite 59 rechts): Calliandra grandiflora
(Fabaceae-Mimosoideae), das vogelblütige Gegenstück
zur nachtfalterbestäubten Inga spectabilis (Formtyp der
Pinsel- oder Bürstenblume).

Abb. 10 (Seite 59 unten): Passiflora vitifolia
(Passifloraceae). Im Gegensatz zu den meisten anderen
(bienenblütigen) Passiflora-Arten wird diese spektakuläre
Art von Kolibris bestäubt.
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sche Theorie, die das Auftreten multidimensio-
naler floraler Ähnlichkeiten in nicht näher mit-
einander verwandten Pflanzengruppen erklären
kann, nämlich durch gleichgerichtete evolutive
Anpassung bzw. durch das Wirken ähnlicher
Selektionskräfte. An einer speziellen Gruppe
hat Vogel schon früh und sehr eingehend das
Konzept der „Blütenstile“ exemplifiziert, näm-
lich den Fledermausblumen. Mehr darüber im
nächsten Palmengartenheft.
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dass erstens die große Vielfalt der Blüten nicht
auf eine verhältnismäßig kleine Zahl von Typen
reduziert werden kann, die durch die bekann-
ten Bestäubungssyndrome charakterisiert sind.
Zweitens geht sie davon aus, dass die Voraussa-
gen auf die Bestäuber nicht immer zutreffend
sind.

Beides ist im Prinzip richtig, allerdings wur-
den die kritisierten Punkte von den Befürwor-
tern des Syndrom-Konzeptes nie behauptet.
Weder Delpino noch Vogel noch spätere For-
scher haben behauptet, dass sich die gesamte
Blütenvielfalt restlos und fein säuberlich in eine
beschränkte Anzahl von „Typen“ mit klar defi-
nierten Bestäubungssyndromen aufgliedern
lasse. Im Gegenteil, nur höchstens ein Drittel
der Arten lässt sich eindeutigen Bestäubungs-
syndromen zuordnen, der große Rest nicht. Bei
diesem Rest handelt es sich um Blüten, die
nicht auf bestimmte Bestäubergruppen spezia-
lisiert sind (sog. Generalisten), oder um solche,
bei denen das Bestäubungssyndrom nicht klar
genug ausgeprägt ist, um eine Voraussage zu er-
möglichen, oder schlichtweg um solche, bei de-
nen das Bestäubungssyndrom nicht gut genug
bekannt ist. Dies ist Grund genug, gerade in
dieser Richtung weiterzuforschen. Niemand
hat behauptet, dass Bestäuber-Voraussagen auf-
grund eines Bestäubungssyndroms unfehlbar
sind. Jede Voraussage ist eine Wahrscheinlich-
keitsaussage und birgt das Risiko, dass sie teil-
weise oder ganz unzutreffend ist. Den Grad der
Wahrscheinlichkeit kann man in den meisten
Fällen gut abschätzen. Ein redlicher Forscher
wird diesen Grad auch angeben. Nicht zu ver-
gessen ist, dass die falschen Voraussagen mitun-
ter die interessantesten und wertvollsten sind.
Der Irrtum und seine Aufklärung sind der
wichtigste Motor eines wissenschaftlichen
Fortschritts.

Mag auch die eine oder andere Voraussage,
auch von Vogel selbst, revisionsbedürftig oder
falsch sein, das Syndromkonzept wird dadurch
nicht erschüttert. Dieses ist die einzige biologi-


