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Abstract

After the discovery of perfume flowers, STEFAN VOGEL added another new floral type to botanical science: the oil flowers. In
these flowers, fatty oil is presented as a floral reward. The oil is produced in the so-called elaiophores and collected by specialised
bees (members of several groups of Apidae-Apinae and two genera of Melittidae-Melittinae) possessing highly elaborate collecting
structures on the legs or the abdomen. The oil is used, mixed with pollen, as a food for the larvae or, in pure condition, for cell
lining. In more than 20 (including three book-like) publications VOGEL proved the existence of oil flowers in 10 plant families of
predominantly tropical and subtropical distribution (another one was added by Simpson & NEerr 1981) and described the details
of the flower and their bee pollinators. In the present article, general aspects of oil flowers (history of discovery and exploration,
distribution in the angiosperms, basic types of elaiophores, utilisation, oil chemistry, oil-collecting bees) are treated. A selection
of oil-flowers will be described and illustrated in the next issue of this journal.

Zusammenfassung

Nach der Entdeckung der Parfiimblumen hat STEFAN VOGEL einen weiteren neuen Blumentypus erkannt und erforscht: die Ol-
blumen. Hier wird von den Bliiten fettes Ol als Sammelgut angeboten, das in den sogenannten Elaiophoren gebildet wird. Das Ol
wird von spezialisierten Bienen (Vertreter mehrerer Gruppen der Apidae-Apinae und zwei Gattungen der Melittidae-Melittinae)
mit hochdifferenzierten Sammelstrukturen an den Beinen oder am Hinterleib gesammelt, und, mit Pollen vermischt, als Futter
fiir die Brut verwendet. In reiner Form wird es auch zum Imprignieren der Brutzellen genutzt. In tiber 20, teils sehr umfangrei-
chen Publikationen hat Voger Olblumen in 10 Familien meist tropisch- und subtropischer Verbreitung nachgewiesen, beschrie-
ben und den Bestiubungsmodus aufgeklirt (eine weitere Familie bzw. Gattung wurde von SimMpsoN & Nerr 1981 hinzugefiigt).
In diesem Beitrag werden allgemeine Aspekte der Olblumen (Entdeckungs- und Erforschungsgeschichte, Vorkommen bei den
Angiospermen, Grundtypen von Elaiophoren, Nutzung des Ols, Ol-Chemie, Uberblick iiber 6lsammelnde Bienen), dargelegt. In
der nichsten Ausgabe dieser Zeitschrift wird eine Auswahl von Olblumen niher beschrieben und illustriert.

1. Einleitung 2. Ausgangspunkt: Nektar ohne Zucker

Mit den Parfiimblumen hatte STEFAN VoGeL  Die Erforschung der Olblumen geht auf eine
(1966) einen neuen Bliitentypus entdeckt, beidem  scheinbar nebensichliche Beobachtung zuriick,
nicht Pollen oder Nektar als Sammelgut fungiert, die zudem VOGEL gar nicht selbst gemacht hat.
sondern itherisches Ol, also fliichtige Duftstoffe, ~ Anfang der 1960er Jahre machte DimiTrr HARTL,
die in Form von kleinen Tropfchen von den so-  VogeLs Kollege am Institut fiir Spezielle Botanik
genannten Osmophoren abgesondert und von  der Universitit Mainz, die merkwiirdige Beob-
Prachtbienenminnchen aktiv gesammelt werden  achtung, dass der Nektar von stidamerikanischen
(vgl. WEBER & GERLACH 2018). Dass auch fettes ~ Angelonia-Arten, die im Botanischen Garten kulti-
Ol an Stelle von Pollen oder Nektar als Sammelgut  viert wurden, keinen Zucker enthilt (sieche TRoLL
dienen kann, ist eine weitere grofSartige Entdeckung 1963, 1965, VoGeL 1974, 1989). HARTL wandte
von STEFAN VOGEL. Diesem biologischen Phino-  sich deshalb an STEFAN VOGEL, ob er dazu etwas
men ist er mit einer Konsequenz und Beharrlichkeit ~ wiisste. Das war nicht der Fall. Jeder andere Bota-
nachgegangen, die ihresgleichen sucht. Er hat nicht niker hitte wahrscheinlich die Sache auf sich beru-
nur die botanischen Aspekte in allen moglichen De-  hen lassen und HarRTLs Beobachtung als Kuriositit
tails aufgeklirt, sondern hat sich auch unsterbliche ~ am Rande abgetan. Nicht so VogeL. Er begann
Verdienste auf zoologischer Seite erworben. Im Laufe ~ den Verwandtschaftskreis von Angelonia genauer
der Zeit hat er {iber Olblumen und 6lsammelnde  zu untersuchen und fiihrte verschiedene einfache
Bienen an die 25 Artikel veroffentlicht, darunterdrei  physikalische und chemische Experimente durch.
in buchartig-monographischer Form, bekannt als Tatsichlich, so stellte er fest, bildeten sich Schlie-
die sogenannte Olblumen-Trilogie. Und dabei hat  ren (sogenannte Myelin-Figuren), wenn man
alles so harmlos und unspektakulir begonnen ... dem Nektar unter dem Mikroskop einen Tropfen
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Wasser zufiigte. Damit war ein erster Nachweis
erbracht, dass der Nektar aus fettem Ol bestehen
miisse.

Schlagartig wurde VoGeL Klar, dass er hier einer
neue Klasse von floralen Belohnungsmitteln auf
der Spur war. Damit war der Weg fur die wei-
tere Beschiftigung mit derartigen Bliiten vor-
gezeichnet. Auf seiner Kolumbien-Reise 1964
hatte er Gelegenheit, weitere 6lsezernierende Blii-
ten (insbesondere Calceolaria-Arten) zu studieren
und konnte die Bestdubung von Angelonia durch
Bienen der Gattung Centris nachweisen (siche
TroLL 1965). Auch bei zwei weiteren Familien,
den Malpighiaceen und einer Gattung der Orchi-
deen (Oncidium), konnte er feststellen, dass von
den Bliiten fettes Ol anstelle von herkdmmlichem,
zuckerhaltigem Nektar als fliissiges Attraktans dar-
geboten wird.

Abb. 1: Bliitenstand von Angelonia integerrima (Plantagina-
ceae). Angelonia-Arten gaben den Anstof§ zur Entdeckung
und Erforschung der Olblumen durch STEFAN VOGEL.

An ihnen gelang VOGEL auch erstmals der Nachwetis, dass
speziell angepasste Bienen (im gegenstindlichen Fall Arten
der Gattung Centris) das florale Ol sammeln und dabei die
Bestaubung durchfiihren. (Argentinien, Prov. Entre Rios,
Parque Nacional El Palmar, cult. BG-Miinchen-Nymphen-
burg 6/2003). (Foto: G. GERLACH)
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Im Jahr 1969 trat STEFAN VOGEL mit diesen
Ergebnissen zum ersten Mal vor die wissenschaft-
liche Offentlichkeit. Im Rahmen des 11. Inter-
nationalen Botanischen Kongresses in Seattle
(USA, Aug./Sept. 1969) hielt er ein Referat mit
dem prignanten Titel , Flowers offering fatty oil
instead of nectar®.

Das war der Anfang. Was noch folgen sollte,
hitte sich VogeL zu diesem Zeitpunkt wohl selbst
nicht triumen lassen, nimlich die Entdeckung
von Olblumen in mehr als 10 Pflanzenfamilien
und etwa 1800 Arten, quer durch das System der
Bliitenpflanzen und quer tiber die groflen Konti-
nente hinweg.

3. Vorkommen und Erforschungsgeschichte
der Olblumen

Wie bereits erwihnt, nahm die Entdeckung der
Olblumen ihren Ausgang von Beobachtungen bei
Arten der Gattung Angelonia. Damals wurde die
Gattung zu den Braunwurzgewichsen (Scrophu-
lariaceae) gestellt und so lag es nahe, diese Familie
niher unter die Lupe zu nehmen. Tatsichlich fand
STEFAN VOGEL eine Reihe von weiteren Gattun-
gen, namentlich Calceolaria, Diascia, Bowkeria
und Anastrabe, deren Bliiten ebenfalls fettes Ol
produzieren. Heute werden diese Gattungen in
verschiedene Familien gestellt: Angelonia zu den
Plantaginaceae, Calceolaria zu den Calceolaria-
ceae, Diascia zu den Scrophulariaceae, Bowkeria
und Anastrabe zu den Stilbaceae. Die Familien
stehen sich allerdings nahe und gehoren alle der
Ordnung Lamiales an. Aber auch in anderen Ver-
wandtschaftskreisen, welche nicht mit den La-
miales verwandtschaftlich verbunden sind, wurde
VogeLl fiindig: bei den Dikotyledonen in den Fa-
milien der Malpighiaceae (fast alle neotropischen
Gattungen!) und Krameriaceae (mit der einzigen
Gattung Krameria), sowie bei den Monokotyle-
donen in den Schwertliliengewidchen (Iridaceae:
Alophia, Cypella, Sisyrichnium und ,,Sphenostigma“
= Ennealophus) und — wie konnte es anders sein —

den Orchideen (Oncidium, Sigmatostalix u. a.).

Nachdem Voger anlisslich eines Kongresses
und in zwei Kurzpublikationen die Existenz der
Olblumen sozusagen offiziell vorgestellt hatte



(VogeL 1969, 1971, 1973), publizierte er 1974
die grof§ angelegte Darstellung ,Olblumen und
olsammelnde Bienen®, eine buchférmige Publi-
kation mit 267 Seiten, zahlreichen exzellenten
Zeichnungen und Fototafeln.

Doch kurz vorher hatte VoGEL schon eine neue
Entdeckung gemacht: Olblumen gab es nicht nur
in den Tropen und Subtropen, sondern auch in der
Holarktis, Mitteleuropa mit eingeschlossen! Jeder
botanisch Interessierte kennt die Familie und die
Gattung: die Primelgewiche (Primulaceae) bzw.
den Gilbweiderich (Lysimachia). Doch blieb es der
scharfen Beobachtungsgabe von STEFAN VOGEL
vorbehalten, dass viele (wenn auch nicht alle)
Arten von Lysimachia fettes Ol als florales Attrak-
tans produzieren. Als Bestiuber konnte VoGEL
die Arten der hochspezialisierten Schenkelbienen
(Macropis) ausmachen. Wieder stellte VogeL die
neue Entdeckung in einem Kongressreferat und
in einer Kurzpublikation der wissenschaftlichen
Offentlichkeit vor (VogeL 1976a, b), um dann
zehn Jahre spiter eine groflangelegte Darstellung
folgen zu lassen, nimlich die zweite Folge der Ol-
blumen: ,,Lysimachia und Macropis“ (VoGeL 1986,
161 Seiten). Zum ersten Mal verwendete VOGEL
hier rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen
zur Dokumentation der Sammelstrukturen der
Bienen.

Um die gleiche Zeit (die ersten Hinweise hatte
VogeL schon 1974 gesammelt) zeichnete sich ein
neues Forschungsfeld hinsichtlich Olblumen ab.
Die Bliiten der altweltlich-tropischen Gattungen
Momordicaund Thladiantha (Kirbisgewichse, Cu-
curbitaceae) und ihre Bestdubung durch Bienen
der Gattung Ctenoplectra. Zunichst stellte VOGEL
den eigentiimlichen Sammelvorgang (Olschwin-
zeln) in den Mittelpunkt einer Kurzpublikation
(VogeL 1981), bevor er 1990 die dritte Folge der
Olblumen publizierte mit dem Titel ,,Momordi-
ca, Thladiantha und die Ctenoplectridae (186

Seiten).

Zu den Untersuchungen VOGELSs ist eigentlich
nur eine Familie hinzugekommen, in der sich
olbliitige Vertreter finden, nidmlich die Nacht-
schattengewichse (Solanaceae) mit Nierembergia

51

(StmpsoN & NErr 1981). Aber auch hier gibt
es einen Bezug zu VogeL: Die Bestdubung von
Nierembergia wurde im Detail von VOGELs argen-
tinischem Schiiler ANDREA Cocuccr untersucht

(Cocuccrt 1991).

Der Vollstandigkeit halber seien noch drei
weitere Familien genannt, bei denen in den
Bliiten Ol gefunden wurde, das aber hier nicht
als Sammelgut dient, nimlich die Gesneriaceae,
Melastomataceae und Myrtaceae. Bei Drymo-
nia-Arten (Gesneriaceae) dient das (spirliche)
Ol anscheinend dem Anheften des Pollens
an den Bestiuber (STEINER 1985, STEINER &
WaITEHEAD 1991), dhnliches gilt vielleicht auch
tiir Emarhendia (VoGeL in Kigw et al. 1998).
Fiir die Melastomataceen geben BuCHMANN &
BucaMANN (1981) an, bei Mowuriri myrtilloi-
des florales Ol gefunden zu haben und schlie-
en daraus, dass die ganze Tribus Memecyleae
(350 — 400 Arten) olbliitig sei. Diese Angaben
sind jedoch stark anzuzweifeln (vgl. PossoBom
& MacHADO 2017), bei RENNER & SCHAEFER
(2010) wird die Familie gar nicht erwihnt. Bei
den Myrtaceen haben Houston et al. (1993) in
der Gattung Verticordia eine 6lartige Substanz in
den Antheren gefunden, in der die Pollenkérner
eingebettet sind. Es handelt sich hier um eine
Art 6lig-zihflissigen Pollenkitt.

In nachfolgender Tabelle 1 sind die Ordnun-
gen, Familien und wichtigsten Gattungen mit
Olblumen zusammengestellt. Nach den bisher
vorliegenden Daten lassen sich folgende Fest-
stellungen treffen:

(1) Olblumen im klassischen Sinn kommen in
9 Ordnungen, 11 Familien und schitzungsweise
75-80 Gattungen der Angiospermen vor.

(2) Meist ist es nur eine Familie pro Ordnung, in
der sich Olblumen entwickelt haben, eine Aus-
nahme bilden nur die Lamiales mit 4 Familien.

(3) In den meisten Familien haben sich selbst
innerhalb der Familie Gattungen mit Olblumen
mehrfach parallel entwickelt.



Ordnung Familie Wichtige Gattungen
In Klammer: (z.T. ungefihre) Zahl der Arten/Zahl der
olbliitigen Arten
Liliales Iridaceae Alophia (515), Cypella (20/20), Ennealophus (515), Gelasine (414),
Sisyrichnium (ca. 100/35), Tigridia (35/1), Trimezia (20/20)
Orchidales Orchidaceae Paldotropisch: Ceratandra (5/6), Corycium (14/14),
Disperis (75175), Huttonaea (515), Pterygodium (18/18)
Neotropisch: Maxillaria (420/20), Oncidium (680/50), Ornitho-
cephalus (50/50), Sigmatostalix (35/35), Zygostates (24/24)
Zygophyllales Krameriaceae Krameria (17/17)
Malpighiales  Malpighiaceae Fast alle neotropischen Gattungen, darunter die folgenden be-
kannten und/oder artenreiche Gattungen:
Banisteriopsis (92192), Bunchosia (60/60), Byrsonima (150/150),
Heteropteris (120/120), Hiraea (45/45), Malpighia (30/30), Ma-
scagnia (55155), Stigmaphyllon (100/100), Tetrapterys (90/90)
Cucurbitales  Cucurbitaceae Indofevillea (2/1), Momordica (45/45), Thladiantha (23/23)
Ericales Primulaceae Lysimachia (150/75)
Solanales Solanaceae Nierembergia (23/5), (21/ ,most spp.“ — TaTE et al. 2009)
Lamiales Calceolariaceae  Calceolaria (260/210)
Plantaginaceae  Angelonia (25/25), Basistemon (8/8), Monopera (2/2),
Monttea (3/3)
Scrophulariaceae  Alonsoa (18/2), Colpias (1/1), Diascia (48/38), Hemimeris (4/4)
Stilbaceae Anastrabe (1/1), Bowkeria (5/5), Ixianthes (1/1)

Tab. 1: Die Ordnungen und Familien der Angiospermen mit Olblumen. Artenzahlen (Gesamtzahl
in der Gattung/Arten mit Olblumen). Daten aus VoGgeL (1974, 1984, 1990), GOLDBLATT et al.
(1998), STEINER & WHITEHEAD (1990, 1991), WHITEHEAD & STEINER (1992), RASMUSSEN &
OLESEN (2000), RENNER & SCHAEFER (2010) und SCHAEFER et al. (2012).

(4) Insgesamt betrigt die Zahl der Arten mit Ol-
blumen etwa 1800, davon entfallen mehr als 800
Arten auf die Malpighiaceen und tiber 200 auf
Calceolaria.

(5) Was die geografische Verbreitung betrifft,
kommen mehr als 4/5 der Olblumen-Arten in
den Neotropen vor.

4. Flaiophoren, die Olfabriken in den Bliiten
Eine der ersten Fragen, die sich VOoGEL naturge-
mifs stellte, war, wo und wie das Ol in der Bliite
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produziert wird. Es sind dies lokale Driisenfelder,
die sich durch tibermifiige Produktion und Sekre-
tion fettartiger Substanzen (Lipide) auszeichnen.
VogeL (1969) prigte fiir sie den Begriff Elaiopho-
ren (,,(")ltriiger“). Sie sind durchwegs epidermaler
Herkunft. Die Bliiten sondern in der Regel entwe-
der Nektar oder Ol ab, nicht aber beides zugleich

(Ausnahme: Cucurbitaceen).

Hinsichtlich der anatomischen Struktur konn-
te VOGEL (1974) zwei verschiedene Typen fest-
stellen: (1) die Trichom-Elaiophoren und (2) die
Epithel-Elaiophoren.



Die Trichom- oder Haar-Elaiophoren der Di-
kotyledonen bestehen aus Driisenhaaren, die in
Stiel und Képfchen gegliedert sind. Sie kénnen
innerhalb gewisser Bezirke locker und diffus
verteilt stehen, hiufiger stehen sie aber sehr eng
(d. h. aus jeder Epidermiszelle geht ein Driisen-
haar hervor) und bilden mehr oder weniger scharf
begrenzte Felder. Das Ol wird in den mehrzelligen,
linglichen oder kugeligen Kopfchen gebildet. Es
sammelt sich zunichst unter der Cuticula an.
Diese platzt ohne Einwirkung der Bestiuber auf.
Das Ol findet sich dann in Form von Tropfchen
an den Kopfchen wieder oder lagert sich zwischen
den Hirchen ab. Es wird nie in speziellen Saft-
haltern gelagert, wie das bei vielen Nektarblumen
der Fall ist. Trichom-Elaiphoren konnen an ver-
schiedenen Stellen der Bliite sitzen: auf dem Kelch,
der Blumenkrone, hier oft in sack-, schuh- oder
spornférmigen Ausbuchtungen, oder auf der
Krone und den Filamenten der Staubblitter
(Lysimachia). Bei den Pantoffelblumen (Calceola-
ria-Arten) sitzen die Elaiophoren im Inneren des
Pantoffels. Die 6lsammelnden Bienen miissen
komplizierte Bewegungen vollfithren, um an das
Ol zu gelangen. Trichom-Elaiophoren sind typisch
fur die Lamiales (Calceolariaceae, Plantaginaceae,
Scrophulariaceae und Stilbaceae), die Primulace-
ae (Lysimachia) und Cucurbitaceae (Momordica,
Thladiantha). In allen Fillen ist hier der Stiel und/
oder das Kopfchen der Olhaare mehrzellig. Bei
den Monokotyledonen sind Trichom-Elaiopho-
ren fiir die Iridaceen typisch, vereinzelt auch bei
den Orchideen zu finden (z.B. Zygostates). Hier
sind die Driisenhaare einzellig, bestehen also nur
aus schlauchformig ausgewachsenen Epidermis-
zellen. Manchmal sind sie im apikalen Teil etwas
kopfig erweitert, bilden aber nie echte, mehrzellige

Képfchen.

Die Epithel-Elaiophoren bestehen nicht aus
Haaren, sondern bilden geschlossene Decken aus
meist senkrecht gestellten, prismatischen Siulen-
zellen. Die Zwischenwinde der Siulenzellen kon-
nen sich voneinander I6sen oder sich mehr oder
weniger ganz auflosen, sodass ein Polster aus Pseu-
do-Haaren entsteht. Die abschliefSende Cuticula
bleibt erhalten, sie wird durch das sezernierte Ol
abgehoben. Dieses tritt durch anscheinend vor-
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Abb. 2: Schnitt durch den Trichom-Elaiophor von Calceola-
ria pavonii (Calceolariaceae). Sowohl der Stiel (s) wie auch
das lingliche Képfchen (d) bestehen aus mehreren Zellen: 6
Olspiegel (aus VOGEL 1974, Abb. 2A).

Abb. 3: Schnitt durch den Trichom-Elaiophor von Zygostazes
pustulata (Orchidaceae). Die olsezernierenden Haare sind
einzellig und stellen die ausgewachsenen Epidermiszellen des
Bliitenblattes dar (aus VoGeL 1974, Abb. 23A).

geformte Diinnstellen aus. Es lagert dann auf der
Cuticulardecke und wird von dort von den Bienen
abgesammelt.

Epithel-Elaiophoren sind charakteristisch fiir
die Malpighiaceen, Krameriaceen und einige Or-
chideen. Am auffilligsten sind sie bei den Mal-
pighiaceen, wo sie vergleichsweise riesige Driisen-
korper an den Kelchblittern bilden. Manchmal
ist das Kelchblatt soweit reduziert, dass es nur
aus den Driisenkorpern zu bestehen scheint. Die
geschilderten Driisenkorper sezernieren nur bei
den neuweltlichen Arten Ol. Bei den altwelt-



ADbb. 4: Stigmatophyllon ellipticum, Bliite von unten gesehen.
Zwischen den verschmilerten Kronblattbasen (Nageln)
befinden sich die meist paarigen Kelchdriisen (Epithel-Elaio-
phoren). (Foto: A. WEBER)

lichen (afrikanischen, madagassischen und stid-
ost-asiatischen) Vertretern, die zusammen nur
etwa 15 % der Arten ausmachen, sind die ana-
tomisch gleich gebauten Driisen steril, sondern

Nektar ab oder fehlen.

5. Florales Ol, wofiir?

Fiir den Leser hat sich sicher schon lingst die Frage
aufgedringt, wozu das Ol von den Bienen verwen-
det wird. Auf Grund der Nichtfliichtigkeit und
weitgehenden Geruchlosigkeit (zumindest fiir die
menschliche Nase) dient es sicher nicht der Fern-
anlockung der Bienen. Als Nahrungsmittel kime
es schon eher in Betracht, zumal Ol wesentlich
energiereicher ist als Nektar, der bekanntlich als
Energielieferant und ,,Sprit fiir die bliitenbesu-
chenden Insekten dient. Wire es so, miissten ei-
gentlich Mannchen und Weibchen gleichermaflen
das Ol konsumieren. Das ist aber nicht der Fall:
das Ol wird nur von den Weibchen gesammelt.
Es dient, wie VOGEL zeigen konnte, in erster Linie
der Verproviantierung der Brut. Das Ol wird mit
Pollen vermischt und in die Nester eingetragen.
Dort wird es in den Brutzellen als Larvenfutter
als eine Art ,,Olkuchen bereitgestellt. Ahnlich

ist es ja auch mit dem Nektar: die Bienen-Weib-
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ADbD. 5: Kelchblatt von Stigmaphyllon littorale (Malpighiace-
ae) mit paarig angeordneten Elaiophoren; la Spreite (Lami-

na) des Kelchblattes (aus VoGeL 1974, Abb. 25A).

chen verwenden nur einen Teil des aufgesaugten
Nektars zur Eigenversorgung, ein anderer Teil
wird mit Pollen vermischt und als Larvenproviant
verwendet.

Eine andere, alternative oder zusitzliche Funk-
tion ist, dass das Bliitenol von den Bienen in den
Brutzellen verstrichen wird und der Verfestigung
und Imprignierung der Winde dient. Die wasser-
abweisenden Eigenschaften des Ols bieten einen
wirkungsvollen Schutz vor Nisse. Zudem verharzt
es durch Oxidation und bildet eine, einem Kunst-
harz dhnliche, impermeable Schicht. Auch wirkt es
wahrscheinlich Infektionen durch Pilze und Bak-
terien entgegen (CANE et al. 1983, BucHMANN
1987, SCHAFFLER & DOTTERL 2011, KUHLMANN
2014).

6. Zusammensetzung des Bliitenols

Nach der Entdeckung der Bliitendle war STEFAN
VogeL auch der Erste, der sich mit der Chemie
dieser Substanzen beschiftigte. Dabei setzte er
neben chemischen Analysen auch vielfiltige phy-
sikalisch-chemische und optische Methoden ein.
Er fithrte umfangreiche chromatografische Tren-
nungen (Diinnschichtchromatografie) der aus den
Bliiten gesammelten Rohsekrete durch, wobei die



Methodik fiir die Bliitenole aber erst von ihm ent-
wickelt werden musste. Fiir ihre weitere Analytik
hitte er groflere Mengen von Bliitendlen benétigt,
die aber aus den ihm zur Verfiigung stehenden
Bliiten nicht extrahiert werden konnten. Selbst
30 Jahre spiter, also nach der Jahrtausendwende,
scheiterten weitere Wissenschaftler an der Ana-
lytik, denn es stand einfach bei vielen Pflanzen-
arten nicht genug Rohsekret zu Verfigung. Eine
ansehnliche Olmenge lisst sich vor allem bei
den Malpighiaceen gewinnen: eine Bliite von
Stigmaphyllon ciliatum kann ca. 0,85 pl Ol pro-
duzieren. Bei den winzigen Bliiten aus der Or-
nithocephalus-Verwandtschaft der Orchideen steht
geschitzt nur ein Hundertstel davon zu Verfiigung.

Die Vorgehensweise bei der Untersuchung
der Bliitendle ist Folgende: nach wie vor wird
das Ol mechanisch und von Hand gesammelt.
Je nach Driisentyp wird das Ol mit Kapillaren
oder saugfihigem Filterpapier aufgenommen
und in ein Losungsmittel iiberfiihre. Ublicher-
weise wird heutzutage eine Mischung von tertii-
rem Butylmethylether (TBME) plus Methanol
(2:1) verwendet. Die Probe wird bis zur Analyse
kiithl aufbewahrt. Da das Bliitensl keine Rein-
substanz darstellt, sondern aus einem Gemisch
verschiedener Substanzen besteht, muss es auf-
getrennt werden, d. h. die einzelnen Komponen-
ten voneinander separiert werden. Anschlieflend
werden diese getrennt analysiert. Bei Gemischen

Typ A - (3R)-3-Acyloxyfettsiuren

von Duftstoffen (itherischen Olen) ist dieses Ver-
fahren verhiltnismifSig einfach, denn die Substan-
zen lassen sich gaschromatografisch gut trennen
und konnen dann in einem Arbeitsgang direkt
im Massenspektrometer identifiziert werden.
Fette Ole lassen sich hingegen nicht durch Gas-
chromatografie trennen, da sie zu schwerfliichtig
sind. Deshalb miissen sie derivatisiert werden, also
zu chemisch analogen, fliichtigen Verbindungen
umgewandelt werden. Diese werden dann nach
Auftrennung analysiert. Das Problem dieser Me-
thode besteht in unbeabsichtigten Artefakten, die
bei der Umwandlung entstehen. Diese Artefakte
miissen jeweils interpretiert und aus den Ergeb-
nissen eliminiert werden. Hier ist die Expertise von
erfahrenen Chemikern gefragt, Biologen scheitern
meist an den methodischen Schwierigkeiten.

Fette Ole (hier einfach Ole genannt) sind Tri-
glyceride, also Ester des dreiwertigen Alkohols
Glycerin mit verschiedenen Fettsiuren. Dabei
kénnen verschieden lange Fettsiuren involviert
sein, die tiblichen Kettenldngen betragen 12 bis
22 Kohlenstoffatome. In der Biosynthese werden
jeweils C,-Einheiten zusammengefiigt. Dadurch
entstehen meist geradzahlige Ketten, die zudem
unverzweigt sind. Es sind sowohl gesittigte als
auch ungesittigte und mehrfach ungesittigte Fett-
sduren vertreten, wobei ungesittigte Fettsauren
fliissigere Ole ergeben.

Typ A, (3R)-3-Acetoxyfettsiuren mit gerader C-Anzahl (Angelonia pubescens, Plantaginaceae)
Typ A, (3R)-3-Acyloxyfettsduren mit gerader C-Anzahl, 3-Acetoxy- oder 3-(3-Methylbutanoyl)oxygruppe

(Nierembergia scoparia, Solanaceae)

Typ A; (3R)-3-Acetoxyfettsiuren mit gerader und ungerader C-Anzahl (Krameria lanceolata, Krameriaceae)

Typ B - Acylglycerine mit (3R)-3-Acetoxyacylresten

Typ B, (3R)-3-Acetoxyacylrest an sekundirer Hydroxyfunktion des Glycerins (Diascia barberae, Scrophulariaceac)
Typ B, (3R)-3-Acetoxyacylrest an primirer Hydroxyfunktion des Glycerins (Lysimachia ciliata, Primulaceac)
Typ C - (3R)-3-Actoxyfettsiuren (Typ Al) und Acylglycerine (Typ B1) in dhnlichen Anteilen

(Trimezia martinicensis, Iridaceae)

Typ D - Mono- oder Diacylglycerine mit einem (nicht weiter funktionalisiertem) lang- und einem kurzkettigen Acylrest

(Sisyrinchium micranthum, Iridaceae)

Typ E - Acetylierte Mono- und Dihydroxyfettsiuren
(Malpighia coccigera, Malpighiaceae)

Typ F - Acylglycerine mit acetylierten Dihydroxyacylresten
(Sigmatostalix huebneri, Orchidaceae)

Tab. 2: Chemische Vielfalt der Bliitenole (nach SerpoLp 2004)



Eine ganze Reihe verschiedenster Verbindungen
wurden bisher im Ol der Olblumen nachgewiesen.
Dabei kommen auch Mono- und Diglyceride
sowie freie Fettsduren vor. Tabelle 2 gibt einen
Uberblick, der, ohne in die Details einzutreten,
einen Eindruck der erstaunlichen chemischen
Vielfalt vermitteln soll.

Wie dieser Uberblick zeigt, ergibt sich eine
verwirrende Vielfalt an involvierten Substan-
zen, die sich kaum adiquat in der Evolution
der Pflanzenfamilien wiederspiegelt. Ein ambi-
tioniertes deutsches Forschungsprojekt stellte
sich kiirzlich zur Aufgabe, eine grofle Zahl von
Olblumen bzw. deren Ole zu untersuchen. So
wurden im Botanischen Garten Miinchen eine
umfangreiche Sammlung von Olblumen (mehr
als 100 Arten) aufgebaut. Das Vorhaben schei-
terte jedoch an der Komplexitit der Bliitendle.
So konnten in der vierjihrigen Projektlaufzeit die
Olkomposition von nur etwa zehn verschiedenen
Pflanzenarten, also lediglich einem Zehntel der
in der Sammlung vertretenen Pflanzen, analysiert
werden.

Wie die vielen nicht niher verwandten 6l-
sammelnden Bienen eine Olblume erkennen, ist
bis heute nicht abschlieflend geklirt. Das Vor-
handensein von Diacetin, eines fliichtigen acety-
lierten Glycerins, das bei zahlreichen Olblumen
nachgewiesen werden konnte, wire eine plausib-
le Erklirung (SCHAFELER et al. 2015). Die Di-
acetin-Synthese ist verlinkt mit der Biosynthese
der Bliitendle, das Diacin konnte somit wegen
seiner fliichtigen Eigenschaften Ol-Bienen als ol-
faktorisches Signal dienen.

7. Die 6lsammelnden Bienen

Ahnlich wie sich Olblumen in verschiedenen,
nicht niher miteinander verwandten Angio-
spermenfamilien herausgebildet haben, haben
sich auch verschiedene Gruppen von Bienen
auf das Sammeln von Bliitenélen spezialisiert.
Nochmals ist festzuhalten, dass nur die Weib-
chen das Bliitendl sammeln, entweder in reiner
Form (Oltracht) oder vermischt mit Pollen. So-
wohl Minnchen als auch die Weibchen nehmen
Nektar an verschiedenen anderen Pflanzen zur
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Chemie der Bliitenole
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Abb. 6: Strukturformeln von wichtigen Fettsiuren, die am
Aufbau von Bliitenélen beteiligt sind.

eigenen Energieversorgung mit der Zunge auf,
wihrend das Bliitendl immer mit den spezialisier-
ten Beinen oder einer Bauchbiirste (Ctenoplectra)
gesammelt wird.

Bei den 6lsammelnden Bienen handelt es sich
um mehrere Untergruppen (Triben) der Echten
Bienen (Apidae) sowie um zwei Untergruppen
der Melittidae. Dass es sich um konvergent ent-
standene Entwicklungslinien handelt, erkennt
man schon aus der Tatsache, dass die Methoden



des Olsammelns (mit zwei oder vier Beinen, mit
Bauchbiirste etc.) grundverschieden sind. Auch
bewohnen die entsprechenden Bienenarten ver-
schiedene Regionen der Erde.

Die Melittidae sind eine kleine Familie, die
nach MicHEz et al. (2009) 16 Gattungen mit
insgesamt etwa 200 Arten umfasst. Davon haben
sich zwei Gattungen auf das Olsammeln spezia-
lisiert: Holarktisch verbreitete Schenkelbienen
(Gattung Macropis) und die Gattung Rediviva
mit Verbreitung im siidlichen Afrika. Die Bie-
nen dieser Gattungen sammeln das florale Ol
auf verschiedene Weise. Die Arten von Macro-
pis entnehmen das Ol mit vier Beinen, wihrend
die Rediviva-Arten sich mit vier Beinen an die

Bliiten heften und mit den beiden, z. T. grotesk
verlingerten Vorderbeinen das Ol aufnehmen.
Niheres zu diesen Bienen und ihrer Biologie im
nichsten Beitrag unserer Serie.

Die Apidae sind eine von sieben Familien der
»Echten Bienen“ (Apidae). Thre Klassifikation ist
Gegenstand zahlreicher Publikationen und kontro-
verser Diskussionen. Molekulare Analysen und neue
Methoden der phylogenetischen Rekonstruktion
haben in den letzten zwanzig Jahren zu einem von
traditionellen Vorstellungen stark abweichenden
Verstindnis ihrer Systematik und Evolution gefiihrt
(vgl. DanroRTH et al. 2013). Wihrend STEFAN
VogeL die Anthophoridae und die Ctenoplectri-

dae noch als eigene Familien betrachtete, werden

Familie Unter- Tribus Gattungen Verbreitung  Spezialisierung
familie (Auswahl; Arten- auf bestimmte
zahlen in Klammer) Olblumen
Apidae Apinae Centridini Centris (ca. 230) Neotropis gering
Epicharis (35) hpts.
Malpighiaceae
Tapinotaspidini  Caenonomada (3) ~ Neotropis gering
Chalepogenus (21)  Neotropis gering
Paratetrapedia (32) ~ Neotropis gering
lapinotaspis (4) Neotropis gering
Iapinotaspoides (6)  Neotropis gering
Tetrapediini Tetrapedia (ca. 13)  Neotropis gering
Ctenoplectrini  Ctenoplectra (16) W Afrika bis  Momordica,
SO Asien und  Thladiantha
Australien (Cucurbitaceae)
Melittidae Melittinae  Macropini Macropis (16) Holarktis Lysimachia
(Primulaceae)
Melittini Rediviva (26) Siidliches Diascia
Afrika (Scrophulariaceae)
Tritoniopsis
(Iridaceae)
Prerygodium,
Corycium, Disperis
(Orchidaceae)

Tab. 3: Stellung der 6lsammelnde Bienen im System und allgemeine Informationen. Artenzahlen nach
Revisionen und neueren Angaben von Roig Arsina (1999, 2003), ZaNeLLa (2002), MICHEZ & PATINY
(2005), SCHAEFER & RENNER (2008), MELO & AGUIAR (2008), AGUIAR & MELO (2011), KUHLMANN
& HoLLeNs (2014), und MARTINS et al. (2014).
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heute beide den Apidae eingegliedert, wobei die
Gattungen der ersteren keine geschlossene Grup-
pe bilden, sondern tiber mehreren Untergruppen
verteilt sind. Alle 6lsammelnden Apiden gehoren
der Unterfamilie Apinae an, wihrend die Unter-
familien Nomadinae und Xylocopinae keine sol-
chen enthalten. Die wichtigsten Gattungen und
ihre heutige Stellung sind in Tab. 3 zu finden.

Bei den Hauptgattungen der Apinae-Centridi-
ni, Centris und Epicharis, handelt es sich um grofle
(Lange bis zu 3 cm), am Thorax briunlich- oder
grau-pelzig behaarte Bienen, die trotz ihrer etwas
plump wirkenden Gestalt schnelle und wendige
Flieger sind. Die beiden Gattungen lassen sich
dadurch auseinanderhalten, dass Epicharis lange,
nach hinten gerichtete Borsten aufweist, die un-
mittelbar hinter den Augen ansetzen. Das Ol wird
mit den Tarsen der Vorderbeine (bei einigen Arten
zusitzlich der Mittelbeine) aufgenommen, die
einen komplexen Bau aus Haaren, Borsten und
spatelformigen Elementen aufweisen (Abb. 8).
Diese Strukturen kennt man an sich schon lange
und hat sie ausgiebig zur Unterscheidung der Arten
herangezogen. Doch blieb es STEFAN VOGEL und
seiner akribischen Forschungsarbeit vorbehalten,
den funktionellen Hintergrund aufzukliren, und

Abb. 7: Weibchen von Centris nitida (Apidae-Apinae-Centri-
dini). Die Arten der groffen Gattung Centris gehdren zu den
wichtigsten Bestiubern von neotropischen Olblumen.

(Foto: The Packer Lab, https://en.wikipedia.org/wiki/cen-
tris_nitida#/media/file:centris_nitida_f.jpg).
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in groflartigen Zeichnungen zu dokumentieren

(vgl. Abb. 8).

Nach dem Sammelvorgang wird das Ol in
einem kurzen Aufflug mittels der Mittelbeine in
die voluminésen Biirsten (Scopae) der Hinter-
beine verfrachtet. Diese Vorgangsweise ist jener
der Honigbiene vergleichbar. Von dort wird das Ol
im Nest herausgequetscht und, wie schon erwihnt,
zur Imprignierung der Nestwand bzw. mit Pollen
vermischt als Larvenproviant verwendet.

Abb. 8: Olsammelapparat von Centris autrani, Ventralseite
des rechten Vorderbeinendes; t Tarsus, mt Metatarsus, is
innere Spatelreihe, s duflere Spatelreihe, sh Saughaare, str
Putzscharte (aus VoGeL 1974: Abb. 50).



Abb. 9: Eine lsammelnde Biene (Centris sp.) im Anflug und nach der Landung auf der Bliite von Malpighia emarginata
(Malpighiaceae). Venezuela, Dept. Sucre, bei Cumana. (Fotos: G. GERLACH)

Ebenfalls ganz wichtige Olsammler und Be-
stduber in den Neotropen sind die (wenigen) Arten
von Iapinotaspis und Tapinotaspoides. Diese Bie-
nen sind wesentlich kleiner als die Centridinen.
Durch ihre geringe Grofle und schwarze Firbung
dhneln sie in gewisser Weise den stachellosen Bie-
nen (Meliponinen), kénnen aber stechen. Auch
bei Caenonomada, Chalepogenus, Paratetrapedia
und Zetrapedia handelt es sich um relativ kleine
Bienen, wobei erstere erst vor wenigen Jahren als
Olsammlerin erkannt wurde (AGUIAR & MELO
2009) und durch ihre wespenartige, schwarz-gelbe

Abb. 10: Weibchen von Tapinotaspis chalybaea (Apidae-
Apinae-Taspinotaspidini) beim Olsammeln auf einer Bliite

von Nierembergia lineariifolia (Solanaceae). Die Scopae der
Hinterbeine sind bereits mit Pollen und z. T. mit Ol gefiillt. Ar-
gentinien, Cérdoba, Capilla del Monte. (Foto: A. A. Cocuccr)
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Warnfirbung gut zu erkennen ist. Auf diese Bienen
und ihre mannigfaltigen Sammelvorrichtungen
niher einzugehen wiirde den gegebenen Rahmen
bei Weitem sprengen.

Die Spezialisierung auf bestimmte Olblumen
ist bei den erwihnten neotropischen Arten gering.
Eher ausschlaggebend ist die Bliitengrofie. Grofie,
offene Bliiten werden vorwiegend von Centridi-
nen besucht, wihrend kleine und verwinkelt ge-
baute Bliiten vorwiegend von Tapinotaspis und
dhnlichen Bienen besucht werden. So sind etwa

Abb. 11: Weibchen von Caenonomada unicalcarata (Api-
dae-Apinae-Tapinotaspidini). Diese kleinen 6lsammelnden
Bienen sehen sind durch die schwarz-gelbe Warnfirbung
Wespen dhnlich. (Foto: The Packer Lab; https://commons.
wikimedia.org/wiku/File:Caenonomada_unicalcarate_f.jpg)



die groflen Bliiten von Calceolaria schickendant-
ziana an die Bestiubung von Centris (C. autrani)
angepasst, wihrend die grofle Mehrzahl der Cal-
ceolarien (mit kleinen bis mittelgroflen Bliiten)
von Tapinotaspis-Arten bestiubt wird (Details bei
VogeL 1974 und SErsic 2004). Daneben spielen
aber auch strukturelle Merkmale sowohl der Blii-
ten wie der Bienen eine Rolle.

Auf jene Bienen, die sich auf ganz bestimmte
Bliiten spezialisiert haben (und umgekehrt),
wie beispielsweise Macropis aut Lysimachia oder
Ctenoplectra auf Momordica und Thladiantha, wird
im nichsten Artikel dieser Serie eingegangen.
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