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Abstract

In the course of evolution, oil flowers originated in 11 plant families, and even within these families oil flowers often evolved in
parallel in several subgroups or genera. Based on the morphological analyses and pollination observations of STEFAN VOGEL, in
the present article significant representatives out of the dicotyledons are treated. With one exception, all families are of tropical or
subtropical provenience. The exception are Primulaceae, in which about 40 % of the species in the genus Lysimachia offer fatty oil
as a floral reward. Oil-offering species of Lysimachia exhibit a holarctic distribution, with a few species occurring also in Central
Europe. Pollination is by bees of the highly specialised genus Macropis (Melittidae).

Zusammenfassung

Olblumen haben sich im Laufe der Evolution in 11 Pflanzenfamilien entwickelt und selbst innerhalb dieser Familien sind sie oft
mehrfach und voneinander unabhiingig entstanden. Im vorliegenden Artikel werden, aufbauend auf den morphologischen Ana-
lysen und Bestiubungsbeobachtungen von STEran VoGeL, wichtige Vertreter der Dikotyledonen vorgestellt. Die Familien sind
meist tropisch- und subtropischer Provenienz. Eine Ausnahme bilden die Primulaceae, in der etwa 40 % der Arten der Gattung
Lysimachia fettes Ol als florales Attraktans anbieten. Lysimachia bzw. ihre 6lbliitigen Vertreter haben eine holarktische Verbreitung
und sind mit einigen wenigen Arten auch in Mitteleuropa vertreten. Die Bestiubung erfolgt durch hochspezialisierte Bienen, den
sogenannten Schenkelbienen (Macropis, Melittidae).

1. Einfiihrung Die bekannteste Art ist A. angustifolia aus Brasi-
Im Folgenden werden in Kurzform alle Familien lien, die bei uns oft als Zierpflanze in zahlreichen
der Dikotyledonen behandelt, die zur Ginze oder  Farbvarianten gezogen wird.

partiell Olblumen enthalten. Die Reihenfolge
richtet sich grob nach der Chronologie der Ent-
deckung und Erforschung, nur Lysimachia, also
jene Gattung, die auch mitteleuropidische Vertreter
mit Olblumen beinhaltet, wird an das Ende ge-
stellt. Die Monokotyledonen werden in der nichs-
ten Ausgabe dieser Zeitschrift behandelt.

2. Plantaginaceae: Angelonia,

Basistemon, Monopera, Monttea
Angelonia-Arten, die im Botanischen Garten
der Universitit Mainz kultiviert wurden, bilde-
ten den Ausgangspunkt fiir die Entdeckung und
Erforschung der Olblumen. Tatsichlich handelt
es sich bei Angelonia um eine hochinteressante
Gartung, zu der VOGEL und seine Schiiler immer
wieder zuriickgekehrt sind. Verschiedene Aspekte
wurden in nicht weniger als 13 Publikationen und
Tagungsbeitrigen behandelt (z. B. VogeL 1974,

2002, VoGeL & MacHADO 1991, MACHADO et Abb. 1: Olblumen der Gattung Angelonia (Plantaginaceae).
al. 2002)‘ A-C: A. pubescens, D-F: A. integerrima, G-]: A. angustifolia.
Bliite jeweils in Vorder- und Riickenansicht sowie lings

i . geschnitten, der sackartige Sporn in B, C, E H und J auf-
Die Gattung Angeloma umfasst etwa 30 Arten, geschnitten und den Elaiophor zeigend; ka: Lippenkallus, sp:

die von Mexiko bis Argentinien verbreitet sind. Sporn. (aus VOGeL 1974, Abb. 10)
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Abb. 2: Bliite von Angelonia pubescens (Plantaginaceae) in
Riickenansicht; der rechte sackartige Sporn ist aufgeschnitten
und zeigt den aus dicht gestellten Oldriisen bestehenden
Elaiophor (Trichom-Elaiophor). Vgl. dazu auch Abb. 1B.
(Foto: G. GERLACH; Brasilien, Edo. Ceara, Fortaleza).

Die Bliite hat auf der Riickseite zwei sackartige
Ausstiilpungen, in der sich je ein griinlich gefirbter
Trichom-Elaiophor befindet. Er liegt an der fast
senkrecht gestellten Vorderwand der Ausstiilpung
und besteht aus dicht gestellten Driisenhaaren mit
linglichen, mehrzelligen Képfchen.

Die Beobachtung der Bestiubung gelang
VogeL erstmals am 11. September 1964 an
Angelonia biflora (VogeL 1974). Er konnte zwei
Bienenarten feststellen, die zur Gattung Centris
gehoren: C. trigonoides und C. fuscata. Wie VOGEL
mitteilt, niherten sie sich in rasantem Anflug den
Bliiten, landeten auf der Unterlippe, schliipften
zur Hilfte in den Schlund, schabten mit den
Vorderbeinen das Ol aus den Ausstiilpungen und
fithrten in einem kurzen Schwebeflug Héselbe-
wegungen durch.

Man muss nicht nach Siidamerika reisen, um
die Bestdubung von Angelonia zu schen. Man kann
dies bequem vor dem Bildschirm oder am Smart-
phone tun: Zusammen mit einem professionellen
Filmteam drehte VoGEL 1992 einen Dokumentar-
und Lehrfilm, der 2002 unter dem Namen ,Be-
staubung von Angelonia hirta (Scrophulariaceae)”
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Abb. 3: Die Biene Centris brethesii (Apidae-Apinae-Centri-
dini) beim Bliitenbesuch von Monttea aphylla (Plantagina-
ceae). (Foto: A. A. Cocuccr; Argentinien, Prov. La Rioja,
Tambillos, Los Tambillos).

verdffentlicht wurde (VogerL 2002b). Er kann
im Internet unter der Adresse https://av.tib.eu/
media/15808 abgerufen werden.

Neben Angelonia sind bei den Plantagina-
ceae noch drei weitere Gattungen mit Olblu-
men gefunden worden: Basistemon (8 Arten),
Monopera (2 Arten) und Monttea (3 Arten). An
der Erforschung ihrer Okologie und Bestiubung
sind die beiden argentinischen Schiiler VogeLs,
Avicia N. Sérsic und Anprea A. Cocuccr,
wesentlich beteiligt. Basistemon wurde eingehend
von VoGeL & Cocuccr (1995) studiert, wobei
Paratetrapedia-Arten als Hauptbestduber fest-
gestelle werden konnten. Fiir Monopera liegt
bisher nur die Beobachtung vor, dass Caenono-
mada bruneri als Bestiuber in Erscheinung tritt
(Acuiar & MEero 2009). Die Olbliitigkeit von
Monttea wurde von Simrson et al. (1990) ent-
deckt, strukturelle und funktionelle Besonder-
heiten wurden spiter eingehend von Sérsic &
Cocuccr (1999) studiert. TApeY (2011) konnte
als Bestduber von Monttea aphylla drei Bienen-
arten beobachten, Mesonychium jenseni, Centris
brethesi und Centris vardyorum, wobei letztere auf
Monttea spezialisiert ist.



3. Calceolariaceae: Calceolaria

Die Pantoffelblumen sind wegen ihrer aparten,
meist leuchtend gelben Bliiten, deren Unterlippe
schuhférmig aufgeblasen ist, beliebte und allge-
mein bekannte Zierpflanzen. Thre Artenzahl wird
meist mit etwa 250-270 angegeben, doch gibt
es auch weitaus hohere Schitzwerte. Die Haupt-
verbreitung hat die Gattung in den Anden, nach
Stiden reicht sie bis zur Stidspitze Stidamerikas,
nach Norden hin gibt es auch in Mittelamerika
und im siidlichen Mexiko noch zahlreiche Arten.

Der Bauplan der Bliite ist komplex und wurde
lange Zeit missverstanden. Der Kelch ist vierzih-
lig, die Krone 2-lippig (ohne weitere Gliederung),
Staubblitter sind zwei vorhanden und der halb-
unterstindige Fruchtknoten ist aus 2 Karpellen
aufgebaut. Man hat den Bliitenbau traditionell als
Reduktionsform und Modifikation des 5-zihligen
Bauplanes der Braunwurzgewichse (Scrophula-
riaceae) interpretiert und angenommen, dass von
den 5 Kelchzipfeln die beiden unteren verwachsen
seien, die beiden Lippen der Krone aus 2 bzw.
3 miteinander verwachsenen Bliitenblittern be-
stiinden, und die beiden Staubblitter Reste eines
urspriinglich 5-zihligen Androeceums darstellen
wiirden (wie das bei vielen Scrophulariaceen tat-
sichlich der Fall ist). Grund genug jedenfalls, Cal-
ceolaria und zwei weitere Gattungen, Jovellana und
Porodittia (= Stemotria), zu den Scrophulariaceen

zu stellen. Auf Grund molekular-phylogenetischer
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Abb. 4: In der etwa 270 Arten umfassenden Gattung Cal-
ceolaria (Calceolariaceac) bieten mehr als 200 Arten Ol als
florales Attraktans an. Im Bild Calceolaria irazuensis. (Foto:
A. WEBER; Costa Rica, Torres Cerro de la Muerte)

Untersuchungen stellte sich jedoch heraus, dass die
Calceolarien nichts mit den Scrophulariaceen zu
tun haben und in eine eigene Familie, Calceola-
riaceae, gestellt werden miissen, die zwischen den
Olbaumgewichsen (Oleaceae) und den Gesneria-
ceen steht (OrLmsTEAD 2001). Spiter wurde Po-
rodittia in Calceolaria eingegliedert (ANDERSSON
2006). Bliitenentwicklungsgeschichtliche Unter-
suchungen zeigten, dass die Bliite aus Zweier-Wir-
teln aufgebaut ist und nicht von einem 5-zihligen
Bauplan hergeleitet werden kann (Mayr & WEBER
2006). Die Bliite ist in der Grundstruktur viel eher
mit den Bliiten der Olbaumgewichse (Oleaceae)
als mit den Scrophulariaceen in Bezichung zu set-
zen, was perfekt zu den molekularen Daten passt.

Schneidet man den Schuh einer Calceola-
ria-Bliite lings durch, sieht man, dass er nicht
hohl bzw. leer ist (wie etwa beim Frauenschuh).
Der apikale Teil der Unterlippe ist um- und in
den Schuh hineingeschlagen. Bei vielen Arten
trigt dieser Lappen einen einzigen, aus dicht ge-
stellten Driisen bestehenden Elaiophor auf der
Unterseite. Dabei ist zu betonen, dass die topo-
graphische Unterseite nicht, wie bei Angelonia und
Diascia, die Innenseite des betreffenden Kronblatt-
abschnittes reprisentiert, sondern die morpho-
logische AufSenseite. Noch hiufiger ist, dass der
in den Schuh ragende Lappen stark verlingert und
innerhalb des Schuhs nochmals umgeschlagen ist.
Die beiden Lappen bilden ein Tasche oder Falte,
und das ist der Ort, an dem der Elaiophor (wiede-
rum an der morphologischen Auflenseite) gelegen
ist. Wie schon erwihnt, muss die Biene oft ein
akrobatisches Kunststiick vollfithren, um sich in
die Bliite hineinzuzwingen und das Ol mit den
Beinen abzusammeln. Bei einigen Calceolaria-Ar-
ten ist ein Schlagbaum-Mechanismus nach Art des
Wiesensalbeis vorhanden.

Anlisslich seiner Stidamerika-Reise 1969/70
konnte VoGeL von Anfang Dezember bis Ende
Februar ein Dutzend Calceolaria-Arten am Stand-
ort (argentinische Kordillere) studieren und den
Bestiubungsvorgang aufkliren. Als Bestiuber
konnte er Bienen der Gattungen Centris und 7a-
pinotaspis beobachten und photographisch sowie
zeichnerisch dokumentieren.



Abb. 5: Bliite von Calceolaria schickendantziana (lings
aufgeschnitten) mit einer in die Bliite eindringenden Biene
(Centris autrani). Die Biene sammelt mit den Vorderbeinen
das Ol vom Elaiophor (e) ab, die Narbe schabt dabei den
auf dem Riicken abgelagerten Fremdpollen ab. (aus VoGEL
1974, Abb. 50B)

Heute sind wir durch die ausgedehnten Stu-
dien von VoGELs argentinischer Schiilerin Aricia
SErsic iiber die Bestiubung siidamerikanischer
Calceolarien sehr gut unterrichtet (SErsic 2004).

Sie konnte VoGELs grundlegende Erkenntnisse an
einer groflen Zahl von Arten bestitigen, im Detail
dokumentieren und betrichtlich erweitern.

Wichtig ist festzuhalten, dass nicht alle Cal/-
ceolaria-Arten einen Elaiophor besitzen. Bei etwa
einem Viertel der Arten fehlt ein solcher, ebenfalls
bei allen Arten von Jovellana. Thre Bliiten stellen
Pollenblumen dar oder sind zur Selbstbestaubung
iibergegangen.

Am Rande erwihnt sei, dass es noch eine wei-
tere, hochst kuriose Ausnahme gibt: Calceolaria
uniflora (= C. darwinii), aus den Bergen Pata-
goniens. Diese Art besitzt ockergelb-braune,
rot-gesprenkelte Bliiten, die auflen auf dem
Schuh einen schneeweiflen, speckig-fleischigen
Auswuchs tragen. VoGgeL (1974) deutete die-
sen als ,Bekodstigungsmittel“ (Futterkérper) und
spricht von einem ,,sehr ungewshnlichen Fall von
Ornithophilie“. Dass diese geradezu abenteuer-
liche Interpretation voll zutrifft, wurde mehr als 20
Jahre spiter von Sérsic und Cocuccr bewiesen.
Drosselartige, im Verhilenis zur Bliite riesige Vogel
(Thinocorus rumicivorus, Zwerghdhenliufer), pi-
cken die weifSen Futterkorper von den Bliiten und
tibertragen dabei den Pollen von einer Bliite zur

Abb. 6: Bliite von Calceolaria plectranthifolia mit der Biene
Centris neffi (Apidae-Apinae-Centridini).

(Foto: A. A. Cocucct, Argentinien, Prov. Tucumdn, nahe
Tafi del Valle)

Abb. 7: Bliite von Calceolaria polyclada mit der Biene
Chalepogenus rufipes (Apidae-Apinae-Tapinotaspidini).
(Foto: A. A. Cocuccr; Argentinien, Prov. Tucumdn, nahe
Tafi del Valle)



Abb. 8: Calceolaria uniflora ist weder eine Ol- noch eine
Pollenblume, sondern wird von Végeln (Zwerghéhenliu-
fer, Thinocorus rumicivorus) bestiubt, welche den weifen,
fleischigen Gewebekorper vom Pantoffel picken und dabei
den Pollen iibertragen. (Foto: Butterfly voyages, SERGE

OuacHEE, 2008; Chile, Torres del Paine. https://commons.

wikimedia.org/wiki/File:Calceolaria_uniflora_Lam.jpg.;

Lizenz: CC BY-SA 3.0)

Abb. 9: Bliite von Diascia barberae (Scrophulariaceae) in
Riickenansicht; die beiden élfiihrenden Sporne sind parallel
nach hinten gerichtet. (Foto: G. GErLACH; cult. BG Miin-
chen-Nymphenburg)

anderen. Ahnliches gilt wahrscheinlich auch fiir
Calceolaria fothergilli, welche auf den Falkland-In-
seln endemisch ist (SErsic & Cocuccr 1996).

4. Scrophulariaceae: Diascia

Die Gattung Diascia ist mit etwa 70 Arten im
stidlichen Afrika verbreitet. Einige Arten (z. B.
D. barberae), Hybriden und Kultivare haben Ein-
gang in die Kultur gefunden. Die Bliiten haben
zwei nach hinten-unten gerichtete Hohlsporne
und werden deshalb im Englischen ,,twinspurs®
(,Zwillingssporne®) genannt. Auch der Deut-
sche Name, Elfensporn, nimmt auf die auffilli-
gen Sporne Bezug. Die Arten unterscheiden sich
unter anderem durch die Linge der Sporne. Es
gibt praktisch ein Kontinuum von relativ kurzen
zu ausgesprochen langen Spornen.

Wie STEFAN VOGEL bereits 1974 beschrieb,
sind die Sporne innen mit 6labscheidenden Drii-
sen besetzt. Auf Grund dieser Tatsache machte er
eine Reihe von Voraussagen iiber die damals noch
vollig unbekannten Bestiuber und ihre Methode
der Ausbeutung. Diese trafen in den 1980er Jahren
sukzessive und punktgenau ein.

Abb. 10: Bliiten und Bliitenknospe von Diascia whiteheadii.
Die langen, diinnen und auseinander gespreizten Sporne

konnen nur von Rediviva-Arten mit extrem langen Vorder-
beinen (besonders R. emdeorum) ausgebeutet werden.

(Foto: A. Pauw; Siid-Afrika, West-Kap, Cederberg)



Abb. 11: Bliite von Diascia longicornis. (aus VOGEL &
MIcHENER 1985, Fig. 3; Zeichnung S. VoGeL)

Abb. 12: Bliite in Seitenansicht und aufgeschnitten, mit
ihrem Bestiuber Rediviva emdeorums; die Bienen greift mit
ihren langen Vorderbeinen in die Sporne hinein um das Ol
aufzusammeln. (aus STEINER & WHITEHEAD 1990, Fig. 1)

‘Was man heute weif3, lisst sich in kurzer Form
folgendermaflen zusammenfassen (vgl. VoGEL
1974, STEINER & WHITEHEAD 1988, 1990, 1991
u. a., Pauw et al. 2017):

(1) Die stets paarig angeordneten Sporne, die in-
nen den Elaiophor tragen, werden durch Bienen
ausgebeutet, welche die beiden Vorderbeine zum
Olsammeln benutzen (,,Zwei-Bein-Sammler®).

(2) Die dazu fihigen Bienen gehéren alle der Gat-
tung Rediviva (Melittidae-Mellitinae-Mellitini) an.
Diese Gattung umfasst etwa 20 Arten, die alle auf
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Abb. 13: Aufgespiefites Exemplar der Biene Rediviva
emdeorum (Melittidae-Melittinae-Melittini).
(Foto: M. KUHLMANN)

Abb. 14: Bliite von Diascia cf. longicornis mit ihrem
Bestiuber Rediviva longimanus. (Foto: A. A. Cocuccr;
Siid-Afrika, Stidwest-Kap, Clanwilliam)

das Olsammeln spezialisiert sind. Die siecben Arten
der Schwestergattung Redivivoides sind dazu nicht
befihigt (Kunrmann 2012).

(3) Das Ol wird wie sonst nur von den Weibchen
gesammelt und — mit Pollen vermischt — als Lar-
venproviant genutzt.

(4) Die Diascien stellen die Hauptquelle fiir die
olsammelnden Bienen Stidafrikas dar, wenngleich
auch in anderen Scrophulariaceen-Gattungen
(Alonsoa, Colpias, Hemimeris; vgl. STEINER 1989,
WHITEHEAD & STEINER 2001, STEINER &



WarteHEAD 2002) und weiteren Familien (sieche
Iridaceae und Orchidacae im nichsten Beitrag die-
ser Serie) Olblumen zur Verfiigung stehen.

(5) Die Bliiten von Diascia sect. Racemosae besitzen
an der Basis der Oberlippe ein durchscheinendes
Fenster, das gelb gefirbt und mit kastanienbraunen
Flecken versehen ist. Es ist entweder flach oder
kegelfomig vertieft. Das Fenster dient den 6lsam-
melnden Bienen als visuelle Orientierungshilfe
(STEINER 1990).

5. Stilbaceae: Anastrabe, Bowkeria, Ixianthes

Wie Diascia sind auch Bowkeria, Anastabe und
Ixianthes in Stidafrika beheimatet. Sie gehdren der
kleinen, 12 Gattungen und etwa 40 Arten umfas-
senden Familie der Stilbaceae an, die erst kiirzlich
von den Scrophulariaceen abgespalten wurde. Wie
VoGeL (1974) zunichst fiir Bowkeria verticillata
feststellen konnte und fiir Anastrabe vermutete,
besitzen die Bliiten einen Trichom-Elaiophor.
Anastrabe und Ixianthes (mit je einer Art) besitzen
Rachenbliiten, wie sie fiir die Lamiales typisch sind:
mit einer zweiteiligen Oberlippe, einer (schwach
bis ausgeprigt) 3-teiligen Unterlippe und einem
offenem Schlund. Bei Bowkeria (5 Arten) lisst sich
eine Progression von Rachen- zu Maskenbliiten
beobachten. So ist z. B. bei Bowkeria citrina die
Bliite flachgedriicke und der Schlund quer verengt.

Abb. 15: Bliiten von Anastrabe integerrima (Stilbaceae).
(Foto: Consultaplantas, 23.01.2014, Jardin Botdnico de
Barcelona: https://de.wikipedia.org/wiki/Stilbaceae#/media/
File:Anastrabe_integerrima_2c.JPG. Lizenz: CC BY 4.0)

Abb. 16: Bliiten von Bowkeria verticillata (Stilbaceae). Der
Schlund wird durch die dachartige Oberlippe véllig ver-
schlossen. (Foto: Melburnian; Geelong Botanic Gardens,
Victoria, Australia; 3 Apr 2010; https://commons.wikime-
dia.org/wiki/File:Bowkeria_verticillata.jpg. Lizenz: CC BY
3.0.)

Bei der von VoGEL untersuchten B. verticillata ist
der Schlund hingegen vollig verschlossen, die Blii-
te stellt eine besondere Form einer Maskenbliite
dar. Der Elaiophor besteht aus einem Driisenfeld,
welche das Innere der bauchig erweiterten Kron-
rohre fast vollig auskleidet.

Wir wissen heute durch die Untersuchungen
von K. E. STEINER und V. B. WHITEHEAD
(STEINER & WHITEHEAD, 1990, 1991, 1996;
WHITEHEAD & STEINER 1992; STEINER 1993),
dass die 8lbliitigen Stilbaceen von Bienen der Gat-
tung Rediviva besucht und bestdubt werden. Diese
tiber 20 Arten umfassende Bienengattung kennen
wir bereits von Diascia und sie ist auch fiir die
Bestiubung anderer siidafrikanischer Olblumen,
insbesondere aus den Orchideen, relevant.

6. Solanaceae: Nierembergia

Diese mit den Petunien verwandte Gattung ist
bisher die einzige der iiber 100 Gattungen und
etwa 2500 Arten umfassenden Familie der Nacht-
schattengewichse (Solanaceae), welche Olblumen
besitzt. Sie umfasst 21 Arten, deren Verbreitungs-
gebiet sich von Mexico bis in das siidliche Siid-
amerika erstreckt. Das Ol wird von einem Tri-
chom-Elaiophor abgesondert, der an der Basis
des Krontubus gelegen ist und sich auch auf die
miteinander postgenital verwachsenen Filamente
erstrecken kann.



Abb. 17: Aufgeschnittene Bliite von Nierembergia scoparia
(Solanaceae). Der Elaiophor besteht aus 8lsezernierenden

Driisenhaaren, die sich im gelben, sternformigen Bliiten-
zentrum und an der Filamentsiule befinden. (Foto: G.
GereacH; cult. BG Miinchen-Nymphenburg)

Nierembergia gehort zu der einzigen Familie
mit klassischen Olblumen, die nicht von STEFAN
VogeL entdeckt wurde. Die Entdeckung geht
auf die amerikanischen Forscher Stmpson und
NErr (1981) zuriick, die an den Bliiten von /V.
gracilis Olabscheidung beobachteten. Eingehende
Studien zur Bestiubungsbiologie der Gattung
fithrte spiter Cocuccr 1991 durch. Er konnte
feststellen, dass die meisten (aber nicht alle) Arten
von Nierembergia 5lbliitig sind und konnte als
Bestiuber Arten der Bienen-Gattungen Centris
(Apidae-Apinae-Centridini) sowie Chalepogenus,
Lanthanomelissa, Paratetrapedia, Tapinotaspis (Api-
dae-Apinae-Tapinotaspidini) ausmachen, wobei
Tapinotaspis-Arten die bei weitem hiufigsten Be-
stduber sind. Das Titelbild der vorangehenden
Ausgabe dieser Zeitschrift zierte ein Foto, das von
Cocuccr aufgenommen wurde und die Biene
Chalepogenus parvus beim Olsammeln an der Bliite
von Nierembergia lineariifolia zeigt.
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7. Krameriaceae: Krameria

Die etwa 18 Arten umfassende Gattung Krameria
ist die einzige Gattung der Familie. Sie ist rein
neotropisch verbreitet und in der Pharmazie als
Lieferant der Droge Radix ratanhiae (Ratanhia-
wurzel) bekannt. Bei den Pflanzen handelt es sich
um strauchférmige Halbparasiten, die auf den
Whurzeln verschiedener Wirtspflanzen schmarot-
zen. Der Bau der kleinen, rosa gefirbten Bliiten ist
komplex, wobei Elemente des Kelches Schaufunk-
tion {ibernehmen. Nach langer ,, Wanderschaft®
(u. a. wurde die Familie mit den Polygalaceae in
Verbindung gebracht) wird die Familie heute zur
Ordnung der Jochblattartigen (Zygophyllales)
gestellt.

Die Entdeckung, dass die Bliiten Ol produ-
zieren, geht auf VogeL (1974) zuriick, der aller-
dings zunichst nur fixiertes Material untersuchen
konnte und nur auf Grund morphologisch-ana-
tomischer Merkmale auf die Sekretion von Ol
schlieffen konnte. Seine Voraussagen haben sich
spiter durch chemische Analysen des Sekretes voll
bestdtigt (Simpson etal. 1977, 1979; SEIGLER et
al. 1978).

Abb. 18: Krameria triandra (Krameriaceae). A: Bliite in
Seitenansicht, B: Riicken der Driisenschuppe in Aufsicht, C:
Schnitt durch eine einzelne Epithelkammer, D: Lingsschnitt
durch eine Driisenschuppe; a: Anthere, b: Vorblatt, cu:
Cuticula mit langen Zapfen, e: Driisenschuppe (Elaiophor),
f: Fruchtknoten, g: Griffel, g (in C): Gerbstoffzellen, k:
petaloides Kelchblatt, p: Porus, pt: Petalum. (aus VoGeL
1974, Abb. 28)



Abb. 19: Krameria tomentosa (Krameriaceae), Bliite in Vorder- (links) und in Schrig-Seitenansicht (rechts); Pfeil: Driisenschup-
pe mit dem gekammerten Elaiophor auf der Riickseite; vgl. dazu auch Zeichnung und Beschriftung in Abb. 18.
(Fotos: G. GERLACH; Brasilien, Edo. Pernambuco, Catimbau)

Der Schauapparat der Bliite besteht aus vier
auf der Innenseite gefirbten und kreuzformig
gestellten Kelchblittern. Die Krone umfasst je
nach Art zwei oder drei adaxiale petaloide und
zwel abaxial-laterale driisige Strukturen, die so ge-
nannten Driisenschuppen. Diese tragen auf ihrer
Auflen-(Riick)seite den aus zahlreichen Einzel-
kammern bestehenden Elaiophor. Die Anatomie
der Driisenschuppen gleicht bis in die Einzelheiten
jener der Malpighiaceen-Kelchdriisen.

VogGeL (1974) konnte seinerzeit nur unvoll-
stindige Beobachtungen hinsichtlich der Be-
stiubung machen. Genauere Daten liegen erst aus
jiingerer Zeit vor: es sind Arten der Gattung Cen-
tris, welche das Ol sammeln und als Polleniiber-
triger fungieren (StmpsoN et al. 1977; GIMENES
& LosAo 2006, CARNEIRO et al. 2015, Posso-
BOM & MacHADO 2017, darin weitere Literatur).

8. Malpighiaceae

Die meisten und auch umfassendsten Beobachtun-
gen zur Bestiubungsbiologie von Olblumen liegen
fiir die Malpighiaceeen vor. Obwohl das Olblu-
mensyndrom nicht auf die Neotropis beschrinkt
ist und die Verbreitung der Familie tropische Be-
reiche weltweit umfasst, haben sich Olblumen nur
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in Lateinamerika entwickelt. Von den insgesamt
etwa 1300 Arten bieten mehr als 800 fettes Ol an.

Vertreter der Malpighiaceae finden sich nur
selten in tropischen Regenwildern, sondern eher
in offenen, meist trockeneren Habitaten. Es han-
delt sich fast immer um verholzte Pflanzen: klei-
ne Biume, Striucher oder Lianen. Eine morpho-
logische Besonderheit dieser Pflanzen sind die
»malpighioiden“ (T-formigen) Haare, die in vielen
Fillen mit scharfen Spitzen fiir ihren wehrhaften
Charakter sorgen. Die Bliiten stehen meist in dich-
ten Bliitenstinden. Die bei weitem vorherrschende
Bliitenfarbe ist ein leuchtendes Gelb, doch gibt es
auch rosafarbene und weifSe Bliiten. Bliitenduft
ist nur selten wahrnehmbar. Als Fruchtformen
entwickeln sich (z. T. essbare) Steinfriichte oder
Trockenfriichte, die — dhnlich wie beim Ahorn —
in gefliigelte Teilfriichte zerfallen. Die Acerolakir-
sche (Malpighia glabra) ist eine begehrte, siuer-
lich schmeckende vitaminreiche Steinfruchrt.
Weiterhin werden verschiedene Bunchosia- und
Byrsonima-Arten wegen ihrer Friichte kultiviert.
Von Bedeutung ist auch die Ayahuasca-Liane, die
von den Schamanen im amazonischen Tiefland
wegen ihres hohen Alkaloidgehaltes als bewusst-
seinserweiternde Droge verwendet wird.



Abb. 20: Stigmaphyllon columbicum (Malpighiaceae) mit
Centris aff. rubripes beim Ol-Sammelake. Dieser dauert pro
Bliite nur 2 Sekunden. Auf den Knospen sind die kelchbiirti-
gen Oldriisen zu erkennen. (Foto: G. GErLacH; Kolum-
bien, Dept. Caldas, nahe La Dorada)

Dass die lateinamerikanischen Malpighiaceen
florales Ol als Attrakeans fiir Insekten (Bienen)
anbieten, nicht aber die afrikanischen und asia-
tischen Arten, wurde von STEFAN VOGEL (1974)
nicht nur entdeckt, sondern er hat sich mit die-
ser Familie auch besonders intensiv beschiftigt.
Die darauf Bezug nehmenden Publikationen und
Tagungsbeitrige gehen z. T. weit iiber die be-
stiubungsbiologischen Aspekte hinaus und be-
handeln pflanzengeographische und evolutions-
historische Themen (z. B. VoGeL 1990b). Auch
einen wissenschaftlichen Film hat VogeL in Siid-
amerika gedreht (VoGeL 2002a, 2005), der heute
im Internet unter der Adresse https://av.tib.eu/
media/15807 zuginglich ist.

Fiir das Verstindnis des Olsammelns und der
Anpassungen der Bliite miissen wir etwas weiter
ausholen. Den Ausgangspunke bildet die Tatsache,
dass die Malpighiaceen zahlreiche Nektarien be-
sitzen: kaum eine Position des Pflanzenkérpers —
Stipeln, Blattstiel, Blattbasis, Blattrand, Brakteen,
Kelchblitter, Staubblitter, Griffel — bleibt von

ihnen unbesetzt.

Jene Driisen, die auf den Kelchblittern sitzen,
haben sich bei den meisten neuweltlichen Arten

57

Abb. 21: Centris trigonoides (Apidae-Apinae-Centridini)
beim Olsammen auf einer Bliite von Stigmatophyllum litro-
rale (Malpighiaceae). Die Biene hilt sich mit den Mandibeln
am Nagel (na) des oberen Bliitenblattes (pm) fest und wischt
mit den Vorder- und Mittelbeinen das Ol von den Elaiopho-
ren (e1-4) ab. Die Hinterbeine sind nicht am Sammelakt
beteiligt, doch dienen die Hoschen der Hinterbeine (Scopae,
sco) als Speicherorgane fiir das Ol und ggf. Pollen. (aus
Voger 1999, Abb. 65)

in Epithel-Elaiophoren verwandelt, die von ent-
sprechend angepassten 6lsammelnden Bienen aus-
gebeutet werden. Um den ungehinderten Zugriff
auf diese zu gewihrleisten, sind die Bliitenblitter
genagelt (schmaler, stielartiger Unterteil und fli-
chiger Oberteil). So kann der Bestduber auf der
Bliite sitzend hinter die Bliitenebene greifen,
um an die Elaiophoren bzw. das begehrte Ol zu
gelangen.

Der Sammelvorgang lisst sich kurz wie folgt
beschreiben: die Biene landet auf der schwach
zygomorphen Bliite und beif§¢t sich mit ihren
Mandibeln (Kiefer) am oberen, hierfiir besonders
ausgestalteten Bliitenblact (Vexillum) fest. Somit
ist beim Olsammeln nur eine einzige Position auf
der Bliite méglich. Da sich das Tier nur mit den
Mundwerkzeugen festhilt, hat es alle sechs Beine
frei zur Verfiigung. Die Vorder- und Mittelbeine
werden synchron zum Sammeln des Ols eingesetzt.
Die beiden Hinterbeine werden mit Pollen und Ol
beladen. Wihrend des Olsammelvorganges werden



sie nach oben weggestreckt, sodass sie nicht im
Weg stehen und kein Sammelgut verloren geht.

Besonders faszinierend in der Evolution dieser
Elaiophoren ist deren Anzahl. Fiir jedes Sammel-
bein stehen zwei Driisen zu Verfiigung. Da die
Biene ihre Position nicht auf der Bliite verindert,
kann sie mit jedem Bein zwei Elaiophoren er-
reichen. Malpighiaceen besitzen aber als typische
zweikeimblittrige Pflanzen fiinfzihlige Bliiten, d.
h. es sind je fiinf Kelch- und Bliitenblitter aus-
gebildet. Wie kommt nun die Vierzihligkeit der
Elaiophoren zustande? Die beiden, dem Fest-
halte-Bliitenblatt nichst liegenden Kelchblicter
tragen jeweils nur eine Oldriise, die anderen
drei Kelchblitter aber je zwei. So bildet sich eine
Summe von acht Elaiophoren, die das Kriterium
der Vierzihligkeit erfiillen. Ist die Biene auf der
Bliite gelandet, geht der Sammelvorgang mit einer
irrwitzigen Geschwindigkeit vonstatten, sodass es
schwierig ist, ihn genauer zu beobachten. Das Tier
zerreifSt mit den Klauen der Beine die schiitzen-
de Kutikula der Oldriisen und gelangt so an das
begehrte Ol. Dieses wird mit saugfihigen Haar-
polstern auf den Sammelbeinen aufgenommen
und schliellich im Flug an die Hinterbeine zur
sicheren Zwischenlagerung fiir den Heimtransport
weitergegeben. Wenn nach dem Besuch von meh-
reren Bliiten die Transportbehilter (Scopae) gefiille
sind, kehrt die Biene zu ihrer Brutzelle zuriick, um
dort das Sammelgut abzuladen.

Die Polleniibertragung bzw. Bestiubung er-
folgt dadurch, dass die Biene beim Festklammern
am Bliitenblatt und beim Greifen hinter die
Bliitenebene auf die im Bliitenzentrum positio-
nierten Staubblitter und Narben (Antheren-Nar-
ben-Komplex) driickt, wobei sie mit Pollen be-
laden wird bzw. mitgebrachter Pollen auf den
Narben deponiert wird.

9. Cucurbitaceae: Momordica, Thladiantha

Der dritte Teil der grofSangelegten Olblumen-Tri-
logie (VoGeL 1990) ist den Gattungen Momordi-
ca und Thladiantha aus der Familie der Kiirbis-
gewichse (Cucurbitaceae) bzw. ihren Bestiubern,
den Ctenoplectridae, gewidmet. Die beiden Gat-
tungen der Ctenoplectridae (Ctenoplectra, Cteno-
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plectrina) werden heute nicht mehr in eine eigene
Familie gestellt, sondern als Tribus Ctenoplectri-
ni den Apidae-Apinae eingegliedert. VogeLs 186
Seiten umfassende Darstellung wurde im Jahre
1990 publiziert, doch die ersten Beobachtungen
reichen weit in die 1970er Jahre zuriick (VoGeL
in TrorL 1974). Nachdem VoGeL bei Lysima-
chia einen Vertreter der Melittidae (Macropis) als
Bestiuber festgestellt hatte, suchte er nach wei-
teren potenziell lsammelnden Bienen-Gattun-
gen und -Familien. Ein erster Hinweis kam von
Dr. S. PETERS, einem Entomologen des Sencken-
berg-Museums in Frankfurt am Main. Er hatte
an im Museum aufbewahrten Ctenoplectra-Bie-
nenweibchen merkwiirdige Beinstrukturen be-
obachtet und teilte diese Beobachtung SteFAN
VoGeL mit. Dieser stellte fest, dass es sich wahr-
scheinlich um Olsammelapparate handelte, die aus
spatelformigen Anhingen an den Mittelbeinen,
kammartigen Spornen an den Hintertibien und
einer Scopa-artigen Bauchbiirste bestanden. Der
botanischen Literatur konnte VOGEL erste Hinwei-
se entnehmen, dass die Bienen wahrscheinlich an
tropischen Kiirbisgewichsen (die Gattungen Mo-
mordica und Thladiantha) gebunden waren. Erste
Untersuchungen an Bliiten von lebenden Pflanzen
(minnliche Pflanze von Thladiantha dubia), die
im Botanischen Garten Berlin-Dahmen kultiviert
wurden, ergaben keine eindeutigen Ergebnisse:
die Menge des sezernierten Ols war im Vergleich
zu anderen Olblumen duferst gering, und was
vor allem irritierte: die Bliiten besaflen auch ein
funktionsfihiges Nektarium. Untersuchungen an
einer kultivierten Momordica-Art, M. charantia,
verliefen iiberhaupt ergebnislos: an diesen Bliiten
war keine Spur von Elaiophoren oder Olsekretion
zu entdecken.

VoGeL wire nicht VOGEL gewesen, wenn er sich
durch diese nicht gerade ermutigenden Ergebnisse
hitte abhalten lassen, der Sache weiter auf den
Grund zu gehen. Beharrlich sammelte er einen
Mosaikstein nach dem anderen, ohne zunichst
die Pflanzen und ihre Besucher am Standort ge-
sehen zu haben. Im Jahre 1978 war es aber dann
soweit: anlisslich einer Forschungsreise nach Ka-
merun konnte er Momordica foetida in natura stu-
dieren und Ctenoplectra-Weibchen als Olsammler



und Bestiuber beobachten. Da Momordica-Arten
auch in Siidostasien zu finden sind, sagte er vor-
aus, dass die bisher fiir rein afrikanisch gehaltene
Bienengattung Ctenoplectra auch dort vertreten
sein miisse. 1979 unternahm er (zusammen
mit dem Erstautor dieses Artikels) eine 6-wo-
chige Reise nach West- (Malaiische Halbinsel)
und Ost-Malaysia (nérdlicher Teil von Borneo).
Nach wochenlanger ergebnisloser Suche nach den
Pflanzen trat zwei Tage vor Abreise endlich das
erschnte Ereignis ein: in der Nihe von Sandakan
(NO-Borneo) konnten blithende Pflanzen von M.
cochinchinensis aufgefunden werden — und im glei-
chen Augenblick waren auch schon die Bestiuber
da: die vorausgesagten Ctenoplectra-Bienen. 1981
trat VOGEL mit einer kurzen Publikation an die
Offentlichkeit, in der er die neuartige Methode

Abb. 22: Momordica cochinchinensis (Cucurbitaceae; als

M. mixta bezeichnet). Blithende minnliche Pflanze; die
Oldriisenfluren (Trichom-Elaiophoren) befinden sich auf
dem unteren Teil der Kronblitter (die Driisen sind als feine,
schwarze Strichlein zu erkennen); zentraler Teil einer weib-
lichen Bliite in der Zeichnung links unten. (VAN HouTTe,
Flore des serres et des jardins de I'Europe, vol. 14: t. 0, 1845)
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des Olsammelns von Ctenoplectra vorstellte: Die
Bienen-Weibchen laufen iiber die 6lsezernierenden
Driisenfelder und bewegen dabei den Hinterleib
hin und her (Olschwinzeln). Das Ol wird mit der
haarigen Unterseite des Abdomens (Bauchbiirste)
aufgesaugt und mit Hilfe der Mittelbeine in die
Héschen (Scopae) der Hinterbeine transferiert.

Nach einer dritten Reise (1986), die VoGEL
wieder nach Westafrika (Togo) fiihrte und bei
der er weitere Gelinde-Beobachtungen zur Mo-
mordica-Bestiubung machen konnte, sowie
nach ausfiihrlichen Laborstudien (Studium der
Morphologie und Anatomie der gesammelten Mo-
mordica- und Thladiantha-Bliiten, Ultrastruktur
der 8labscheidenden Driisen, chemische Analysen
des Bliitendls etc.) folgte die Niederschrift und Pu-

&468,

Abb. 23: Thladiantha dubia (Cucurbitaceae), blithende
minnliche Pflanze (oben) und aufgeschnittene minnliche
Bliite (Zeichnung Mitte rechts), sowie weibliche Bliite (ober-
halb der Frucht); die glockenférmigen Bliiten tragen am
Glockengrund die Trichom-Elaiophoren. (aus Curtis’s Bot.
Mag., vol. 90, t. 5469, 1864)



Abb. 24: Weibliche Biene von Crenopletctra beim Aufsam-
meln des Bliitenéls. Der Hinterleib mit der unterseitigen
Bauchbiirste wird in rascher Folge hin- und her bewegt. (aus
Voger 1981, Fig. 2)

blikation der Ergebnisse in dem schon erwihnten
dritten Teil der Olblumentrilogie.

Die Ergebnisse von VogeLs Studien lassen sich,
erginzt durch neuere Befunde, folgendermaflen
zusammenfassen:

(1) Bei den Kiirbisgewichsen bieten die Gattungen
Momordica (ca. 60 Arten, Schwerpunkt Westafri-
ka, 47 Arten, 6stlich {iber Siid- und Siidostasien bis
Neuguinea und Australien, 12 Arten, SCHAEFER
& RENNER 2010) und 7hladiantha (> 20 Arten,
subtropisches und warm-temperates China) fet-
tes Ol als florales Arttraktans an (auf einige we-
nige Ausnahmen werden wir noch zu sprechen
kommen). Dazu kommt die Gattung Indofevillea,
deren zwei Arten florales Ol als Attraktans dar-
bieten (SCHAFER et al. 2012). Nach jiingsten und
noch unpublizierten Beobachtungen von Scui-
FER (siche RENNER & ScHAFER 2010) gehdren
noch drei weitere Cucurbitaceen-Gattungen in
die Gruppe der Olblumen: Siraitia, Telfairia und
Baijiania incl. Sinobaijiania, alle Asien, mit jeweils

3-5 Arten).

(2) Das florale Ol wird ausschlielich von den (ins-
gesamt >30) Arten der Bienengattung Crenoplectra
gesammelt. Soweit bekannt, sind alle Crenoplec-
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yi
Abb. 25: Minnliche Bliite von Momordica cochinchinen-
sis (Cucurbitaceae) mit der Biene Crenoplectra australica
(Apidac-Apinae-Ctenoplectrini). An der Umschlagstelle des
linken Kronblattes ist deutlich die Oldriisenflur (Tri-
chom-Elaiophor) zu erkennen. Die Biene trigt an mehreren
Stellen orangefarbenen Pollen auf dem Kérper. (Foto: H.
ScHAFER; Australien, Queensland, Iron Range National

Park)

tra-Arten auf das Sammeln von Ol spezialisiert.
Bei der zweiten Gattung der Ctenoplectrini, Cre-
noplectrina (3 Arten in Afrika), ist dieses Verhal-
ten wahrscheinlich sekundir verloren gegangen
(RENNER & SCHAEFER 2010).

(3) Die Driisenfelder (Elaiophoren) befinden sich
auf den Basen der Kronblitter (Petalen). Die Elaio-
phoren sind bei 7hladiantha von gleicher Farbe wie
die gesamcte Bliite (im UV-Licht jedoch durch die
starke UV-Absorption auffillig). In beiden Fillen
bestehen sie aus Fluren von vielzelligen, kurzstie-
lig-keulenférmigen Driisen.

(4) Da die Bliiten der Cucurbitaceen eingeschlech-
tig (mit mondzischer oder diozischer Verteilung)
sind, miissen wir die minnlichen und weiblichen
Bliiten gesondert betrachten. Bei den ménnlichen
Bliiten von Momordica lassen sich grob zwei Typen
unterscheiden: (a) Bliiten + radidr, flach und gelb;
auf jedem Petalum befindet sich ein Elaiophor.
Zusitzlich befinden sich auf den beiden dufieren
Petalen Nektarien, deren Zugang von einer Ligu-
la-artigen Basalschuppe geschiitzt wird. (b) Bliiten
ausgesprochen asymmetrisch, tiefschlundig und
creme-weifllich gefirbt. Die beiden dufleren, gro-
Beren Petalen (1, 2) tragen an der Basis ein Nek-
tarium mit Basalschuppe. Die beiden innersten



Petalen (4, 5) besitzen kein Nektarium, sondern
tragen lediglich einen schwirzlichen Fleck. Peta-
lum 3 nimmc eine intermediire Stellung ein: es hat
hilftig einen schwarzen Fleck und ein Nektarium,
dieses jedoch ohne Nektarzugang. Die schwarzen
Flecken in den Bliiten dienen als Ruhestellen fiir
die ebenfalls schwarzen Bienen, die hier von Fress-
feinden nicht so leicht zu entdecken sind (HanNoO
SCHAFER, pers. Mitt.). Bei Thladiantha tragen alle
fiinf Petalen einen Elaiophor, jedoch hat in der
Regel nur Petalum 2 ein Nektarium bzw. eine
Basalschuppe (seltener zusitzlich auch das erste
Petalum).

(5) Die weiblichen Bliiten tragen nie ein funk-
tionsfihiges Nektarium, doch sind Rudimente
von solchen bzw. rudimentire Basalschuppen
vorhanden. Die Bliiten bieten ausschlieRlich Ol
als Sammelgut an. Die Elaiophoren bestehen aus
schiitteren (7hladiantha) bis dichten und gut
abgegrenzten (Momordica) Driisenfluren an der
Basis der Petalen. Sie sind vergleichsweise wenig
ergiebig, kdnnen aber bei Momordica auch grof3ere
Oltropfen bilden. Die Elaiophoren sind meist in
Fiinfzahl vorhanden.

(6) Einige wenige Momordica-Arten, wie die in den
gesamten Tropen als Gemiise- und Heilpflanzen
kultivierten Bittermelonen (M. charantia, M. bal-
samina), besitzen keine Elaiophoren bzw. florales
O, sondern sind reine Nektarblumen. Es handelt
sich jedoch hier nicht um urspriingliche Arten, die
sozusagen die Olproduktion noch nicht erfunden
haben, sondern um abgeleitete Taxa, bei denen
die Olsekretion im Laufe der Evolution sekundir
verloren gegangen ist. Diese schon von VoGeL
aufgestellte These hat jiingst durch molekular-sys-
tematische Analysen ihre Bestitigung gefunden
(RexNER & ScHArPER 2010). Die Fihigkeit zur
Bildung floralen Ols wurde bei den Cucurbitaceen
nur einmal erworben, ist aber mehrfach parallel
wieder verloren gegangen.

(7) Der Nektar der minnlichen Bliiten wird von
beiden Geschlechtern der Ctenoplectra-Bienen
aufgenommen. Er dient der Eigenversorgung
und Energiegewinnung. Bei der Nektarauf-
nahme wird Pollen auf dem Thorax der Bienen
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aufgebracht, wo er aufler Reichweite der Putz-
bewegungen bleibt. Das Bliitend!l wird hingegen
nur von den Bienenweibchen gesammelt. Bringt
ein Weibchen Pollen einer minnlichen Bliite mit,
wird dieser an den Narben abgestreift. Damit
ist die Polleniibertragung vollzogen. Durch die
Bereitstellung sowohl von Pollen, Nektar und Ol
in den minnlichen Bliiten und Ol in den weib-
lichen Bliiten werden die Ctenoplectra-Bienen
an die Bliiten von Momordica und Thladiant-
ha gebunden. Die Lebenszyklen der Pflanzen
und der Bienen sind somit perfekt aufeinander
abgestimmt.

10. Primulaceae: Lysimachia —
Olblumen vor unserer Haustiir

Nach den bisherigen Ausfithrungen mag der Ein-
druck entstanden sein, dass Olblumen und ihre
Bestdubung durch hochspezialisierte Bienen ein
rein tropisches Phinomen darstellen. Dem ist aber
keineswegs so. Auch in unserer heimischen Flora
gibt es Olblumen, sogar mehrere Arten. Alle ge-
héren der Gattung Lysimachia (Gilbweiderich) aus
der Familie der Primelgewichse an.

Insgesamt umfasst die Gattung Lysimachia ca.
180 Arten (ANDERBERG et al. 2007) und davon
bilden etwa 40 % Olblumen. Sie sind die einzigen
Vertreter der Olblumen in Europa, Nordamerika
und weiten Teilen Asiens. Bestiubt werden diese
Primelgewichse ausschliellich von Olbienen der
Gattung Macropis (Melittidae-Melittinae). Eine
erste Erwihnung, dass Pflanzen dieser Gattung
Olblumen darstellen, findet sich in TRoLL (1972:
101), der iiber Forschungsergebnisse von VogeL
folgendermaflen berichtet: ,Inzwischen konn-
te Prof. VoGeL den Kreis bekannter Olblumen
durch die unerwartete Entdeckung ausweiten,
dafl dieses Pollinationsprinzip auch im hol-
arktischen Bereich vorkommt, und zwar in min-
destens drei Sektionen der Gattung Lysimachia,
inklusive L. vulgaris, L. punctata und L. num-
mularia. Diese galten bisher als Pollenblumen.
Die Existenz eines Driisenhaarbesatzes war zwar
schon frither aufgefallen, das Sekret jedoch fiir
eine terpenartige Substanz gehalten und eine
dkologische Bedeutung desselben in Abrede ge-
stellt worden.



Abb. 26: Lysimachia ciliata (Primulaceae). Die élsezernieren-
den Driisen (Elaiophor) sind im Zentrum der Bliiten, auf
den Basen der Kronblitter und auf den Filamenten gut zu
erkennen.. (Foto: G. GErLacH, BG Miinchen-Nymphen-
burg)

Lysimachia ist seit lingerem als nahezu alleini-
ger Wirt der Bienengattung Macropis (Melittidae)
bekannt. Diese hatte Verwunderung durch die
Eigenart erregt, ihre Pollenladungen zu benetzen,
was im weiteren Verwandtschaftskreis sonst nicht
vorkommt“. Nach der Erkenntnis, dass Lysima-
chia-Arten Olblumen und Macropis-Bienen Ol-
bienen darstellen (erste Mitteilung: VogeL 1976),
hat sich VogeL intensiv mit der Bliitenbiologie
(Blittenbau, chemische Zusammensetzung des
Ols) mitteleuropiischer, asiatischer und nord-
amerikanischer Vertreter von Lysimachia, der
Biologie der Schenkelbienen (Morphologie,
Nestbau, Nektarpflanzen) sowie der Interaktion
der beiden Partner (Pollen- und Olsammelver-
halten, Bestiubung, Bestiuberanlockung) be-
fasst. Sein diesbeziigliches Hauptwerk stellt das
von der Akademie der Wissenschaften und der
Literatur in Mainz publizierte Buch ,,Olblumen
und 6lsammelnde Bienen, zweite Folge: Lysima-
chia und Macropis* dar (VOoGeL 1986). Zu er-
wihnen ist auch sein IWF-Film ,,Gilbweiderich
und Schenkelbiene® (VoGeL 2002¢, 2005), der
im Internet unter der Adresse https://av.tib.eu/
media/15806 abgerufen werden kann.

In der Natur lassen sich der Bliitenbesuch
und die Bestiubung durch Schenkel-Bie-
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Abb. 27. Ein frisch geschliipftes und am Thorax markier-

tes Weibchen der Wald-Schenkelbiene (Macropis fulvipes)
(Melittidae) auf einer Bliite von Lysimachia punctata. Die
Hinterbeine werden wihrend des Bliitenbesuchs hochge-
streckt. Deutlich sichtbar ist die dichte Behaarung auf den
Schienen (Tibien) und Fersengliedern (Metatarsus) zu sehen,
da die Biene noch keinen Pollen und Ol gesammelt hat.
(Foto: S. DOTTERL)

nen (M. europaea, Auen-Schenkelbiene, und
M. fulvipes, Wald-Schenkelbiene) am besten
bei L. vulgaris (Gewdhnlicher Gilbweiderich)
und L. punctata (Punkdierter Gilbweiderich) be-
obachten. Erstere Art ist eine in Mitteleuropa
hiufige Pflanze, die in Feuchtbiotopen (Feuchte
bis nasse, meist basenreiche Wiesen- und Wald-
standorte, Ufer- Gebiische, Erlenbruchwilder
etc.) vorkommt, wihrend letztere seltener an-
zutreffen ist (Wald- und Gebiischrinder, Hoch-
staudenfluren, Feuchtwiesen), aber hiufig als
Zierpflanze in Girten kultiviert wird. Hingegen
wird die kriechende L. nummularia (Pfennig-
kraut) nur selten von Bienen besucht, und selbst
wenn, bildet sie kaum Friichte bzw. reife Samen
aus. Diese Pflanzenart breitet sich vorwiegend
vegetativ, durch Bildung von langen Ausliufern,
aus.

Die Arbeiten von VOGEL waren Basis fiir
weiterfithrende Arbeiten zur Bionomie der
Schenkelbienen (CaNE et al. 1983, CELARY
2004, ScHAFFLER & DOTTERL 2011), der Zu-
sammensetzung des Bliitenéls (SerroLp 2004),
sowie der Kommunikation zwischen Lysimachia
und Macropis (DOTTERL & SCHAFFLER 2007,
DOTTERL et al. 2011, SCHAFFLER et al. 2012,
SCHAFFLER et al. 2015).



Sehr detailliert wurde das Verhalten von Macro-
pis fulvipes nach dem Schlupf und beim Versorgen
der Brutzellen von SCHAFFLER & DOTTERL
(2011) analysiert. Sie fithrten die Beobachtungen
in einem Flugkifig durch, in den Bienen aus einem
Wurzelteller schliipften. Nachdem beobachtet
wurde, dass M. fulvipes in diesem Wurzelteller im
Okologisch-Botanischen Garten der Universitit
Bayreuth nistet, wurde dieser im darauffolgenden
Friithjahr vor dem Schlupf der Bienen in ein Ge-
wichshaus transportiert und der Flugkifig rund-
herum gebaut. Die Untersuchungen zeigten, dass
beide Geschlechter der Bienen nach dem Schliip-
fen Bliiten von Lysimachia besuchen, um Pollen zu
fressen. In und an den Bliiten iibernachteten sie
auch, zum Teil in grofSen Gruppen, die Weibchen
allerdings nur solange sie kein eigenes Nest hat-
ten. Ein solches legen sie nach dem Pollenfressen
an. Ist eine Brutzelle gegraben, kleiden sie diese
mit Bliitens! aus, das sie von Lysimachia-Bliiten
sammeln. Bei diesen Bliitenbesuchen gilt das
Augenmerk ausschlieSlich dem Ol. Erst wenn
eine Brutzelle nach etwa vier Sammelfliigen aus-
gekleidet ist und das Ol zur Bildung einer fes-
ten Schutzhiille durch Speichelsekrete verfestigt
wurde, sammeln die Weibchen als Futter fiir die
Larven in 6-8 Sammelfliigen neben dem Ol auch
aktiv den Pollen. Bei optimalen Bedingungen, wie
reichlich blithenden Gilbweiderich in der Nihe
der Nester und sonnig-warmes Wetter, bendtigen
die Bienen vier Stunden fiir die Auskleidung
und Verproviantierung der Brutzellen. Sie kén-
nen somit maximal 2 Brutzellen pro Tag fertig-
stellen und besuchen dabei in etwa 900 Bliiten
des Gilbweiderichs.

In unregelmifligen Abstinden trinken die
Weibchen wihrend des Nestbaus zur Eigen-
energieversorgung an Nektar fithrenden Pflanzen
wie Storchschnabelarten.

Neben dem Nestbau und Sammelverhalten
wurde in dem Flugkifig auch untersucht, wie die
Kommunikation zwischen Lysimachia und den
Bienen aussicht und welche Bliitensignale des
Gilbweiderichs fiir die Wirtspflanzenfindung von
den Bienen genutzt werden. Sind Weibchen zum
ersten Mal in ihrem Leben auf der Suche nach
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Lysimachia, nutzen sie primir Duftsignale der blii-
henden Pflanzen und erst, wenn sie die Pflanzen
riechen, auch visuelle Signale (z. B. Bliitenfarbe),
um diese zu finden (DOTTERL et al. 2011). Spi-
ter sind Duft- und visuelle Signale von dhnlich
grofler Bedeutung fiir die Bienen. Die kiirzliche
Identifizierung von Diacetin, einem Bliitenduft
von Lysimachia, als Schliisselsubstanz fiir die An-
lockung von Macropis, stellt generell den ersten
identifizierten Lockstoff einer Olblume-Olbie-
ne-Interaktion dar (SCHAFFLER et al. 2015). Diese
Substanz kommt auch in afrikanischen und neo-
tropischen Olblumen vor, ist chemisch dem fetten
Ol sehr dhnlich, und kénnte ein wichtiges Signal
nicht nur fiir Macropis, sondern auch fiir weitere
Olbienen darstellen.
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