Corallorrhiza trifida CHATEL. gehort zu den seltenen Orchideen 1m Kaukasus-
gebiet. Im siidlichen Bereich liegen einige wenige Fundorte in Georgien, em Fund-
ort liegt in Aserbaidschan nordlich des Sewansees nahe der Grenze zu Armenien.
Unser Fund ber Schemacha ist vermutlich der zweite Nachweis dieser Art fiir
Aserbaidschan.
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Die Siulchenstruktur der europiischen Orchideen

Jean Claessens und Jacques Kleynen
Mit 12 Abbildungen

Zusammenfassung:

Die Morphologie des Saulchens bildet die Grundlage fiir die Systematik der européischen Orchideen.
Nach emner Erlauterung der gebrauchten Begriffe werden alle Sauichen der europaischen Gattungen, thr
Aufbau sowie ihre Zugehérigkeit zu Familie, Unterfamilie und Tribus besprochen.

Abstract:

The systematics of the european orchids are mainly based upon the morphology of the gynostemium.
After discussing the terms used in this article, the authors treat the gynostemium of all the european
genera, their morphology as well as their belonging to family, subfamily and tribe,

1. Einleitung

Orchideen als Hobby bedeutet fiir die meisten von uns hinausziehen, auf der Suche
nach neuen Fundorten oder noch nicht gesehenen Orchideenarten. Die Systematik
steht da schon bedeutend weniger im Mittelpunkt des Interesses. Und dennoch kann
die Beschiftigung mit dem Innern der Orchideen, worauf ja in groBem MaBe die
Systematik beruht, sehr faszinierend sein.

Der Griinder der modernen Klassification war LINNAEUS, dessen System auf Ver-
teilung und Zahl der Geschlechtsorgane beruhte. Er kannte aber nur wenige Orchi-
deen (62 Arten in 6 Gattungen) (RAUSCHERT 1983). Als immer mehr neue Gat-
tungen beschrieben wurden, haben verschiedene Autoren versucht, eine systemati-
sche Anordnung aller derzeit bekannten Orchideen aufzustellen. Fiir sie alle war die
Beschaffenheit des Séulchens Ausgangspunkt ihrer taxonomischen Einteilung. Des-
halb scheint es uns wichtig, zuerst die gebrauchte Begriffe zu verdeutlichen, denn
dartiber besteht noch viel Verwirrung, wie z.B. deutlich gezeigt wird in RASMUSSEN
(1986) oder DEMARES (1996).

2. Aufbau der Orchideenbliite
Um den Aufbau emer Orchideenbliite zu verdeutlichen, haben wir als Beispiel eine

prunitive Gattung (Epipactis) und eine weiterentwickelte Gattung (Orchis) genom-
men.
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Konnenktivfortsatz

Rostellumfalte
Viscidium Viscidium

Bursicula Bursicula

Narbe Narbe

Sporeingang

Orchis Ophrys

N
J —-l\— Pollinium

/

_ 7 audicula
{ (Pollenstieichen)
1 /--‘
Viscidium “":-"*‘;\—\7

(Klebscheibchen) R

Epipactis

Klinandrium

Rostellum +
Viscidium

Pollinarium

Abb. 1: Aufbau der Orchideenbliite
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Von oben nach unten begegnen wir (Abb. 1):

1.Anthere: der Staubbeutel der Orchideen. Bei allen europiischen Orchideen (mit
Ausnahme von Cypripedium) gibt es nur emen fertilen Staubbeutel, der
abhingig von der Gattung zwei oder vier Pollinien oder Pollinarien enthilt.

2. Filament: der Staubfaden, also der Stiel des Staubbeutels. Bei vielen Nicht-Or-
chideen ist das Filament fadenformig ausgebildet. Bei den Orchideen aber
15t es nur als ganz kurze Verbindung anwesend, vor allem bei den primiti-
ven Orchideen (z.B. Cephalanthera, Epipactis). Bei den Orchidoideae aber
fehlt ein Filament. Bei dieser Unterfamilie ist die Anthere auf breiter Basis
mit der Sdulchenbasis verbunden.

3. Klinandrium: Pollenschiissel an der Oberseite des S#ulchens, worin bei einigen
Orchideen (wie zum Beispiel bei Epipactis) die Pollinien fallen.

4. Narbe: kann 2- oder 3-teilig semn. Ein Teil der Narbe hat sich umgewandelt zum

5. Rostellum: Das Rostellum wiederum ist das Organ, das ein Viscidium oder Kleb-
scheibchen (oder besser gesagt Klebkérper) bildet. Das Rostellum kann sehr
unterschiedlich gestaltet sein, zeigt sich aber oft als ein mehr oder weniger
gefaltenes Band im Herzen der Orchideenbliite, zwischen Pollinien und
Narbe (die Rostellumfalte).

6. Bursiculae: Das Rostellum kann neben einem Viscidium auch ein oder zwei
Bursiculae bilden. Dies sind kleine Taschen die an ihrem hinteren Ende
gelenkig mit der Siulchenbasis verbunden sind. Man mmmt an, daf sie
dienen um Viscidium (oder Viscidia, wie bet Orchis) vor Austrocknung zu
schiltzen. Wenn ein besuchendes Insekt gegen die Bursicula st6Bt, klappt
dies nach hinten und gibt somit die Viscidien frei.

7. Viscidium: Das Viscidium kann sehr einfach driisenartig gestaltet sein (wie bei
Epipacnis), oder es kann aus einem oder zwei Klebscheibchen bestehen.

8. Pollinarium: Be1 den weiterentwickelten Orchideen sehen wir oft ein Pollinarium,
bestehend aus Pollinium (die eigentliche Pollenmasse), Caudicula oder
Pollenstielchen, gebildet in der Anthere, und einem Viscidium, gebildet vom
Rostellum.

9. Stipes: Dieser letzte Unterschied ist wichtig, um den Begriff Stipes zu verstehen.
Ist ndmlich bei héherentwickelten Orchideen der Abstand zwischen
Viscidium und Caudiculae zu grofl geworden, dann entwickelt sich ein band-
artiges Gewebestiick, das beide verbindet. Die Stipes ist hier nicht abgebil-
det. Stipes findet man nur bei den hoherentwickelten Orchideen. Bei den
europdischen Orchideen haben nur Corrallorhiza und Calypso einen Stipes.

10. Auriculae oder Staminodien: wie sich aus ontogenetischen Studien ergeben hat,
haben die kleinen Gebilde seitlich der Anthere emen unterschiedlichen Ur-
sprung. Bei den Neottioideae, wie bei Epipactis, und den fortgeschrittenen
Epidendroideae sind dies tatsdchlich Staminodien. Bei den Orchidoideae
hingegen sind es Auswiichse der Anthere, die keinen staminodialen Ur-
sprung haben (KURZWEIL 1987 at+b, 1988).
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3. Einteilung

Wir gehen be1 unserer Einteilung aus vom Schema wie vorgeschlagen von
DRESSLER (1993) (Abb. 2). Er unterscheidet 5 Unterfamilien, wovon die
Apostasioideae auier Betracht bleiben, weil sie keine Vertreter in Europa haben.

Unterfamilie Tribus Subtribus Genus
Cypripedioideae - Cypripedium
- Cephalanthera
Limodorinae - Epipactis
- Limedorum
Neottieae
primitive Listermnae - Listera
Epidendroidea - Neottia
Gastrodieae Ep - Epipogium

Goodyermae - Goodyera
Spiranthoidea Crarud*)idea<
Spiranthinae - Spiranthes

- Coeloglossum

- Dactylorhiza

- Gymnadema

- Nigntella

- Platanthera

- Pseudorchis

- Aceras

- Anacamptis

- Barlia

Orchidinae - Chamorchis

- Compena

- Himantoglossum

- Neotinea

- Neottianthe

- Ophrys
Orchidoideac Orchideaea - Orchis

- Serapias

- Stevemella

- Traunsteiners

- Gennaria

Habenariinae - Hermininm
- Habenana

- Lipans

Malaxideae - Malaxis
fortgeschnttene - Hammarbya
Epidendroidea
Calypsoeae ~ Calypso
- Corallorhiza

Abb. 2: Einteilung der Orcludeen nach DRESSLER
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Die Verteilung der Gattungen iiber die Unterfamilien ist sehr unterschiedlich. Die
Orchidoideae bilden mit 22 Gattungen die gréfite Gruppe.

Familie Unterfamilie

Apostasioideae - kein Vertreter in Europa
Cypripedioideae - 1 Gattung
Spiranthoideae - 2 Gattungen
Orchidoideae - 22 Gattungen

Epidendroideae - 11 Gattungen

Orchidaceae

3.1. Cypripedioideae

Wie Sie im Abb. 2 sehen kdnnen, hat die Unterfamilie der Cypripedioideae nur
einen Vertreter in Europa, ndmlich die Gattung Cypripedium. Sie ist zugleich auch
die einzige Gattung, die zu den Diandrae gerechnet wird, das heiit Orchideen mit
zwel fruchtbaren Staubblittern.

Wir kennen alle die Funktion der Lippe von Cypripedium als Insektenfalle. Geleitet
durch Haare an der Innenseite der Lippe, die alle 1n Richtung auf das Séulchen ste-
hen und von “Fenstern” in der Seitenwand der Lippe, kriechen die besuchenden
Insekten, vor allem Bienen, zum einzig moéglichen Ausgang, seitlich des Saulchens.
Dabei berithrt das Insekt zuerst die etwas konvexe, trockene, von kleinen Papilien
besetzte Narbe, die deutlich dreiteilig ist. Die Narbe 1st in ihrer Ausstattung hervor-
ragend geeignet um den Pollen zu empfangen. Denn der 1st nicht mehlig oder von
fester Konsistenz, sondern befindet sich als Fliissigkeit an beiden Enden der Anthe-
ren. Das erkldrt auch die (be1 Orchideen atypische) Trockenheit der Narbenflidche.
Durch die rdumliche Lage der verschiedenen Organe ist auch die Allogamie ge-
wihrleistet: der Bestduber setzt zuerst die mitgebrachten Pollenkémer ab, und be-
rithrt, indem er weiterkriecht, erst dann das Staubblatt und empféngt neue Pollen-
masse.

3.2. Die primitive Epidendroideae

Wie Abb. 3 zeigt, sind die Epidendroideae in eine primitive und eine fortgeschritte-
ne Gruppe unterteilt.

Die wichtigsten Unterschiede: die primitiven Epidendroideae besitzen diinne Wur-
zeln, in der Knospe aufgerolite Blitter, eine nicht abfallende Anthere mit einem
Filament, kein oder ein einfaches Rostellum und mehlige Pollinien.
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Die fortgeschrittenen Epidendroideae zeigen verdickte Wurzeln oder verdipkte un-
tere Stengelabschnitte, 1n der Knospe gefalltete Blitter, eine abfallende Anthere und
feste Pollinien.

- dilnne Wurzeln
- convolute (aufgerollte) Blitter
primitive - ausdauernde (nicht abfallende) Anthere
—Epidendrozdeae - Anthere mit Filament (Stiel des Staubblattes)
- kein oder einfaches Rostellum
- kein oder einfaches Viscidium
- mehlige Pollinien

Epidendroideae

- verdickte wurzeln oder verdickte untere Stengelabschnitte
Jfortgeschrittene - gefaltete Blitter (in der Knospe)
— Epidendroideae - abfallende Anthere
- feste Pollinien

Abb. 3: Unterteilung der Epidendroideae

Die Tribus der Neottieae wird in 2 Subtriben unterteilt. Zuerst die Limodorinae: schon
aus der Ahnlichkeit von Wurzeln und Wuchsform geht hervor, daB Cephalanthera
und Epipactis mit Cypripedium eng verwandt sind. Cephalanthera wird allgemein
als die primitivste Gattung betrachtet. Das zeigt sich auch im Bau des Séulchens,
wie be1 C. rubra (Abb. 4). Unmittelbar tiber
die Narbe steht die Anthere mit den Pollinien.
Es fehlt jede Andeutung von Rostellum oder
Viscidium. Und dennoch wird Cepha-
lanthera von Insekten bestéubt.

Das geschieht, indem die Insekten beim
Nektarsuchen mit dem Riicken gegen den
oberen Rand der Narbe stolen. Wenn sie
dann beim Zuriickkriechen die Pollinien be-
rithren, werden diese mit Hilfe der Narben-
fliissigkeit auf den Riicken geklebt. Der
Langsschitt zeigt deutlich die Lage von Nar-
be und gestielte Anthere mit den Pollinien.
Wie diinn dieTrennungslinie zwischen Allo-
gamie und Autogamie sein kann, wird bel
C. longifolia und C. damasonium demon-
striert.

Abb. 4: Cephalanthera rubra,
Langsschntt

28

Be1 C. longifolia (und ebenso bei C. rubra) wird die Selbstbestdubung verhindert
durch ein diinnes Héutchen, das die Oberseite der Narbe bedeckt. Man kann es bei
einer dlteren Bliite an der Verfirbung ganz gut erkennen. Durch dieses Hiutchen
kdnnen die Pollinien nicht mit dem Narbenschleim in Kontakt kommen. Man sicht
daher in der Natur, dal C. longifolia und C. rubra nur sehr méBig bestiubt werden,
und daf} die nicht bestiubten Bliiten abortiert werden.

Cephalanthera damasonium aber besitzt dieses Hautchen nicht. Deshalb fallen die
Pollinien beim Verlassen der Anthere gleich auf den oberen Rand der Narbenfliche
und werden vom Narbenschleim durchtrinkt. Dann fangen die Pollenschliuche an
sich zu entwickeln.

Die Gattung Epipacnis ist von der Bliitenbiologie her sehr interessant. Viele Arten
dieser Gattung besitzten ein deutliches Klinandrium, worin die Pollinien fallen. Ein
Teil des mittleren Narbenlappens hat sich hier in ein Rostellum umgewandelt, bei
Epipactis in Form eines mehr oder weniger schnabelartigen Vorsatzes am oberen
Narbenrand. AuBerdem ist ein Viscidium von ungefihr kugeliger Gestalt gebildet
wie bei E. helleborine. Der deutsche Name Rostelldriise kann hier etwas verwirrend
wirken, denn es handelt sich nicht um eine Fliissigkeit ausscheidendes Organ. Das
Viscidium ist anfangs von fester Konsistenz, und erst spiter in der Entwicklung
16sen sich die Zellen auf und bilden so den Klebstoff, von einem diinnen Hiutchen
umgeben. Das Viscidium hat bei Epipactis eine Doppelfunktion: es verhindert Selbst-
bestdubung, indem es zwischen Narbe und Anthere steht und dient gleichzeitig als
Haftmittel um die Pollinien an potentielle Bestauber zu befestigen. Um die Autogamie
effektiv verhindern zu kénnen, sind, wenigstens bei den allogamen Epipacten, die
Pollinien schon vor der Anthese mit dem Viscidium verbunden (Abb. 5), und haben

die Pollinien eine feste Konsistenz: auch beim Alterwerden verlieren sie nicht ihren
Zusammenhang,

Abb. 5: Epipactis helleborine. Der Langsschnitt zeigt die Lage des abnehmbaren
Viscidium und die Verbindung mit den Pollinien
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Es handelt sich be1 Epipactis tatsichlich um ein abnehmbares Viscidium: man kamn
die beiden Pollinien entfernen und nimmt gleichzeitig das Viscidium mit. Kiirzlich
wurde postuliert, da die Gattung Epipactis ein Stipes vom Hamulus-Typ besitzen
wiirde (ROBATSCH 1996). Ein Hamulus 1st ein hakenformig gebogener Teil des
Rostellums, wie wir ihn spéter bei Corallorrhiza sehen werden. Es ist wichtig, auf
den vermeintlichen Stipes bei Epipactis einzugehen, weil darauf einige neue Epipactis-
Beschreibungen basiert sind. Allein schon aus phylogenetischer Sicht ist ein Stipes
bei Epipactis nicht méglich, weil die Stipes ausschlieBlich bei weiterentwickelten
Gattungen zu finden ist. Und es wird allgemein anerkannt, daB Epipactis eine der
primitivsten Gattungen ist. Bei keinem der Vertreter der Gattung Epipactis, odgr im
weiteren Sinne der Limodorinae, sind Pollenstielchen vorhanden, obwohl sie die
erste Voraussetzung fiir ein Stipes sind. Denn ein Stipes ist, wie wir schon sagten,
die Verbindung zwischen Viscidium und Pollenstielchen. Diese letzte kénnen rudi-
mentir sein, wie wir bei Calypso sehen werden. Aber bei Epipactis fehlen jegliche
Pollenstielchen. Rostellum und Viscidium von Epipactis sind nicht, wie behauptet,
homolog mit dem Hamulus van MICROTIS, wie auch aus ontogenetischen Studien
von KURZWEIL (1988) eindeutig hervorgeht. Wie sieht aber das Viscidium von
Epipactis in Wirklichkeit aus? Das Viscidium hat sich um die Rostellspitze gebilflet
(Abb. 5). An der Oberseite des Viscidiums (also die den Pollinien zugewandte Se}te)
ist eine zugespitzte Erhohung zu erkennen. Sie steht zwischen den beiden Pollinien.
Genau an dieser Stelle 6ffnet das Membran der Anthere sich zuerst, so daB hier
Pollinien und Viscidium zusammenwachsen. Durch diese Erhéhung kann das
Viscidium zwar etwas hakenformig erscheinen, mit einem Stipes hat dies aber nichts
zu tun. Das Foto (Abb. 5) zeigt auch, daf} Epipactis nicht, wie frither angenommen
wurde, eine rein akrotone Gattung ist. Akroton heifit, daB die Pollinien sich mit ihrer
Spitze am Viscidium anheften. Das 1st hier aber nicht der Fall. Epipactis neigt mehr
zu Mesotonie, wobei die Pollinien mehr in der Mitte mit dem Viscidium verbunden
sind.

Die Gattung Limodorum 3hnelt in der aufrechten Stellung der Anthere und 1m lan-
gen Siulchen Cephalanthera, besitzt aber 1m Gegensatz zu Cephalanthera em
Viscidium. Allerdings ist es bei L. abortivum oft nicht funktionell. Man kann Bliten
finden wobei die Pollinien mit Hilfe des Viscidiums entfernt worden sind, viel ofter
findet man aber Bliiten, wo dies nicht der Fall ist. Dann geht Limodorum auf
Autogamie iiber, indem die Pollinien aus der Anthere gleiten und links und rechts
vom Viscidium auf dem oberen Narbenrand haften. Bei ungiinstigem Wetter, das
heiBt wenn es entweder zu heill oder zu kalt ist, 6ffnen die Bliiten sich fast oder
{iberhaupt nicht. Das ist die Regel be1 L. trabutianum, die auBerdem allein schon
durch die Position der Narbe obligat autogam ist. Bei L. abortivum sitzt die Narbe an
der Vorderseite des Saulchens, wihrend sie bei L. trabutianum fast senkrecht zur
Achse des Sdulchens steht. AuBerdem verhindert ein manchmal recht groBes
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Staminodium, daB emn Insekt Viscidium oder Pollinien beriibrt. L. gbortivum kann
aber auch aktiv den autogamen Vorgang zustande bringen. Einerseits biegt die An-
there beim Alterwerden nach vorne, und anderseits quillt die Narbenflissigkeit auf
und férdert damit das Austreiben von Pollenschliuchen.

Die Subtribus der Listerinae besteht aus 2 Gattungen, die sich vor allem durch ein
sensibles Rostellum unterscheiden. Nehmen wir als Beispiel em Saulchen von Listera
ovata. Oberhalb der Anthere befindet sich ein Auswuchs des Filaments, dessen Funk-
tion noch nicht deutlich ist. Das Rostellum ist einzigartig, und wird so nur bei Listera
und Neottia angetroffen. Es 1st weiBlich, zungenférmig, bildet aber kein Viscidium.
Am vorderen Ende des Rostellums befindet sich eine sehr empfindliche Spitze, die
bei der geringsten Berithrung emnen Tropfen Klebstoff freigibt. Das geht blitzschnell,
und in einer Handlung werden die freiliegenden Pollinien durch diesen Tropfen mit
dem potentiellen Bestiuber verbunden. Das Rostellum, in dem der Druck weggefal-
len ist, klappt dann nach unten und bedeckt damit die Narbenfliche. So wird effektiv
die Selbstbestdubung verhindert. Nach einigen Stunden klappt das Rostellum wie-
der hoch, die dann empfangnisbereite Narbe freigebend. Eine dhnliche Vorrichtung
findet sich auch bei Neottia nidus-avis. Bei dieser Art wird schén illustriert, wie von
Allogamie auf Autogamie iibergegangen wird. Bei der Anthese ist Neottia allogam,
und das Rostellum funktioniert auf der gleichen Weise wie bei Listera. Bei ausblei-
bendem Insektenbesuch aber verlieren die Pollinien ihren Zusammenhang, und fal-
len links und rechts vom Rostellum auf die Narbenfliche.

Es gibt be1 den primitiven Epidendroideae noch eine Tribus, die Gastrodieae, mit in
Europa nur einem Vertreter, Epipogium aphyllum.

Das erste, was bei Betrachtung des Siulchens auffillt, ist daBl das Viscidium nicht
am oberen Narbenrand sitzt, sondern daf3 Narbe und Viscidium ein Stiick voneinan-
der entfernt sind. Die Anthere ist ein sehr typisches Gebilde, wie es sich nur bei
dieser Gattung findet. Sie ist massiv, und nur an der Unterseite sind zwei Vertiefun-
gen wo die Pollinien gebildet werden. Die Pollenstielchen werden an der AuBenseite
der Anthere gebildet. Das erklirt, wieso sie an der Hinterseite der Pollinien (also in
der Nihe des Filaments) befestigt sind und im Klinandrium unter die Pollinien durch-
gehen bis zum Viscadium. Die Pollenstielchen stehen vor der Anthese hoch, und
drehen sich dann im Laufe der Entwicklung um 180 Grad nach unten, bis sie sich auf
das Viscidium krauseln. Wir haben herausgefunden, daB sie dabei noch nicht mit
dem Viscidium verbunden sind. Erst wenn ein Insekt das Viscidium berithrt, platzt
das beschiitzende Héutchen und werden Pollenstielchen und Insekt mit einander
verbunden. Dies zeigt deutlich, dal Epipogium zwar schon eine weiterentwickelte
Gattung ist, die schon Pollenstielchen besitzt, aber das Viscidium ist noch ganz ein-
fach und nicht mit den Pollenstielchen verbunden, was ein deutlicher Hinweis ist fiir
den doch noch primitiven Ursprung dieser Gattung.
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3.3. Die Spiranthoideae

Wir springen jetzt von den primitiven Epidendroideae zu den Spiranthoideae, weil
dies aus phylogenetischer Sicht der nichste Schritt in der Entwicklung ist. Wir ken-
nen in Europa von dieser Unterfamilie nur eine Tribus, unterverteilt in zwei Subtriben
mit jeweils einer Art. Ein typisches Merkmal der Spiranthoideae ist die aufrechtste-
hende Anthere, die kiirzer ist als das Rostellum. Die Pollinien sind apikal an das
Viscidium befestigt, was man Akrotonie nennt. Die Orchidoideae hingegen sind mit
dem unteren Ende der Pollinien an das Viscidium befestigt; man nennt das Basitonie.
Aber zwischen beiden Formen der Befestigung gibt es auch noch Zwischenformen,
wie wir sahen be1 Epipactis.

Am Beispiel von Spiranthes spiralis wollen wir die gute Absttmmung von Bliiten-
form und Morphologie des Saulchens zeigen. Spiranthes hat typische Rohrenbliiten,
die beim Aufblithen nur wenig getffnet sind. Es besteht nur ein ganz schmaler Durch-
gang zwischen Viscidium und Lippe. Wenn also eine Hummel, ein regelméfBiger
Besucher dieser Art, die Zunge in der Bliite steckt auf der Suche nach Nektar, stofit
sie unwiderruflich gegen das Viscidium und nimmt die Pollinien mit. Wenn beim
Insekt schon Pollinien an der Zunge befestigt sind, konnen diese nicht auf die Narbe
abgesetzt werden, weil die Offnung der Bliite zu klewn ist. Auf diese Weise wird
Autogamie verhindert. Nach zwei Tagen wird die Offnung der Rohre groBer, und
besuciiende Insekten konnen dann die mitgebrachten Pollinien auf die Narbe abset-
zen. In diesen zwei Tagen ist die Narbe auch reifer, also klebriger geworden. Nach
Entfernung des Viscidiums bleiben die seitlichen Enden des Rostellums, als zwei
Zihnchen ausgebildet, iibrig. Die besuchenden Insekten nehmen beim Anfliegen
von Spiranthes immer den gleichen Weg: sie landen unten in der Infloreszenz, wo
die Bliiten schon weit gedffnet sind, und kriechen dann den Bliitenstand spiralig
hoch zu den gerade gedffneten Bliiten. Auf diese Weise versichert das Benechmen
der Bestduber noch einmal extra den allogamen Vorgang.

Die Gattung Goodyera gleicht im Aufbau und Funktion des Sdulchens Spiranthes.
Ein deutlicher Unterschied sind die sektile Pollinien, das heift, die Pollinien sind
aus Pollenpaketchen aufgebaut, durch elastische Dréhte mit einander verbunden.
Das Rostellum bildet, ebenso wie bei Spiranthes, seitlich des Viscidiums zwei Z&hn-
chen, die stehenbleiben wenn das Viscidium entfernt ist.

3.4. Die Orchidoideae

Wir kommen jetzt zur groBten Unterfamilie, die Orchidoideae. Charakteristisch fiir
sie sind die Wurzelknollen, aufrecht stehende Narbe, fest mit dem Saulchen ver-
wachsene Anthere, sektile Pollinien mit basalen Pollenstielchen und meistens ein
zweiteiliges Viscidium.
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Die Tribus der Orchideae wird in 2 Subtriben unterteilt. Kommen wir zuerst zu den
Orchidinae.

- Coeloglossum
Wurzelknollen - Dactylorhiza
- handformig oder - Gymnadenia
spitz zulaufend - Nigritella
- Platanthera
~ Pseudorchis

Orchidinae

- Aceras

- Anacamptis

- Barlia

- Chamorchis

- Comperia

Wurzelknollen - Himantoglossum

- kugelig - Neotinea

- Neottianthe

- Ophrys

- Orchus

- Serapias

- Steveniella

- Traunsteinera

Eine mogliche Einteilung beruht auf der Form der Wurzelknollen, die nach
DRESSLER (1993) die gegenseitigen Verwandtschaften am besten zeigt. Betrach-
ten wir zuerst die Arten mit handformigen oder spitz zulaufenden Wurzelknollen.
Bei dieser Gruppe gibt es sowohl Gattungen mit, wie auch ohne Bursiculae.

Gymnadenia ist der Namensgeber der Nacktdriisigen. Sie zeigt deutlich einige Be-
sonderheiten ihrer Unterfamilie: eine aufrechtstehende Anthere, Pollinien mit
Pollenstielchen und Viscidium und deutliche Auriculae links und rechts der Anthere.
Das Rostellum 1st als Falte zwischen beiden Antherenhilften zu erkennen. Es bildet
zwei nackte, lingliche Viscidien, die sich an der Oberseite des Sporneingangs befin-
den. Gymnadenia 1st eine Falterblume; die Pollinarien werden dem Riissel aufge-
setzt und biegen danach nach vorne, sodaf sie in der richtigen Position kommen um
die Narbe zu berithren. Die Narbe ist scheinbar zweiteilig, die groBen Teile befinden

sich links und rechts des Spornemgangs, ein dritter, viel kleinerer Teil liegt hinter
der Insertionsstelle der Viscidien.

DieA Gattung Nigritella zeigt verhiltnismiBig groBe Pollinarien mit nackten Viscidien.
Zwischen den beiden Antherenfichern bildet das Rostellum eine schmale Falte. Die
Aufienenden der verkehrt-nierenformigen Narbe sind links und rechts der Kleb-
scheibchen zu sehen. Die micht resupinierte Stellung der Bliiten verhindert Autogamie.
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Der Bliitenbau von Pseudorchis albida dhnelt weitgehend dem von Gymnadenia
weshalb Pseudorchis frither zur Gattung Gymnadenia gerechnet wurde. Pseudorchis
hat ein sehr kurzes Saulchen mit dementsprechend kurzen Pollinarien. Die Narbe 1st
zweiteilig und befindet sich links und rechts des Sporneingangs. Die sehr lose Struk-
tur der Pollinien und die sehr effektive und schnelle Befruchtung deuten auf eine
fakultative Autogamie. Diese Art wird aber auch sehr gut von Insekten, vor allem
Schmetterlingen, besucht

Auch Platanihera ist nacktdriisig. Die beiden Theken kénnen entweder parallel oder
weit auseinander stehen. Das Rostellum ist in der Form eines Bandes zu sehen, ober-
halb der Narbe. Platanthera chlorantha und P bifolia unterscheiden sich auler dem
Stand der Theken auch durch die verschiedene Lange der Pollenstielchen. Die bei-
den Viscidien sind einander, anders als be1 den meisten Vertreter ihrer Gruppe, zuge-
wandt und kénnen dadurch entweder den Augen oder dem Riissel der Falter aufge-
setzt werden. Direkt nachdem die Pollinarien entfernt worden sind, biegen sie nach
vorne und gleichzeitig nach auBen, sodal} sie in die richtige Position zur dreiteiligen
Narbe kommen, die sich oberhalb und seitlich des Sporneingangs befindet.

Die Gattung Dactylorhiza st der einzige Vertreter der Orchideen mit handfrmigen
Wurzelknollen, die eine Bursicula besitzt. Auch in der Form und Position der Narbe
unterscheidet sie sich. Die Narbe befindet sich, zusammen mit dem Sporneingang,
in einer Hohlung. Das Rostellum hat, auer zwei Klebscheibchen, auch eine Bursicula,
eine Art Tasche, gebildet. Zwischen den Theken befindet sich die Rostellumfalte. In
der Seitenansicht ist die vorgeriickte Stellung von Rostellum und Bursicula deutlich
zu erkenmen. Es ist deutlich daB diese Stellung die Entfernung der Pollinarien be-
giinstigt. Das besuchende Insekt stBt mit dem Kopf oder Riicken gegen die Bursicula,
die an der Hinterseite gelenkig ist. Die Bursicula klappt nach hinten und gibt somit
die beiden Viscidien fre1, die dem Insekt angehaftet werden. Die Pollinarien biegen
darauf nach vorne, sonst verfehlen sie ja die tiefer liegende Narbe.

Wir kommen jetzt zu den Gattungen mit kugeligen Wurzelknollen. Als erste die
monotypische Gattung Neottianthe. Neottianthe 1st zwar nacktdriisig, hat aber rund-
liche Wurzelknollen. Die Anthere ist leicht zugespitzt und bildet zwei parallele Fi-
cher. Das kurz dreieckige Rostellum bildet an seinen umgebogenen Spitzen die nack-
ten, langlich-ovalen Klebscheibchen. Die Pollinien sind olivgriin und laufen aus in
kurze, bandformige Pollenstielchen.

Traunsteinera globosa hat Viscidien, die nur zur Hilfte mit emem diinnen Héutchen
bedeckt sind, das man als ein Vorldufer der Bursicula interpretieren konnte.

Coeloglossum zeigt, dhnlich wie Platanthera, ein bandférmiges Rostellum oberhalb
des Sporneingangs. Durch die Stellung des Rostellums kommen die besuchenden
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Abb. 6: Chamorchis alpina

Abb. 7 Barlia robertiana

Insekten ganz leicht in Berithrung mit
den Klebscheibchen. Die Viscidien
sind hier von einem Hiutchen be-
deckt, ebenso wie bei der nichsten
Gattung, Chamorchis. Die Kleb-
scheibchen von Chamorchis sind ver-
héltnismaBig grofl und von einem
Hiutchen bedeckt.

Chamorchis hat nur sehr kurze Pol-
len-stielchen (Abb. 6).

Die nachfolgenden Gattungen haben
alle eine Bursicula. Bei Himanto-
glossum sind beide Pollinarien mit
einem gemeinsamen Klebscheibchen
verbunden. Die Bursicula ist grof3 und
zugespitzt.

Auch die nichste Gattung, Barlia, hat
auch ein gemeinsames Klebscheib-
chen. Barlia ist nahe verwandt mit
Himan-toglossum. Auffallend ist die
groBe, konkave, langlich-dreleckige
Narbe (Abb. 7).

Eine weitere Gattung mit nur einem
Klebscheibchen ist Serapias. Inner-
halb der Gattung Serapias 1st S.
parviflora das Beispiel fiir eme obli-
gat autogame Art. Die Pollinien ver-
lieren schon in der Knospe ihren Zu-
sammenhang. Begiinstigt durch die
Stellung der Narbe, unterhalb der An-
there, fallen die Bruchstiicke der Pol-
linten direkt auf die Narbe.

Bei Anacamptis sind beide Kleb-

scheibchen verwachsen und bilden
somit ein sattelformiges Viscidium,
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Abb. 8: Anacamptis pyramidalis,
Pollinarien entfernt

Abb.9: Orchis tridentata,
mit Pollinarien
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von einer Bursicula umschlossen (Abb.8).
Das Viscidium steht unmittelbar tiber dem
Sporneingang und 146t nur einen ganz en-
gen Durchgang offen. Ein besuchender
Schmetterling fiihrt, geleitet von den seit-
lichen Leisten auf der Lippe, seinen Riissel
in den Sporn und driickt dabei die Bursicula
nach hinten.

Das Klebscheibchen kriimmt sich um den
Riissel. Dadurch stehen die Pollinarien
mehr weitwinklig auseinander. Auch hier
erfolgt wieder ein nach vorne biegen der
Pollinarien, um die Narbe, die sich zum
grofiten Teil links und rechts des Spornein-
gangs befindet, erreichen zu konnen. Der
kleine mittlere Teil der Narbe befindet sich
hinter dem Rostellum.

Aceras zeigt zwei Klebscheibchen die ganz
nahe zusammen liegen und meistens auch
gemeinsam entfernt werden. Sie sind aber
nicht, wie frither angenommen wurde, mit-
einander verbunden. Die Lippe bildet zwei
seitliche Wiilste, hat aber keinen Sporn. An
ihrer Basis sind aber zwei Vertiefungen, wo
sich der Nektar befindet.

Orchis, der Namensgeber der Sub-tribus,
gleicht im Bau des Sdulchens weitgehend
Dactylorhiza. Auch hier 2 Pollinien mit 2
Klebscheibchen in einer gemeinsamen
Bursicula (Abb. 9). Der Siulchenbau der
monotypischen Gattung Comperia gleicht
weitgehend Orchis.

Die Gattung Ophrys 1st gekennzeichnet
durch zwei Bursiculae. Das Rostellum 1st
ebenfalls wie be1 Orchis vorgeriickt. Das
Hiutchen der Bursicula bleibt {ibrig nach
Entfernung des Pollinariums. Ophrys

Abb.10: Ophrys apifera

Abb.11: Gennaria diphylla

apifera 1st eme selbstbestdubende Art. Die
Pollenstielchen kriimmen sich bis die Pol-
linien auf der Narbe landen (Abb 10).

Steveniella hat emn kurzes, gedrungenes
Sdulchen mit fast parallelen Theken. Das
Rostellum ist V-formig und bildet zwei
Klebscheibchen und eine grofie Bursicula.
Die Caudiculae sind auffallend breit,
bandformig und ungefihr gleich lang wie
das Pollinmum. Die Viscidien sind ling-
lich / oval.

Das Sdulchen von Neotinea ist sehr klein,
wieder vom Orchis-Typ und schwierig zu
fotografieren, weil die Massulae nur sehr
locker zusammenhingen. Entfernen der
Pollinarien ist schon méglich, aber
Autogamie 1st die Regel. Die Narbe ist
zweiteilig und steht, wie be1 Gymnadema,
links und rechts des Sporneingangs.

Die Habenariinae, in der Auffassung von
DRESSLER (1993), haben drei européi-
sche Vertreter. In dieser Subtribus trifft
man sowohl Vertreter mit ungestielten
oder sehr kurz gestielten Narbenflichen
an sowie welche mit zwei deutlich gestiel-
ten Narbenfliachen.

Gennaria hat em sehr kurzes Saulchen mit
divergierenden Antherenfichern. Das
Rostellum ist in seiner Mitte kurz dreiek-
kig und bildet zwei laterale Rostellum-
arme und nackte Klebscheibchen. Die Pol-
linien laufen spitz zu und bilden keine
Pollenstielchen. Die Narbenfliche ist
zwetteilig, konvex. Seitlich der Anthere
stehen zwei lange, weille Staminodien

(Abb. 11).
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Auch Hermunium hat sehr kleine Bliiten und emn dementsprechend kleines Siulchen,
mit ebenfalls an der Basis divergierende Antherenficher. Die Pollinarien sind ver-
hiltnismaBig grofl mit kurzen Caudiculae. Auffallend sind die groBen Klebscheibchen,
deren umgebogener Rand an der Unterseite einen Hohlraum bildet, wo sich der Kleb-
stoff befindet. Am Grund des Klebscheibchens befindet sich ein Hiutchen, das den
Klebstoff freigibt, dhnlich wie bei Coeloglossum. Die Klebscheibchen werden an
den Beinen der besuchenden Insekten gehaftet, wonach die Pollenstielchen nach
vorne und nach unten schwenken. Die Narbe ist zweiteilig, die beiden Teile liegen
unterhalb der Klebscheibchen. Bei ausbleibendem Besuch ist Selbstbestdubung
mdoglich, indem die Pollinarien sich als ganzes auf der Narbenfliche senken.

3.5. Die fortgeschrittenen Epidendroideae

Kommen wir jetzt zu den fortgeschrittenen Epidendroideae. Diese Unterfamilie wird
in die Triben Malaxideae und Calypsoeae unterteilt, und unterscheidet sich unter
anderen durch verdickte unterirdische oder oberirdische Teile, einmal gefaltete, fle1-
schige, abfallende Bltter, harte Pollinien und eine abfallende Antherenkappe. Wichtig
1st auch, daB die Anthere im Laufe der Entwicklung von einer aufrechten zu einer
voriibergebogenen Position iibergeht.

Das Siulchen von Liparis zeigt die typische, aufliegende Anthere mit in jedem Pollen-
fach zwei Pollinien. Das Rostellum ist klein, bogenformig und bildet zwei Viscidien
die sich jeweils vor einem Pollinienpaar befinden. Somit kénnen die Pollinienpaare
getrennt entfernt werden. Die Narbenfléche befindet sich unmittelbar unterhalb des
Rostellums und ist konkav, tief zuriickliegend mit vorstehenden Seiten. Obwohl eine
Fremdbestiubung moglich ist, scheint Selbstbestdubung doch die Regel zu sein,
worauf auch der sehr gute Fruchtansatz weist. Dies wird erm&glicht, indem die Pol-
linien aus ihren Fachern schieben und nach unten fallen. Da sie aber den Viscidien
schon angehaftet sind, werden sie durch diese fehlerlos zur Narbenfliche geleitet.
Hier funktionieren die Viscidien als Autogamie-Beforderer. Ein dhnlicher Vorgang
werden wir auch bei Corallorrhiza sehen.

Weil das Bliitenstielchen von Hammarbya sich um 360 Grad dreht, sehen wir das
Sdulchen von seiner Oberseite. Die vier wachsartigen Pollinien liegen in einem
Klinandrium, teilweise von der Anthere bedeckt. Zwischen den spitzen Enden der
Klinandriumseiten sitzt das eiformige Rostellum, das die Enden der Pollinien mat
einem Tropfen nicht hart werdender Klebstoff zusammen klebt. Die Narbe sitzt tie-
fer, zwischen den unteren Seiten des Klinandriums. Das Saulchen von Malaxis simmt
weitgehend tiberein mit dem von Hammarbya. Auch hier vier diinne, wachsartige
Pollinien, eine schrumpfende Anthere und ein gleichgestaltetes und gleich funktio-
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nierendes Rostellum. Deshalb werden Hammarbya und Mataxis von den amerikani-
schen Autoren, sowie von einigen europdischen, wie z.B. RASMUSSEN (1985)
und SCHLECHTER (1992), zu einer Gattung Malaxis zusammengefaBt.

Die Calypsoeae unterscheiden sich vor allem durch den Besitz einer Stipes. Die
Stipes kann ein bandférmiges Gewebestiick sein, das an der Oberseite des Rostellums
gebildet wird, wir reden hier von Tegula. Sie kann auch aufireten in der Form eines
hakenformigen Gebildes, der Hamulus.

Das Sédulchen von Calypso zeigt zwet la-
terale Leisten, die nach oben zu breiter wer-
den und 1n drei abgerundete Spitzen en-
den. Das Sdulchen ist halbrund, voriiber-
gebogen (Abb. 12). Calypso hat 4 Pollinien
die paarweise zusammen sitzen. Das
Viscidium 1st an die Stipes befestigt, die
bei dieser Art breit bandformig ist, also
eine Tegula. Hierauf werden die Pollinien
aus der Anthere deponiert. Sie bilden kei-
ne sichtbare Caudiculae, sind aber mit ela-
stischen Drihten mit der Tegula verbun-
den, die man als rudimentire Caudiculae
betrachten kann. Beim Kontakt mit dem
Viscidium werden Tegula und Pollinien
gleichzeitig entfernt. Das Viscidium hin-
terldBt eine herzformige Einkerbung; die
Tegula hinterl4Bt keine sichtbare Spur, weil
sie ja nur aus den oberen Schichten des
Rostellums besteht.

Abb.12: Calypso bulbosa

Um Aufbau und Funktionieren von Corallorrhiza zu verstehen, muB man die Bliiten
frith 1n der Entwicklung, noch vor der Anthese, untersuchen. Vor dem Offnen der
Anthere findet sich am oberen Narbenrand ein hakenformiges Gebilde, der Hamulus.
Die Anthere besteht aus zwei iibereinander liegenden Fichern, worin sich jeweils
zwel Pollinien befinden. Sie haben Pollenstielchen in der Form ganz diinner, elasti-
scher Drihte.

Wenn die Anthere, noch vor der Anthese, sich an ihrer Vorderseite 8ffnet, wachsen
Caudiculae und Hamulus zusammen. In dieser Phase konnen die Pollinien noch mittels
des Viscidiums, das sich an der Basis des Hamulus befindet, entfernt werden. Bald
aber 1st dies nicht mehr méglich, das Viscidium verliert seine Klebkraft. Beim
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Schrumpfen der Anthere liegen die Pollinien dann fre1 im Klinandrium, und fallen
ganz einfach nach unten. Sie werden dabei zur Narbe geleitet durch die Caudiculae,
die die richtige Linge und die gewiinschte Elastizitdt haben, um die Pollinien genau
auf die Narbe zu plazieren. Hier ist das Viscidium also, ebenso wie bei Calypso, eine
die Autogamie ermdglichende und beférdernde Einrichtung. Normalerweise findet
man bet frisch gedffneten Bliiten schon zwei oder alle vier mit der Narbe verklebten
Pollinien. Sie werden dann von Narbenschleim durchtrénkt. Der Hamulus wird da-
bei auch durchtrinkt und scheint teilweise aufzuldsen und ist nur noch als rundliches
Gebilde zu erkennen. Corallorrhiza ist also zwar fiir eine sehr kurze Zeit zur Alloga-
mie fihig, 1st aber normalerweise fast ausschlieBlich autogam, was auch der sehr
gute Fruchtansatz beweist.
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Die Gattung Epipactis und ihre systematische Stellung innnerhalb
der Unterfamilie Neottioideae, im Lichte entwicklungsgeschichtli-
cher Untersuchungen.

Karl Robatsch
Mit Zeichnungen von L. FREIDINGER und C. A. MRKVICKA

Zusammenfassung:

Die systernatische Stellung der Gattung Epipactis in der Subtribus Cephalantherinae wie auch die Stel-
lung dieser Subtribus innerhalb der Unterfamilie Neottioideae wird an Beispielen entwickungsgeschicht-
licher Untersuchungen diskutiert. Nach den neuesten molekularen Daten, die aus DNA-Sequenzanalysen
gewonnen wurden, 1st ein Stammbaum erstellt worden, 1n dem die Neottioideae n die “epidendroids”
eingereiht wurden. Das steht tm Widerspruch zu dem in unserer Arbeit praktizierten Klassifikations-
system, das in “Die Orchideen” R. SCHLECHTER 1n der Bearbeitung von F. BRIEGER und K.
SENGHAS verwendet wird.

Die Ableitung emer Orchideenbliite aus dem Liliiflorae-Erbe ermogiicht emne Differentialdiagnose zwi-
schen den Orchidaceae und den Apostasiaceae. Die Apostasiaceae, die viele Autoren als Unterfamilie
Apostasioideae zu den Orchidaceae stellen, werden durch vergleichende Bliitenanalysen von dieser
Familie abgetrennt. Der Entwicklungstendenz des Gynoeceums der Orchideen, durch die es zum Auf-
bau eines Rostellums nut seinen Organen kommt, steht die Reduktionstendenz des Gynoeceums der
Apostasiaceae, durch die es zu emner Verminderung des urspringlich trimeren Stigmas kommt, gegen-
uber.

Die Autogamie der Gattung Epipactis (Sektion Epipactis) wird durch Beobachtungen an Bildungs-
abweichungen, die manchmal sogar artbildend semn konnen (“hopeful monsters™), als gerichtet erkannt.
Neotenie oder Abbreviationen des Ontogenieablaufes filhren zu Reduktionen von Organen und deren
Funktionen.

Die Vertreter der Sektion Megapactis sid urspriingiicher als die Vertreter der Sektion Epipactis. Durch
Vergleichsstudien an den Hypochilien der Gattungen Cephalanthera, Limodorum, Aphyllorchis und
Megapactis, die Hypochilien als offene Nektarien entwickeln, mut dem Hypochil von Epipactis mit
emnem geschlossen Nektarium 1st dieses als abgeleitet erkannt worden.

Merkmalstiberemnsttmmungen bei den Unterfamilien Neottioideae und Epidendroideae wurden an vie-
len Beispielen aufgezeigt. Auf die Probleme, Unterscheidungskriterien zur Abgrenzung dieser Unter-
familien herauszufinden, 1st hingewiesen worden.

Der Evolutionserfolg der Orchidaceae kommt unter anderem durch den Umbau von finf Stamina zu
funf Stammodien zustande. Diese sind als Bauelemente fur viele blutenbiologisch wichtige Einrichtun-
gen, vor allem fur die Gestaltung des Orchideenlabellums, von Bedeutung.

Die Buchenwilder, die seit 90 Mio. Jahren existieren, kommen als Heimat der urspriinglichen terrestri-

schen Orchideen in Betracht, deren Nachkommen (die Neottioideae und Cypripedioideae) auch heute
noch diese Wilder als Lebensrdume nutzen.
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