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Morphologie des Siulchens der europiischen Orchi een
Evolution der Orchideenbliite

Bei Orchideen sind ein oder zwei Staubfdden und die Narbe zu einem Organ zusammen-
gewachsen, dem Saulchen.

Um den typischen Bau und die Funktion der das Sdulchen bildenden Teile besser zu ver-
stehen, ist es notig, die (vermutliche) Evolution der Orchideenbliite nidher zu betrachten.
Es sind nur sehr wenige Funde von fossilisierten Orchideen bekannt; deshalb ist die im
nachfolgenden prisentierte Entwicklungslinie eine hypothetische, abgeleitet von den mehr
oder weniger primitiven Merkmalen der heutigen Orchideen. Die Beschreibung basiert auf
Publikationen von DRESSLER 1961, 1987 und 1993.

Allgemein nimmt man an, daB die Urfonn der heutigen Orchideen eine liliendhnliche
Bliite besaJ3. Um diese zur Orchideenbliite entwickeln zu kénnen, mu!3te diese "Proto-
Orchidee" einige Voraussetzungen erfiillen. Sie mu!3te einen unterstandigen Fruchtknoten
besitzen und die Bliitenhiille mehr oder weniger rohrenfo1111ig und nicht verwachsen sein.
Die Bliite selbst muJ3te resupinieren. Eine andere sehr wichtige Voraussetzung war, da3
die Narbe weiter nach vorne geschoben war als die Staubfdaden.

Die rohrenfol111lige Bliitenhiille war fiir die Entwicklung sehr wichtig, weit - auch heute
noch - eine bestimmte Bliitenfolm spezifische Bestéduber anlockt. In diesem Fall lockt eine
solche Form vor allem Wespen und Bienen an. Bienen sind dabei ausgezeichnete
Bestéuber, weil sie nicht nur fiir den eigenen Bedarf sammeln, sondern auch Nektar und
Pollen fiir ihre Nachkommen eintragen. Soziale Bienen sorgen dabei auch filir einen
Wintervorrat. Bienen bevorzugen zygomorphe Bliiten mit einer Landemdoglichkeit, oft mit
einer Ali Unterlippe.

Wenn man annimmt, da3 die "Proto-Orchidee" von Wespen und Bienen (oder deren
Vorfahren) bestdubt wurde, dann kann man auch etwas {iber das Verhalten der Besucher
aussagen. Vermutlich landeten sie immer auf dem unteren Kronblatt und krochen immer
auf die gleiche Weise in die Blite. Bedingt durch das gleichbleibende Besuchsritual
konnten nur die dorsalen Staubfdden ihre Ladung an einer fiir die Bestdubung sinnvollen
Stelle des Insektenkorpers plazieren. Die Narbe stand unterhalb der oberen Staubfiden,
was zur Folge hatte, daBB3 der Pollen, der auf der Seite oder auf dem Bauch des Insektes
sal3, die vorgeschobene Narbe nicht erreichen konnte.

So wverloren die seitlichen Staubfiden ihren Sinn, wurden zuriickgebildet und
verschwanden z.T. sogar ganz wihrend der Evolution. Dadurch sind von den urspriinglich
sechs Staufiden nur drei {iibriggeblieben, allerdings nur bei bestimmten tropischen
Orchideengattungen wie z.B. Apostasia oder Neuwiedia. Bei den europidischen Orchideen
sind entweder zwei oder nur ein fruchtbarer Staubfaden iibriggeblieben. Unfruchtbare
Staubfidden, wie man sie z.B. bei der Gattung Limodorum sieht, nennt man Staminodien.
Sie konnen auch nur sehr rudimentér entwickelt sein, wie z.B. als Staminodialpunkte bei
einigen Ophrys-Arten.
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Gleichzeitig mit dem Verschwinden der seitlichen Staubfiden entwickelte sich das untere
Kronblatt zur "Lippe", die einen idealen Landeplatz fiir die Insekten darstellt. Dadurch
wird deutlich, da3 die eine Entwicklung die andere verstirkte. Entscheidend in der
Entwicklung von der "Proto-Orchidee" zur Orchidee waren jedoch di Positionen von
Staubbeutel und Narbe.

Man nitmnt an, da/3 die frithesten Orchideen noch kein Viscidium besa/3en. Der Transport
des Pollens geschah dadurch, da3 das Insekt mit dem Riicken zuerst gegen die Narbe stie/3,
dabei etwas vom klebrigen Narbenschleim auf den Riicken gestreift bekam und danach
den Pollen beriihrte. Die Pollenkdrner blieben dabei im Narbenschleim kleben und wurden
zur nédchsten Bliite transportiert. Das konnte aber nur geschehen, weil die Narbe unter und
hinter dem Staubbeutel plaziert war. Als diese Entwicklung einmal in Gang gesetzt war,
evolvierte das Ganze iimner mehr in Richtung einer gezielten Anpassung des Bliitenbaus
an den Bestduber.

Die Gattung Cypripedium fallt etwas aus dem Rahmen, weil sie die einzige europdische
Gattung mit noch zwei fertilen Staubbeuteln ist. Ein dritter Staubbeutel hat sich oberhalb
der Narbe zu einem schildférmigen Organ, zum sog. Staminodium, umgebildet. Der Pollen
ist noch nicht vereint zu Pollinien, sondem wird als klebrige Fliissigkeit am Ende der
Staubbeutel gebildet. Die Pollenkérner sind alle frei, nicht miteinander verbunden (was bei
den anderen Orchideenarten schon der Fall ist) und kdnnen einzeln verbreitet werden; man
spricht in diesem Fall von Monaden.

Die Narbe ist gro3 und deutlich dreiteilig; der mediane Teil der Narbe ist unverkennbar
am groBten. Typisch ist die trockene, mit hakenformigen Papillen besetzte Narben-
oberfliche. Es ist bekannt, da3 die besuchenden Insekten in der Kesselfalle landen und
nicht auf gleichem Weg wieder herausklettern konnen. Geleitet von der Behaarung der
Lippe und von diinnen, fensterdhnlichen, lichtdurchldssigen Stellen in der Lippenwand,
kriechen sie in Richtung der Narbe. Nur links und rechts der Narbe finden sich zwei sehr
enge Durchginge. An diesen Stellen sitzen auch die beiden Staubbeutel. Beim Verlassen
der Bliite bleibt ein Teil der klebrigen Pollenmasse auf dem Riicken des Insektes kleben.
Wenn ein Insekt mit Pollen auf dem Riicken in die Falle gerdt und aus der Bliite kriecht,
streicht es zuerst mit dem Riicken gegen die Narbe und schmiert beim Weiterk:riechen
neue Pollen aufdem Riicken. Auf diese Weise wird Selbstbestdubung vermieden.

Anpassungen an die Bestiuber

Die Orchideen entwickelten spezialisierte entomophile (von Insekten bestaubte) Bliiten. Es
gab in der Evolution eine Reihe solcher Anpassungen. Bedingt durch das Verhalten der
Bestduber, die den Pollen mit Hilfe des Narbenschleims transportierten, wurde eine
Entwicklung in Richtung von gréBeren und kompakteren Pollenmassen in Gang gesetzt.
Die Gattung Cephalanthera zeigt noch den oben beschriebenen Bestdubungsvorgang. Hier
streicht das besuchende Insekt zuerst iiber den oberen Narbenrand und beriihrt daml die
unmittelbar liber der Narbe gelegenen Pollinien. Da Narbe und Pollinien auf diese Weise
sehr schnell miteinander in Berithrung kormnen kénnten, hat sich am oberen Narbenrand
¢in Hautchen entwickelt, welches diésen Kontakt verhindert (CLAESSENS & KLEYNEN,
1995, 1998). Es ist zu beobachten, da3 bei Cephalanthera rubra und Cephalanthera
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longifolia meist nicht alle Bliiten bestdubt werden und dal3 die nicht bestdubten Bliite
abortiert werden, ein Beweis dafiir, daf3 keine Selbstbestdubung stattgefunden hat.
Cephalanthera damasonium besitzt dieses Hautchen am oberen Narbenrand nicht, di-
Pollinien treten beim Verlassen der Anthere direkt in Kontakt mit dem Narbenschleim.
Cephalanthera damasonium ist meist zu einhundert Prozent bestdubt, was die .durchweg
geschwollenen Fruchtknoten anzeigen.

Bei der Gattung Cephalanthera kann man sehen, dal3 hier schon eine Entwicklung in
Richtung aufkompakte Pollenmassen stattgefunden hat, obwohl es sich eindeutig um ein
sehr primitive Gattung handelt. Thre Pollinien werden beide und als Einheit transportiert.
Erreicht ein solches Paket nicht die Narbe (einer anderen Bliite), trigt es zur Arterhaltung
nichts bei.

Wir haben geschildert, wie die Orchideen eine "Alles-oder-nichts" Strategie entwickelten.
Die Pollenmassen wurden immer kompakter, so daf3 sie als Ganzes transportiert werden
konnten. Gleichzeitig entwickelten sich immer mehr Samen im Fruchtknoten. Das héngt
u.a. mit der Verbreitungsweise zusammen: die Samen spezialisierten sich und verloren am
Ende das ganze Ndhrgewebe. So waren sie imstande, grol3e Entfernungen zu iiberbriicken.
aber sie wurden auch abhéngig von der Infektion durch Pilze.

Bei der Gattung Epipactis ist ein weiterer Schritt in der Entwicklung zu beobachten
(CLAESSENS & KLEYNEN, 1991, 1996). Pollinien und Narbe stehen hier nicht mehr so eng
zusammen. Die Narbe ist mehr oder weniger schrig nach hinten gestellt, und die Pollinien
liegen in einer Veliiefung an der Oberseite des Sdulchens, dem Klinandrium. Gleichzeitig
ist zu sehen, daf3 sich an der Oberseite der Narbe ein Klebkdrper entwickelt hat, das
Viscidium.

Hier bedarf es einer genaueren Betrachtung. In der Vergangenheit wurde dieses Organ
Rostellum oder Rostelldriise genannt. Ein Rostellum ist aber ein Teil des dritten Narben-
lappens, der sich zu einem Organ umgebildet hat, welches den Klebkdrper (Viscidium)
produziert. Erst wenn das rundliche Viscidium von Epipactis entfemt wird, ist am oberen
Narbenrand ein kleiner Vorsatz, das Rostellum, zu sehen. Schon vorder Anthese entsteht
eine Verbindung zwischen Pollinien und Viscidium. Es wird vermutet, dal3 das Viscidium
sich durch das stdndige Reiben der Insekten am oberen Narbenrand entwickelt hat.

Daf3 dadurch auch eine andere
Entwicklung in Gang gesetzt
werden konnte, wird von den
Gattungen Listera und Neottia
demonstriert (RASMUSSEN.
1982). Hier hat das Rostellum
sich zu einer langlichen, weif3en
"Zunge" entwickelt, ohne dal3
ein Viscidium zu sehen ist. Das
Rostellum steht unter Spannung
und gibt bei der leichtesten
Beriihrung einen Tropfen
Klebstoff frei, der gleichzeitig
Besucher und Pollinien

Neottia nidus-avis
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miteinander verbindet. Danach biegt sich das Rostellum fiir etwa eine Stunde nach unten,
um auf diese Weise Selbstbestdubung zu vermeiden. Bei einer gelungenen Bestdubung
sind immer nur Bruchstiicke von Pollinien auf die Narbe geklebt; dies erlaubt den
Riickschluf3, daf3 mit einem Paar Pollinien mehrere Bliiten bestdubt werden konnen. Der
vom Rostellum ausgeschiedene Klebstoff ist so stark, daf3 die Insekten nicht in der Lage
sind, die damit fixierten Pollinien zu entfernen.

Die Gattungen Spiranthes und Goodyera zeigen eine andere Ausbildung des Sdulchens.
Hier ist die Narbe extrem nach hinten geschlagen, so daf3 sie fast parallel zu der Achse des
Fruchtknotens steht. Die Pollinien liegen in einem Klinandrium auf der Oberseite des
Sdulchens. Das Rostellum der Narbe ist weit nach vorne gezogen und bildet zwei
vorstehende "Zihne", zwischen denen das Viscidium in Form eines rundlichen Plittchens
gebildet wird (DARWIN, J877). Die vorderen Teile der spitz auslaufenden Pollinien sind
mit dem Viscidium verbunden. Beide Gattungen haben typische Rohrenbliiten, die, vor
allem kurz nach der Anthese, nur einen engen Zugang zum Bliiteninneren bieten. Wenn
ein Insekt hinein kriecht, muf3 es automatisch zuerst das Viscidium beriihren. Erst bei
dlteren Bliiten wird der Durchgang weiter, so daf3 die Insekten ganz in dic Bliite
hineinkriechen koénnen und dabei die mitgebrachte Pollinien auf die Narbe abgeben
konnen. Es ist zu beobachten, daf3 die untersten Bliiten (wei! sie weit gedffnet sind) immer
als erste vonden Insekten besucht und bestdubt werden. Die jiingeren, oberen Bliiten sind
nur teilweise zuginglich und geben nur Pollinien ab. Auf diese Weise wird
Selbstbestdubung vermieden.

Weitere Entwicklungen

Bei der Gattung Cephalanthera ist zu sehen, daf3 die Pollinien unmittelbar oberhalb des
oberen Narbenrandes stehen. Bei anderen Gattungen ist im Laufe der Zeit der Abstand
zwischen Pollinien und Narbe grof3er geworden. Es entwickelte sich, wie bei Epipactis,
ein Viscidium. Um Pollinien und Viscidium
miteinander zu verbinden, entstanden zusétzliche
Verbindungsstiicke, die Pollenstielchen oder
Caudiculae. Diese werden von der Anthere
gebildet, wahrend das Viscidium vom Rostellum
gebildet wird. Pollinium, Pollenstielchen und
Viscidium bilden eine Einheit und werden als
Pollinarium bezeichnet (RASMUSSEN, 1986). Sie
werden auch als Ganzes der Bliite entnommen.

Es gab auch Entwicklungen mit zwei Viscidien
anstelle nur eines Viscidiums. Ein Beispiel dafiir
ist die Gattung Platanthera. Hierbei sind die
beiden Viscidien, abhdngig von der Art, mehr
oder weniger weit voneinander entfemt. Sie sind
nackt und mit einen griinlichen Gewebeband
(Rostellum) verbunden, welches sich oberhalb der
Narbe befindet. Das Pollinarium steht beim :
Entfemen aus der Anthere ungefdhr senkrecht. Platanthera chlorantha
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Damit es auf dic Narbe gelangen kann, mw3 es sich nach vome biegen. Deshalb
entwickelte sich eine gelenkige Verbindung zwischen Pollenstielchen und Viscidiurn.
Durch Austrocknen schwenken Pollinium und Pollenstielchen nach vorne und gleichzeitig
etwas nach innen, genau in die richtige Position, um die Narbe zu beriihren.

Die Gattung Gymnadenia hat auch nackte Viscidien. Sie ist auf den Besuch von Schhletter—
lingen eingerichtet, worauf der lange Spom schon hinweist. Die Viscidien befinden sich an
der Unterseite des Saulchens, aber oberhalb des Spomeingangs. Sie heften sich an den Riissel
der Schmetterlinge und biegen sich nicht nur nach vome, sondem - bedingt durch die runde
Form des diinnen Riissels - auch nach auBen. Die Narbe ist in ihrer Form ganz daran
angepaBt: sie bildet links und rechts des Sporneingangs zwei -eifolmige, konvexe
Narbenoberfléchen, die genau aufdie Position der Pollinarien eingestellt sind.

Bei einigen Gattungen entwickelte sich ein diinnes Hautchen um die Viscidien, wie z.B.
bei der Gattung Coeloglossum. Diese Gattung hat - wie auch Platanthera - einen Sporn.
der fiir eine Einschriankung der potenticllen Besucher sorgt. Platanthera hat einen langen
Sporn und ist somit nur fir sehr langriisselige Insekten (z.B. Schmetterlinge) zugéngig.
Der Sporn von Coeloglossum ist zwar kurz und breit, aber an seinem Eingang fast vollig
durch eine Membran verschlossen, die nur noch eine kleine, dreieckige Offnung iibrig l4Bt.
Gleichzeitig ist auf der Lippe eine hohe Mittelleiste, die den Besucher zwingt, links oder
rechts an dieser Leiste vorbei in die Bliite vorzudringen. Genau an dieser Stelle sitzen
links und rechts die beiden Viscidien, die fast immer von den Insekten beriihrt werden.
Um den Nektar zu erreichen, sind sie zu diesem Umweg gezwungen. So ist eine gute
Bestdaubung gesichert; allerdings wird meistens nur ein Pollinarium pro Besuch entfernt.

Orchis ustulata Dactylorhiz a incarnata
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Die Gattungen Orchis und Dactylorhiza zeigen einen weiteren Schritt in der Entwicklung.
Wie bei Coeloglossum sind hier die Viscidien von einem Héutchen umgeben. Dieses bat
sich zu einem Beutelchen fortentwickelt, zu der Bursicula. In der Bursicula sind beide
Viscidien in eine frischhaltende Fliissigkeit gebettet. Werm ein Bestduber den Nektar im
Spom sucht - den es nebenbei bemerkt nicht gibt, denn beide Gattungen haben Nektar-
tauschbliiten - sto/3t er gegen die Bursicula, die an ihrer Hinterseite gelenkig ist. Sie klappt
nach hinten und gibt somit die beiden Viscidien frei.

Bei der Gattung Ophrys gibt es eine Variation zu diesem Thema. Hier gibt es zwei
Viscidien und auch zwei getrennte Bursiculae, sie funktionieren aber aufdie gleiche Weise.

Ebenfalls zeigt sich eine Entwicklung in Richtung auf ein gemeinsames Klebscheibchen.
So sind die Viscidien bei der Gattung Aceras einander sehr eng angenihert, aber sie sind
nicht miteinander verwachsen. Bei der Gattung Himantoglossum ist die
Weiterentwicklung zu beobachten: sie hat nur eine Bursicula und ein gemeinsames Kleb-
scheibchen. Das Rostellurn ist hier wie bei den vorher genarmten Gattungen als eine Falte
zwischen den beiden Fachem der Antheren zu sehen.

Eine spezielle Anpassung an den Bestduber bietet die Gattung Anacamptis. Sie wird von
Schmetterlingen bestdubt und hat genau wie Gymnadenia einen langen Sporn. Sie hat
halbrund verwachsene Viscidien und eine an diese Form angepa/3te halbrunde Bursicula.
Die Lippe hat links und rechts zwei Leisten, die den Riissel zum Spomeingang dirigieren.
Wenn ein Schmetterling seinen Riissel in den Sporn hineinflihrt, sto/3t er gegen die
Bursicula und schiebt sie nach hinten. Das Viscidium kann sich nun urmn den Rissel
kriilmullen und festkleben. Nach dem Besuch schwenken die beiden mitgezogenen
Pollinarien nach aul3en, wo sich - ebenso wie bei Gymnadenia - links und rechts des
Sporneingangs zwei Narbenoberfldchen befinden.

Die Gattung Herminium hat Pollinarien mit nur kurzen Stielchen und mit sehr
charakteristisch geforrnten Viscidien. Diese sind ungefdhr dreieckig mit nach unten
umgeschlagenen Réndem. Sie sind darauf eingerichtet, sich an die Beine sehr kleiner
Insekten zu heften. Die Besucher landen auf den seitlichen Sepalen und Petalen. Sie
kriechen in die Bliite hinein und schieben dabei ein Gelenk genau durch einen Schlitz
gegen das Viscidium. Es ist deshalb nicht verwunderlich, da/3 sehr oft nur ein Pollinarium
entfemt wird.

Weiter entwickelte Orchideen

Diese Orchideen unterscheiden sich van den ibrigen u.a. durch immer kompaktere
Pollenmassen und durch eine Anthere, die nur ganz locker befestigt ist und somit leicht
abfallt (RASMUSSEN, 1985).

Liparis hat ein aufrecht stehendes Sdulchen mit einer aufliegenden Anthere, worin sich
zwel Paar iibereinander gestellte Pollinien befinden. Die Narbe ist klein und in einer
Hohlung gelegen. Die Bestdubungsweise von Liparis ist erwéhnenswert, weil hier wieder
eine andere Entwicklung stattgefunden bat. Wie bisher aufgezeigt, entwickelten sich bei
vielen Orchideen (alle dem Subtribus Orchidinae zugehorig) Pollenstielchen, Viscidium
und Bursicula, urn den Transport der Pollen durch Insekten zu ermdglichen. Bei Liparis
aber hat das Rostellurn nur zwei sehr kleine, milchig-wei/3e, rundliche Klebkorperchen
entwickelt, die sich genau links und rechts unterha\b der Pollinien befinden. Werm die
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Anthere sich offnet, fallen die Pollinien auf die sehr rudimentéiren Viscidien. Sie kdnnen
dann zwar von Insekten transportiert werden, fallen aber meist durch Erschiitterungen der
Bliiten (Wind, Regen) nach unten. Weil sie fest mit den Viscidien verbunden sind, treffen
sie genau auf die darunterliegende Narbe. Liparis ist zum grof3ten Teil ein Selbstbestiuber.

Hammarbya bat eine sehr kleine, urn 360 Grad gedrehte Bliite, so daf3 die Lippe riach
oben steht. Die Anthere schrumpft wahrend der Entwicklung und gibt dabei vier blatt-
diinne Pollinien frei. Das Rostellum bildet kein richtiges Viscidium, sondem nur einen
Tropfen nicht verhirtenden Klebstoff. Der Transport der Pollinien geschieht mit Hilfe von
Insekten. Eine Selbstbestdubung ist nicht moglich, weil die Narbe sich oberhalb der
Pollinien befindet.

Bestiubungsbiologie der Epipactis-Arten
Bau und Funktion einer Epipactis-Bliite

Die Gattung Epipactis gehort, ebenso wie z.B. Dactylorhiza und Serapias, zu den
"schwierigen" Gattungen. Das liegt daran, daf3 das &ul3ere Erscheinungsbild schr
vielgestaltig sein kann, daf3 einige Arten sehr unterschiedliche Biotope besiedeln kdnnen
und daBB die Bestdubungsart ein entscheidender Faktor bei der Determination sein kann.
Deshalb ist es zum allgemeinen Verstdndnis wichtig, zundchst einmal auf den Bau eine
Epipactis-Bliite einzugehen.

Epipactis wird, zusammen mit Cephalanthera und Limodorum, zur Subtribus der
Limodorinae gereclmet. Diese Subtribus enthélt primitive Gattungen nut einer Anzahl \-on
gemeinsamen Merkmalen wie z.B. eine sympodiale Wuchsform (die Pflanze bildet jede
Jahr neue Ausldufer), verhéltnismdlJ3ig schmale Rhizome, fleischige Wurzeln, nich:
abfallende Blétter (sic bleiben bis zum Absterben der P fianze fest mit ihr verbunden
spiralig angeordnete Blétter und endstéindige Bliitenstinde.

Epipactis gehort zu den Orchideen mit nur einem fruchtbaren Staubfaden (Monandrael.
Staubfaden und Narbe sind im Gynostemium oder Séulchen vereinigt. Wie vorher
ausgefiihrt, ist die Orchideenbliite immer weiter in Richtung einer "Alles-oder-nichis-
Strategic evoluiert. Der Bau des Saulchens ist darauf abgestimmt, daf3 der gesamiz
Bliitenstaub moglichst auf einmal transportiert werden soll.

An der Oberseite des Saulchens ist die Anthere, der verbliebene Staubfaden, zu sehen.
Dieser kann an seiner Riickseite mittels eines kiirzeren oder lingeren Gewebestiickes
der Basis des Séulchens verbunden sein. Dieses Teil wird das Filament genannt. Es ist
Uberbleibsel vom Stielchen des Staubfadens.

In der Anthere werden die Pollenmassen gebildet. Die Anthere besteht aus zwei deutlic
separaten Kammem, die beide noch einmal durch diinne Trennwénde unterteilt werds<
Somit werden zwei Pollenpakete, beide aus je zwei Teilen bestehend, gebildet. Vor
Anthese werden die Pollenpakete mit einer diinnen Membran umgeben, die sich erst

vor dem Aufblithen 6ffnet und die reifen Pollenpakete freigibt.

Ein einzelnes Pollenpaket wird als Pollinium bezeichnet. Es hat im Gegensatz
Pollinarium keine Pollenstielchen und kein Viscidium (Klebscheibchen). Auch dies ist <
deutliches Merkmal einer primitiven Gattung.

Die reifen Pollinien fallen in das Klinandrium, eine Vertiefung an der Oberseire
Séulchens. In ihrer Mitte befindet sich oft eine Rippe, die das Klinandrium in zv.ei Teil.
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unterteilt. An beiden Seiten wird das Klinandrium von den Auriculae (Ohrchen) umgeben,
den beiden inneren Staminodien a1 und a2 (KURZWEIL, 1988). Aufdiese Weise liegen die
Pollinien gut geschiitzt.

Die Pollinien werden von Elastoviscin, einer klaren, sehr elastischen Substanz zusaimnen-
gehalten. Das Elastoviscin hat eine Doppelfunktion; es sorgt fiir den Zusammenhalt der
einzelnen Pollenkdrner, so dal3 sie als eine kompakte Masse transportiert werden kdnnen,
und verhindert, dal3 einzelne Pollenk6rner aufdie Narbe fallen.

Die Form der Pol\inien wird durch die der Anthere bestimmt. Epipactis hat keulenformige
Pollinien, die mit dem diinnen Ende nach vorne, in Richtung des Viscidiums weisen. Es ist
wichtig, hier noch einmal auf den Unterschied zwischen Viscidium und Rostellum
einzugehen, weil diese Begriffe vielfach falsch benutzt wurden und werden.

Ein Teil des dritten Narbenlappens hat sich in das Rostellum umgewandelt, welches sehr
unterschiedlich gestaltet sein kann. Bei Epipactis ist das Rostellum sehr einfach; es besteht
aus einem kleinen, abgeflachten Gebilde am oberen Narbenrand, das nur zu erkennen ist,
wenn das Viscidium entfernt wird. Das Rostellum ist nicht das Viscidium, sondern nur das
Organ, welches das Viscidium bildet (CLAESSENS & KLEYNEN, 1996).

Eine "Alles-oder-nichts" Strategie beinhaltet auch, da3 die Pollenmassen so effektiv wie
moglich transportiert werden miissen. Deshalb hat sich bei den Orchideen ein Viscidium
entwickelt, das bei Epipactis sehr einfach gestaltet ist; um das Rostellum herum bildet sich
Klebstoff, von einem Héutchen umgeben. Anfangs ist dieses Viscidium von fester
Konsistenz, aber noch vor der Anthese 16sen die Zeilen sich auf und bilden damit den
Klebstoff.

Vor der Anthese befinden sich die Pollinien, von einer Membran umgeben, im
Klinandrium und liegen dabei mit ihren vorderen Enden auf einer kleinen Erhebung des
Viscidiums. Diese hat die Form eines kleinen abgerundeten Zipfels, der in Richtung der
Pollinien weist. Genau an der Stelle, wo "Zipfel" und Pollinien sich beriihren, 6ffnet die
-umgebende Membran sich zuerst. So werden Viscidium und Pollinien schon vor der
Anthese miteinander verbunden. Diese Verbindung ist wichtig, wei! sie verhindert, dal3 die
Pollinien aufdie darunter liegende Narbe fallen.

An der Vorderseite des Sdulchens befindet sich die dreiteilige Narbe, die meist aus einem
grol3en, mehr oder weniger halbrunden Hauptteil besteht. Am unteren Ende sind zwei
wulstartige, hervorstehende kleinere Teile zu erkennen, die zur Vergrd/3erung der Narben-
oberfliche dienen. Somit wird ein etwas vertieftes Mittelteil gebildet, das optima! zum
Empfang der Pollenmassen geeignet ist. Bei allogamen Epipactis-Arten ist die Narbe grol3,
schief nach hinten gestellt und mit einem breiten oberen Narbenrand versehen. Dies sind
alles Vorrichtungen, die eine Selbstbestdubung verhindern sollen.

Es ist notwendig, darauf zu verweisen, da3 die Unterteilung in allogame und autogame
Arten nicht so strikt ist, wie sie scheint. Dies hdngt mit dem Verhalten der Wespen
zusammen, den reguldren Bestdubern der Epipactis-Arten. Die Wespen besuchen timner
mehrere Bliiten ein und derselben Ahre. Dadurch ist der Anteil der Geitonogamie
betrachtlich. (Als Geitonogamie bezeichnet man den Vorgang, bei dem der Pollen einer
Bliite auf die Narbe einer anderer Bliite derselben Pflanze gelangt.) Genetisch gesehen
sind Geitonogamie und Autogamie gleich; der Anteil der Autogamie bei der Bestdubung
ist also hoher als allgemein angenommen.
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Die Weise, wie die Bestdubung d=-
allogamen  Epipactis-Atien =
findet, ist soweit bekannt, dal3

nur kurz am Beispiel von Epipau. -
helleborine  darauf  emgegang =
werden soll (CLAESSENS & KLEY\E
1991). Die Bliite dieser Art har
braune, schmutzig-rote b
verwaschen gelb-griinliche Farbc
(WIEFELSPUTZ, 1970), die var
Wespen anloeken. Sie landen auf
vorderen Teil der Lippe, dem Epic
das mit mehr oder weniger deutlich.-
Hockem versehen ist. Diese bicics
einer Wespe guten Halt, so daB
die kurzen Mundwerkzeuge in
hinteren Teil der Lippe.
Hypochil, fiihren kann. Hier
reichlich Nektar abgesondeti.
Nektartrinken st6/3t die Wespe an
Viscidium, wobei das umgebeoc.
Héutchen des Viscidiums platzt

die Pollinien blitzschnell am Kopf angeheftet werden. Der Leim des Viscidiums
kréftig und trocknet so schnell, dal3 es der Wespe nicht gelingt, dic Pollenpakete'
entfemen. Man sieht daher auch hdufig Wespen mit mehreren an den Kopf gebeftziz
Pollenpaketen; fiinf oder mehr davon auf einem Besucher wurden schon beobachte.
wird meistens kein ganzes Pollinium auf der Narbe abgesetzt, sondem nur Teile da\

da3 mit einem Paar Pollinien mehrere Bliiten bestdubt werden kénnen. Der Aufenthalr -
Wespen in einer Bliite dauert meistens nur einige Sekunden.

Epg)actzs helleborine

Bestiubungsbiologie der einzelnen Arten

Epipactis helleborine ist eine Wespenblume, die strikt allogam ist. Bekannt ist in di
Zusammenhang die Aussage DARWINS (1877): "Wenn die Wespen in irgendeinem Distrs
ausstiirben, wiirde dies wahrscheinlich auch mit Epipactis fatifolia (=hel/eborifa:
eintreten".

Beim néheren Betrachten einer Bliite von Epipactis helleborine sieht man eine Reihe
Merkmalen, die aufden allogamen Charakter <leuten. Die Bliite hat fiir Wespen atrratr:
Farben und ist weit gedffnet. Sie bietet den Wespen einen Landeplatz mit gutem Halt ==
hat ein reichliches Nektarangebot. Auch das S&ulchen zeigt allogame Merkrnale
Pollinien haben eine feste Konsistenz und fallen nicht auseinander. Auf diese W:
konnen keine losen Pollenkdmer aufdie Narbe der eigenen Bliite fallen. Die Polliniz .
fir die Insekten gut transportabel.

Der obere Narbenrand ist breit und vorgezogen. Er verhindert zusarnmen mit einem
entwickelten Viscidiurn den Kontakt zwischen Pollinien und Narbe. Auf die \\icbrizi.
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der Verbindung zwischen Viscidium und Pollinien wurde schon bingewiesen; sie

verhindert das Herabrutscben der Pollinien auf die Narbe und ist eine Garantie dafiir, da3

die Pollinien mitgenommen werden, wenn ein Jnsekt das H&utchen des Viscidiums
. zerstort.

Epipactis helleborine besitzt eine breite 6kologische Amplitude und ist sehr verdnderlich,

' was den Habitus der Pflanzen angeht. In letzter Zeit werden immer wieder Ubergangs-
formen oder 6kologische Varianten beschrieben, die das Bild der "echten" Epipactis
helleborine triilben. Diese Anpassungen betreffen vor allem Form und Stellung der Blétter
sowie Grdf3e der Pflanzen und einen Ubergang zur Autogamie. Es stellt sich aber ange-
sichts der enonnen Variabilitidt der Art die Frage, ob man diesen Formen soviel Gewicht
geben soli, wie es heutzutage getan wird.

Epipactis purpurata gleicht Epipactis helleborine sehr, was die Morphologie des
Séulcbens angebt. Auch hier handelt es sich um eine Pflanze, die ganz auf Fremd-
bestdaubung eingestellt ist. Allerdings zeigt sie ein viel einheitlicheres Bild als Epipactis
helleborine, was nicht so verwunderlich ist, wenn man bedenkt, welch hohe Stand01t-
anspriiche dieses Taxon stellt. Um im dunklen Buchenwald aufzufallen, hat Epipactis
purpurata seidig glianzende, weit gedffnete Bliiten, die einen grof3en Kontrast zum
dunklen Hintergrund bilden.

Die besuchenden Wespen finden ein reichliches Nektarangebot. Sowohl im Nektar von
Epipactis helleborine als auch von Epipactis purpurata 143t sich das Vorkommen
bestirnmter Bakterien, z.B. Hefepilze, nachweisen. Diese sind in der Lage, zuckerhaltige
Losungen zu Alkohol zu vergiren (MULLER, I, 1988). An sonnigen Tagen kann man
immer wieder beobachten, da3 die Wespen sich wie betrunken aufden Bliitenstdnden von
Epipactis purpurata bewegen. Sie sind dabei sehr langsam und kriechen meistens von
Bliite zu Bliite. Auffallend ist dabei die lange Zeit, die sie in jeder Bliite verbringen. Das
garantiert eine sehr hohe Bestdubungsrate der Bliiten, nur mu3 bedacht werden, daf3 hier
auch hiufig ein geitonogamer Vorgang stattfindet.

Auch Epipactis atrorubens ist eine allogame Epipactis-Art. Die Lippe hat stark
gekrduselte Hocker, die den Insekten sehr guten Halt bieten. Bei Epipactis atrorubens
wird anschaulich demonstrielt, da3 die besuchenden Insekten, vor allem Bienen und
Hummeln, aufdrei verschiedene Weisen angelockt werden. Die Fern-Anlockung geschieht
durch einen starken Vanillegeruch. Konunen die Besucher niher, dann werden sie durch
die rotbraunen Bliiten angezogen, die einen hohen ultravioletten Farbanteil besitzen. Die
Nah-Anlockung geschieht durch ein reichliches Nektarangebot. Wird der Besuch der
Bestiauber verhindert, dann findet kein Frnchtansatz statt, ebenso wie bei den beiden schon
behandelten Epipactis-Arten. Epipactis helleborine, Epipactis purpurata und Epipactis
atrorubens sind somit rein allogame Alten.

Epipactis palustris ist, was die Bestiubung angeht, eine Ubergangsait. Wenn die Bliiten
sich 6ffnen, haben sie einen deutlich allogamen Charakter; sie stehen ungefahr horizontal,
sind weit geodffoet, und die Lippe bietet einen sehr guten Landeplatz. Die hellen Bliiten
sind schon von weitem sichtbar. Aus der Ndhe gesehen fillt der orange-gelbe Flecken auf
dem Epichil auf; er imitielt zusétzlichen Blitenstaub. Im schiisselartigen Hypochil wird
Nektar prasentiert, jedoch in kleineren Mengen als bei Epipactis helleborine. Im jungen
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Séulchen von Epipactis palustris

Zustand haben die Pollinien eine ziemlich feste Struktur, die dennoch lockerer ist als bei
Epipactis helleborine. Ein gut funktionierendes Viscidium macht den Transport der
Pollinien moglich.

Was aber beirn ndheren Betrachten des Sdulchens auffillt, ist, daB die Anthere - und somit
auch die Pollinien - mit ihrem vorderen Teil iiber den Narbenrand stehen. Man sicht
immer wieder, dal3 bei ungiinstigen Witterungsverhdltnissen die Pollinien ihren
Zusammenhalt verlieren, so daB dann Bruchteile direkt auf dern vorderen Narbenrand
fallen konnen. Exogene Einfliisse wie Wind und Regen sind hierbei mal3geblich beteiligt.
So kann Epipactis palustris von Allogamie auf Autogamie iibergehen.

Epipactis microphylla zeigt sowohl allogame als auch autogame Merkmale. Das Epichil
ist stark gekrduselt, im Hypochil wird Nektar abgeschieden, und es werden Geruchsstofo:
produziert und abgesondert. Dies spricht fir Allogamie. Es gibt aber auch einige
Merkmale, die deutlich auf Autogamie hinweisen. Autogame Arten sind nicht von Insekten
abhédngig. Man sicht, dal3 einerseits die Organe, die an der Anlockung der Insekten
beteiligt sind, weniger ausgebildet werden und daB der Bau des Séulchens so umgebilder
ist, daB eine effektive Selbstbestdubung ermoglicht wird. Generell kann man sagen, dal3
diese Pflanzen unauffalliger sein kénnen und insektendrmere Biotope besiedeln konnen.
Die Bliiten von Epipactis microphylla hingen nach unten, ein Merkmal, das man ilmller
wieder bei autogamen Epipactis-Arten sicht. Auf diese Weise sind die Bliiten fiir Insekten
weniger gut zugédngig. AuBerdem kann in einer hdngenden Bliite der Pollen viel leichter
aufdie darunterliegende Narbe fallen. Autogame Pflanzen zeigen auch weniger Farbe - sie
neigen mehr zu den Griintdnen, wie sie Epipactis microphylla anschaulich zeigt.

Das Séulchen hat sich ebenfalls an die Selbstbestdubung angepal3t; das Viscidium verliel
ganz schnell seine Funktion und vertrocknet. Die Pollinien haben eine sehr lockerc
Struktur und konnen nicht als Einheit transportieli werden. Der zuriickgebildete obere
Narbenrand ermoglicht den direkten Kontakt zwischen Pollinien und Narbe, sobald dic
Anthere sich geoffnet hat. Auffallend ist jedoch, daB auch bei Epipactis microphylla cine
Verbindung zwischen Pollinien und Viscidium gebildet wird, wie bei den allogamen
Epipactis-Arten.

Bei sehr ungiinstigen Wittenmgsverhdltnissen 6ffnen sich die Bliiten iiberhaupt nicht.
Einen solchen Fall nennt man saisonbedingte oder &kologische Kleistogamie. Dic
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geschwollenen Fruchtknoten deuten dann auf eine erfolgreiche Selbstbestdubung hin. Bei
Epipactis microphylla ist theoretisch noch eine allogame Bestdubung moglich (ein ganz
frisches Viscidium kann einige Bruchstiicke von Pollen mitnehmen), aber Autogamie ist
dic Regel. Wenn nur ab und zu fremde Pollen aufdie Narbe gelangen, reicht das aus, um
die genetische Variabilitdt der Ptlanze, einen der grof3ten Volteile der Allogamie, zu |
gewihrleisten. Der Einfachheit halber werden die Epipactis-Arten zwar als allogam oder
als autogam beschrieben, aber es sollte dabei nicht auf3er Acht gelassen werden, daf3 eine
Pflanze praktisch nie rein autogam ist, es sei denn, sie ist in ihrer ganzen Entwicklung
kJeistogam.

Epipactis leptochila ist botanisch sehr komplex und schwierig zu beschreiben, weil sie -
genau wie Epipactis helleborine - sehr variabel sein kann. Thre Merkmale konnen in
verschiedenen Kombinationen auftreten. Deshalb sollten bei einer Untersuchung moglichst
viele Pflanzen einer Population angesehen werden. Sie steht in insektenarmen Biotopen
LI zeigt hdngende, griinliche, glockenférmige Bliiten. Das Epichil hat glatte Hocker.

Die charakteristische Lippe einer Epipactis leptochila ist lang zugespitzt mit eingerollten
seitlichen Rindern. Es gibt jedoch viele Ubergangsstadien zu den Typen mit komplett
umgerollter Lippe. Trotz Autogamie produziert das Hypochil Nektar. Das Séulchen ist auf
Autogamie ausgerichtet; die Pollinien haben nur einen sehr lockeren Zusammenhalt. Das
Yiscidiwn ist nur noch rudimentir ausgebildet und bei der Anthese oft nur noch als eine
schwarze, etwas vorgeschobene Stelle am oberen Narbenrand zu erkennen. Die Anthere
besitzt oft (aber durchaus nicht immer!) ein verldngertes Filament, welches die typische
Durchsicht zwischen Hinterwand des Klinandriums und den Pollinien enndglicht. Durch
dic vorgeschobene Position hdngen die Pollinien teilweise iiber die Narbe. Der obere
marbenrand ist. zuriickgebildet, so da3 Bruchstiicke der Pollinien ungehindelt auf die
Narbe fallen konnen. Auch bei Epipactis leptochila findet man regelmdf3ig kleistogame
Exemplare.

Epipactis muelleri ist allein schon an den sehr typischen, cremefarbenen Bliiten zu erken-
nen, diec von allen anderen Epipactis-Bliiten abweichen. Das Hypochil ist eingesenkt,
enthélt Nektar und ist an der Innenseite purpur- bis brdunlich-rot gefirbt. Die Bliiten
héngen, die Lippe hat glatte Hocker. Obwohl Epipactis muelleri sowohl allogame als auch
autogame Merkmale zeigt, ist sic vom Bau des Sdulchens her strikt autogam. Die Narbe
steht mehr oder weniger senkrecht zur Achse des Fruchtknotens, IId das Klinandrium ist
zt1 einer Rille am Ansatz der Anthere reduziert. Die hochstehende Narbe zeigt in ihrer
Llitte einen "Zipfel”, den Rest des Viscidiums. Allerdings miissen die Pollinien entfernt
v.erden um diesen Zipfel sehen zu konnen. Die Anthere ist sehr typisch; sie ist an der
\"orderseite leer und nasenférmig ausgebildet. Diese "Nase" ist ein unverkennbares
Nlerkmal von Epipactis muelleri. Sie zieht sich konstant durch die Art und ist auf3erdem
~=hr dominant, was bei gelegentlichen Hybriden (vor allem mit Epipactis helleborine) zu
beobachten ist, die immer wieder diese "Nase" zeigen.

Weil so gut wie kein Klinandrium ausgebildet ist, liegt die Anthere fast {iber die gesamte
[Lange parallel zur Narbe. Wenn die Anthere sich 6ffnet, fallen die Pollinien deshalb direkt
aufdie darunter befindliche Narbe und bleiben dort wie zwei kleine Hornchen kleben. Sie
werden sofort vom Narbenschleim durchtrinkt, und die Pollenschlauche fangen an, m
Rrchtung des Fruchtknotens zu wachsen. Dies gibt den Pollinien mehr Zusammenbhalt.
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Sidulchenautbau bei den Gattungen Orchis, Ophrys und Epipactis

Zur Verdeutlichung des Aufbaus des Saulchens einer Orchideenbliite sollen eine primitive
Gathmg (Epipactis) und eine weiterentwickelte Gattung (Orchis) dienen (siche Abbildung
folgende Seite):

Mit Anthere bezeichnet den Staubbeutel der Orchideen. Bei allen européischen Orchideen
(mit Ausnahme von Cypripedium) gibt es nur einen fertilen Staubbeutel, der abhingig von
der Gattung zwei oder vier Pollinien oder Pollinarien enthélt.

Filament ist der Staubfaden oder Stiel des Staubbeutels. Bei vielen "Nicht-Orchideen" ist
das Filament fadenformig ausgebildet. Bei den Orchideen ist es nur als eine ganz kurze
Verbindung vorhanden, vor allem bei den primitiven Orchideen (z.B. Cephalanthera.
Epipactis). Bei den Orchidoideae fehlt ein Filament. In dieser Unterfamilie ist die Anthere
aufbreiter Fliche mit der Sdulchenbasis verbunden.

Klinandrium nennt man die Pollenschiissel an der Oberseite des Séulchens. Dort hinein
fallen bei einigen Orcbideen-Alien (z.B. Epipactis) die Pollinien.

Die Narbe kann zwei- oder dreiteilig sein. Ein Teil der Narbe hat sich zum Rostellum
umgewandelt.

Das Rostellum ist das Organ, welches ein Viscidium oder Klebscheibchen (besser:
Klebkorper). bildet. Das Rostellum kann sehr unterschiedlich gestaltet sein, zeigt sich aber
oft als ein mehr oder weniger gefaltetes Band im Zentrum der Orchideenbliite zwischen
Pollinien und Narbe.

Bursiculae sind kleine Taschen, die an ihrem hinteren Ende gelenkig mit der
Saulchenbasis verbunden sind. Das Rostellum kann neben einem Viscidium auch eine oder
zwel Bursiculae bilden. Man nimmt an, da3 sie dazu dienen das Viscidium (oder bei
Orchis: die Viscidien) vor Austrocknung zu schiitzen. Wenn ein besuchendes Insekt gegen
die Bursicula st513t, klappt diese nach hinten und gibt die Viscidien frei.

Das Viscidium kann sehr einfach driisenartig gestaltet sein (z.B. Epipactis). Es kann
jedoch auch aus einem oder zwei Klebkorpern (,,Klebscheibchen") bestehen.

Bei den weiterentwickelten Orchideen findet sich oft ein Pollinarium. Es besteht aus
Pollinium (eigentliche Pollenmasse), Caudicula (Pollenstielchen, gebildet in der Anthere)
und Viscidium (gebildet vom Rostellum).

Mit Auriculae oder Staminodien bezeichnet man die kleinen Gebilde seitlich der
Anthere.  Ontogenetische Shtdien haben ergeben, da3 diese Gebilde einen
unterschiedlichen Ursprung haben. Bei den Neottioideae (z.B. Epipactis) und den
fortgeschrittenen Epidendroideae sind dies tatsichlich Staminodien, also rudimentire
Staubblitter. Bei den Orchidoideae hingegen sind es Auswiichse der Anthere, die keinen
staminodialen Ursprung haben (KURZWEL, 1987a, 1987b, 1988)
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Sidulchcnautbau bei den Gattungen

Orchis, Opluys und Epipactis
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