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Dic Okologic der Bliite hat in den letzten Jahren einen neuerlichen
und von viclen nicht mehr erwarteten Aufschwung erlebt. Dies ver-
dankt sic in crster Linie der Anwendung experimenteller Untersuchungs-
methoden., Auf die Notwendigkeit der experimentellen Durchdringung
und Verticfung der Bliitentkologie habe ich bereits in meiner Arbeit {iber
dic zcitgemiifien Ziele und Methoden dieses TForschungsgebietes hinge-
wiesen. Die unter dem Titel ,Insckten und Blumen‘ vorgelegte Reihe
meiner experimentellen Untersuchungen legt davon Zeugnis ab, in welcher
Weise und mit welchen Erfolgen die Erforschung des Bliitenbesuches
mit Hilfe von Versuchen moglich ist.

In den folgenden Zeilen soll nun — entsprechend dem im Vorwort
angegebenen Plane — vor allem eine iibersichtliche Zusammenfassung der
von mir ausgefithrten experimentellen Arbeiten geboten werden. Um
aber dabei gleichzeitig cin geniigend umfassendes Bild der uns heute
vorliegenden Ergebnisse neuerer experimenteller Untersuchungen aus dem
(icbiete der Bliitenokologie zu gewinnen, sollen auch die wichtigsten
hicher gehorigen Arbeiten anderer Forscher nach Bedarl beriicksichtigt
und erortert werden. Dies gilt besonders von den Arbeiten K. von
Frisch’, deren grofe Bedeutung fiir die Okologie der Bliite bereits all-
gemein anerkannt ist. '

1. Die Klarung der wichtigsten Grundbegriffe.

Die Voraussetzung meiner experimentellen Untersuchungen bildete
zaniichst die Schaflung und Kliirung ciniger Begriffe. Diese Begriffe ent-
stammen der einfachen unmittelbaren Beobachtung in der freien Natur.
Bei den Versuchen wurden sic immer wieder auf ihre Brauchbarkeit ge-
priift, so dafl die Sicherstellung dieser Begriffe ecbenfalls als ein Erfolg
der experimentellen Arbeit aufgefaBt werden kann. Ieh will mich des-
hall zuniichst mit der Ableitung dieser Grundbegriffe befassen.

a) yAnﬂug und Besuch.

Jene Insckten, welehe sich als Ubertriiger des Bliitenstaubes be-
tittigen, sind fast ausschlieflich flugtiichtige Tiere, die sich bei der An-
nitherung an dic Blumen?) der Flugbewegungen bedienen. Aber nur

1) Der Begriff ,Blume® hat in der Botanik melirfach Wandlungen durchgemacht.
Chr. K. Sprengel (Das entdeckte Geheimnis der Natur . . ., 1793) nennt alle

jene Sprofiabschnitte einer Pflanze, die wir heute als Bliten bezeichnen, ,Blumen®.
Im Hinblick auf den Inscktenbesuch bezeichnet er (8. 29) alle jene ,Blumen®, die nicht von
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wenige Inscktenarten entnehmen Pollen oder Nektar wiithrend des Fluges
aus einer Bliite und von cbenso wenigen wird der Pollen ohne Unter-
brechung des Fluges an eine andere Bliite abgegeben. Gewdohnlich voll-
zieht sich demnach die Ubernahme und Ubergabe des Bliitenstaubes in
Flugpausen. Das bestiubende Insekt setzt sich in den meisten Fiillen auf
der Bliite nieder und besorgt erst dann dic Bestiiubung. Dabei kann
der Aufenthalt in' der Bliite oder auf ihr von recht verschiedener Dauer
sein. Betrachten wir in dieser Hinsicht die Honigbiene. Sic fliegt auf
cine Blume zu, it sich auf ihr nieder, verweilt verschieden lange Zeit,
sammelt entweder Pollen oder Nektar und fliegt dann wieder zu einer
anderen Bliite fort, wo sic sich gewdhnlich in der gleichen Weise weiter
betiitigt. Verfolgen wir das Benehmen der Honigbienen genauer, so werden
wir aber bald sehen, daB sich diese Tiere nicht auf allen jenen Blumen
niederlassen, auf welche sie zufliegen. Oft niihern sic sich einer Bliite
fast bis zur Berithrung, schwenken aber im TFluge unmittelbar vor ihr
wieder ab und kdnnen nun auch bei anderen Blumen dieses sonderbare
Benehmen wiederholen, um sich schlieBlich aber doch wieder auf cinzelne
Bliiten niederzusetzen. Nach einem solechen Verhalten miissen wir also
bei bestimmten Individuen von Bliiten oder Blumen unterscheiden, ob
sic bloff angeflogen wurden oder ob sich die Honigbienen.auch darauf
nicderlieBen. Das Niedersetzen auf der Blume und die damit verbundenen
Titigkeiten in oder an dieser bezeichne ich in gewohnter Weise als
Besuch, withrend dch die blofec Anniiherung als Anflug zu bezeichnen

Insckten bestiiubt werden, als ,Bliiten“. Bei Sprengel ist somit ,Blume* der allgemeine
Begriff, ,Bliite“ der besondere. Dagegen finden wir in den Arbeiten Hermann Mitllers
den Begrifl ,Bliite® als allgemeinen Begriff, ,Blume* als besonderen verwendet. Miiller
sagt dariiber (Die Befruchtung der Blumen durch Insekten, 1873, S. 2): ,Ich gebrauche
dag Wort Blumen . . . in dem Sinne von Bliiten, welche durch bunte Farbe,
Wohlgeruch oder beides uns und ihren Besuchern unmittelbar in die
Sinne fallen. Die Bliiten der Cryptogamen, Binsen, Griiser ete. sind also keine
Blumen.® Er hebt hervor, daB dieser Begriff ,biologisch® woll begriindet sci, ist aber
bei dessen Anwendung nicht ganz konsequent, indem er dic Blitenstinde von Arum
als ,Ekelblumen“ und ,Kesselfallenblumen® zu den Blumen rechnet (vgl.: Die Wechsel-
beziehungen zwischen den Blumen und den ihre Kreuzung vermittelnden
Insckten, 1879, S. 70f.). In diescer Inkonsequenz sind ihm die spiteren Blittenbiologen
gefolgt. Ich kann dieses Verhalten aber nicht tadeln, ich seche darin vielmehr den
natiirlichen Hinweis darauf, daf man, wie es bereits in der Volkssprache der I"all ist,
den Begriff etwas weiter fassen sollte, als H. Miiller es tat. Ich mochte deshalb vor-
schlagen, den Begriff ,Blume“ folgendermafien zu definieren: Als ,Bhumen* sind alle
jene von Tieren besuchten und bestiiubten Bliiten und Bliitenstiinde zu bezeich-
nen, welche sich durch ihre optische Beschaffenheit, durch jhren Duft oder
durch beides ihren Besuchern (und meistens auch dem Menschen) bemerkbar machen
und beim Bliitenbesuch als dkologische Einheit wirken. Blumen in diesem Sinne
sind z, B.: einzelne Bliiten von Helianthemum, einzelne Bliiten von Aristolochia, ganze
Bliitenstiinde von Muscari comosum, ganze Bliitenstiinde (samt Spatha) von Arum
maculatum und ganze Bliitenstiinde (Bliitenkorbehen) von Ielianthus annuus und
anderen Kompositen.
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pllege. Ein Anflug kann also zu einem Besuche fithren, es gibt. aber auch
Antdliige ohne darauffolgenden Besuch.

Ein solches Verhalten, das cine genaue Unterscheidung von An-
flug und Besuch nach Art der Honigbiene zuliifit, finden wir bei den
verschicdensten Inscktengruppen. Doch miissen wir die Begrifle Anflug
und Besuch noch ein wenig erweitern, wenn wir sie auf alle als Bliiten-
hesucher tittigen Insekten anwenden wollen. Es gibt ja auch Insckien,
welehe ohne Unterbrechung des Fluges die Bestiiubung durchfiihren. 1%
sind dies vor allem die Schwirmer. Ein solcher Schmetterling nithert
sich im IFFluge ciner Bliite, entrollt vor ihr den Riissel, fiihrt ihn in dic
Nektarpforte ein, saugt den Zuckersaft und besorgt die Bestiiubung. Dabei
kann das Ticr entweder auf die Beniitzung der Beine ganz verzichten oder
sich in versehiedenem Mafie mit den Vorderbeinen und auch mit dem
Riissel an der Bliite festhalten,®) wiihrend die Iliigel ununterbrochen
weitersehwirren. Ahnlich verhalten sich verschiedene Arten der Gattung
Bombylins unter den Zoweitliiglern. Auch bei diesen Insekten kinnen wir
ohne Schwierigkeit Anflug und Besuch unterscheiden: Als Anflug konnen
wir den letzten Flugabschnitt betrachten, der zu einer Bliite hinfiihrt, als Be-
such dagegen jenen Abschnitt verminderten Fliigelschwirrens, in welchem
sich daslier in verschicdenem Mafie mit den Beinen an der Bliite festhiilt,
wobei es withrend des Saugens die Bestiiubung durchzuliihren vermag.
Wir kénnen somit ganz allgemein jede im Fluge aus-
gefiihrte Anniiherung eines Bliitenbesuchers, bevor
dieser die Blume beriihrt, als Anflug bezeichnen. Als
Besueh dagegen jeden Aufenthalt ecines Tieres an der
Blumeoderinihr,der mit ciner Beriithrung der befloge-
nen Teile verbunden ist. Der Besuch kann zu ciner Bestiiubung
fiihren, muf3 es aber nicht.

Mit ITilfe der soeben gegebenen Definition vermdgen wir bei
allen bliitenbesuchenden fliegenden Insckten Anflug und Besuch ohne
Schwierigkeit auseinanderzuhalten. Nachdem ich diese beiden Begriffe,
dic ju Dbereits aus den wiederholten Beobachtungen hervorgegangen
waren, gebildet hatte, suchte ich nun festzustellen, ob die merkwiirdige
Tatsache, daB bestimmte Bliiten von bestimmten Insekten — oft nur zu
hestimmter Zeit— angeflogen, aber nicht besucht werden, irgendwelchen
GiesetzmiiBigkeiten unterliegt. Damif wurde gleichzeitig auch die Frage
aufgeworfen: Warum werden bestimmte Bliiten unter den gegebenen Um-
stiinden besucht, unter anderen dagegen nichit?

Es hat sich im Verlaufe meiner Untersuchungen gezeigt, dal gerade
die scharfe Unterseheidung von Anflug und Besuch in jeder Hinsicht

1) Daf sich ein Sehwiirmer, ctwa der Taubenschwanz (Macroglossum stellatarum)
heim Saugen mit dem Rissel an der Blitte festhillt und sich aul diese stitat, kann
man leicht daraus entnehmen, dafl ein solches Tier die beim Verblithen sich ablisenden
Blumenkronen oft vorzeitig mit dem Rilgsel abhricht.

Abhandl. d. Zool.-botan, Ges, Bd. XI1I, Heft 3, 39
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sehr fruchtbar war. Diese Unterscheidung wurde von den fritheren
Autoren meines Wissens nie genau durchgefiihrt, und ich gewann die
Uberzeugung, daf gerade darin die Ursache fiir so viele falsche SchluB-
folgerungen aus Beobachtungen und Versuchsergebnissen gelegen war
und zugleich cine der Ursachen fiir cinen verhiiltnismiiBig lange dauern-
den Stillstand in der Entwicklung unserer Kenntnisse iiber den Bliiten-
besuch der Insekten.’) Den Ritseln, die uns Anflug und Besuch in ihrer
Verschiedenheit und in ihren Gemeinsamkeiten darboten, muBte nun
durch versehiirfte Beobachtung und dureh Experimente die Lisung ab-
gerungen werden,

b) Fernwirkung und Nahwirkung der Blumen.

Wenn sich bestimmie Insekten immer wieder bestimmten Blumen
niithern und sic besuchen, dann miissen wir annehmen, dafy von den
Blumen Wirkungen ausgehen, welche jene Tiere heranlocken und schliel3-
lich dazu bringen, sich an der Bliite oder in ihr zuw betiitigen. Da sich
viele solehe Tiere oft schon aus grofieren Entfernungen wohlgezielt den
Blumen zuwenden, so werden wir vermuten, dafl von diesen eine I ern-
wirkung ausgeht. Wenn die Iernwirkung das Insekt veranlafit, sich
der Blume zu niihern, wenn sie also cinen Anflug auslost, dann konnen
wir von einer Fernanlockung sprechen. Bestimmte Aulerungen der
angcelockten Tiere, welche wir am Ende eines Aniluges kurz vor dem
Besuche und withrend des Besuches feststellen, fiihren uns dazu, auch cine
Nahwirkung der Blumen anzunchmen. So wird z. B. das Nicder-
setzen des Insektes auf der Bliite als Folge einer bestimmten Nahwir-
kung aufzufassen sein. Vou der Bliite aus betrachtet werden wir darin
das Lrgebnis der Nahanloekung erblicken miissen. In  solchen
Millen nithern sich die Tiere ,,aktiv den Blumen und machen hicr allen-
falls ,,Suchbewegungen®, welche sehlieBlich zu jener Berithrung der Ge-
schlechtsbliitter fiihren konnen, die zur erfolgreichen Bestiiubung crior-
derlich ist. .

Nicht in allen Fillen wird jedoch der letzte Abschnitt in der Reihe
der zur Bestiubung fiihrenden Bewegungen des Ticres cine ,aktive®
Bewegung sein. Wir schen vielmehr, daf in manchen Fillen in den
Blumen Einrichtungen wirksam werden, welche das besuchende Insckt
oft entgegen den gleichzeitig wirkenden aktiven Bewegungen passiv
zu jenen Stellen fiihren, an welchen die Ubernahme oder Abgabe des Bliiten-
staubes erfolgen muB. Ja, wir sehen auch hinfig, daB manche Blumen

1y Auch die vor drei Jahren erschienene umfangreiche Arbeit von Fr. E.Clements
und I'r. L. Long, Publ. Carnegic Institution 1923, Nr. 336, zcigt diese scharfe Be-
griffstrennung  nicht, (Sic geht @iber die von Plateauw und anderen dlteren Autoren
beniitzten Methoden nicht hinaus, nur wurden diese nun konsequenter angewendet. Einen

wesentlich tieferen Einblick in die Wechselbeziehungen zwischen Blumen und Insckten
haben uns die Untersuchungen von Clements und Long aber nicht verschafft.)
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ihre Besucher zwingen, in bestimmten Ritumen Lingere Zeit zu ver-
weilen,  wodureh die Wahrseheinlichkeit, dal dié¢ Tiere mit den Ge-
schlechtsregionen der Bliite in eine pe 1s~unlo Berithrung kommen, wesent-
lich vergrofiert wird. Derartige Blumen werden zu Insekten fallen,
Nach durchgefithrter Fernanloekung bemiichtigen sich solche  Blumen
mit Hilfe bestimmter Nahwirkungen der Insekten, halten sie cine Zeit-
lang gelangen und entlassen sie schlicBlich gewohnlich unversehrt, nach-
dem sic mit Pollen versehen und so zur Bestiubung anderer gleichartiger
Bliiten geeignet gemacht wurden. Bei der Betrachtung der Kesselfallen-
blumen haben frithere Beobachter die passiven Abschnitte der.Anniihe-
rungsbewegungen iibersehen, so dafl cine erneute Untersuchung solcher
Blumen ein wesentlich anderes Bild von den Bestiiubungsvorgiingen
gewinnen konnte. Ieh verweise auf meine Untersuchungen iiber die
Bliitenstiinde der Gattung Armon: Die von dem Duft der Keule ange-
lockten Insekten gleiten an der Spatha-Innenfliiche aus, stiirzen von hier
“ab und geraten passiv in cine Gefangenschaft, die etwa 24 Stunden
withrt und zur Vermittlung der Bestiiubung ausreicht.')

Iinsichtlich der Fern- und Nahwirkung der Blumen tritt uns cine
grofe Mannigfaltigkeit. entgegen, deren Analysc mit exakten, Methoden
vorgenommen werden mufl, wenn die anthropomorphistische Betrach-
tungsweise oder, wie ich mich cinmal ausdriickte, die Tierfabel ——
aus dem Bereiche der Bliitenokologie mit Erfolg verdriingt werden soll.
Dementsprechend bildete in allen den hier unter dem Titel ,,Insekten
und Blumen* wiedergegebenen Untersuchungen die Aufkliirung der Fern-
und Nahwirkung der Blumen die Hauptaufgabe meiner Bemiihungen.
Dafl auch einige andere Torscher durch ihre viclfach zwar nicht nach
dicsen Ziclen gerichteten Untersuchungen mitunter einen wesentlichen
Anteil an dem schlieBlichen Lrfolge haben, werden dic spiteren Dar-
legungen zeigen.

2. Optische und chemische Wirkungen der Blumen.

Dic Wirkungen, welche Blumen auf Insckten ausiiben konnen, sind
vor allem optische und chemische. In der Nithe kommen iiberdies
anch mechanische Wirkungen in Betracht. Ob auch noch thermische
oder andere Wirkungen hier vorkommen, soll vorliiufig nicht nither unter-
sucht werden. Die optischen Wlirkunfren werden sich zuniichst in den
Lichtsinnesorganen (Augen) der Tiere geltend machen, die chemischen
in den Geruchs- und Gesechmacksorganen, (ll(‘ mechanischen in den Tast-
und den Bewegungsorganen.  Aus dieser Uberlegung ergibt sich, daf}

1) Wo kein weiterer Hinweis auf eine von mir durehgeliihrte Untersuchung bei-
geftigt wurde, ist alles Wesentliche mit Ililfe des entsprechenden Stichwortes an der
Hand des Gesamtregistersin den Ausfithrungen meiner ,Insekten und Blumen*

zu finden,
Rithd
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vielfach ein Fortschritt in der Kenntnis des Funktionierens dieser Organe
zugleich einen Fortschritt fiir das Verstiindnis der entsprechenden Wirk-
samkeit der Blumen darstellt.’) Da aber gemiif den verschiedenen Zielen
des Tierphysiologen und des Bliitenokologen dic Untersuchungen iiber
das gleiche Organgebiet der Insckten hitwlig nach versehiedenen Rich-
tungen auseinandergehen, so darf es nicht wundernehmen, daf vor allem
viele Liicken in der Sinnesphysiologie der Insckten von den Bliiten-
Okologen selbst ausgefiillt werden miissen. Aus diesem Grunde war ich
wiederholt gezwungen, mich in bestimmte Abschnitte der Tierphysiologic
cinzuarbeiten und besonders sinnesphysiologische Untersuchungen aus-
zufithren, welche unmittelbar meinen bliitenokologischen Bestrebungen
dienstbar gemacht werden konnten. Um so erfreulicher ist es daher, dafy
K. v. FFrisch als Tierphysiologe in vollem Verstiindnis fiir die Be-
diirfnisse der Bliitenskologie zahlreiche Untersuchungen iiber das Sinnes-
leben der Honighiene gerade mit Riicksicht auf das cbengenannte For-
schungsgebiet durchgefiihrt und dies auch im Titel ciner seiner grofieren
Arbeiten eigens betont hat.?)

Wir wollen nun zuniichst die optischen Wirkungen der
Blumen auf unser eigenes Schorgan kurz betrachten. Dies ist deshalh
notwendig, weil in der élteren Zeit der bliitenskologischen Forschung an-
genommen wurde, daff die Wirkung der Blumen auf unsere Augen ohne-
weiters auch einen Mafstab fiir die Wirkung auf die Insektenaugen ab-
geben kann, Die neuere Forschung wird nun festzustellen haben, wie
weit wir aus den optischen Wahrnchmungen des Menschen auf das Ver-
halten der Bliitenbesucher Schliisse zichen diirfen und wie weit nicht.

Das Somnnenlicht, welches einzelne Teile der Blume trifft, dringt
verschieden tief unter die Oberfliche der Organe cin und wird dann in
den Pflanzengeweben in verschiedener Weise veriindert. Nach mannig-
faltigen Brechungen, Spiegelungen und Absorptionen gelangt cin Teil
des eingedrungenen Lichtes wieder zuriick an die Oberiliiche der Bliiten-
teile. Wenn dieser Lichtrest in unsere Augen gelangt, so bedingt dessen
Zusammensetzung die Art unserer Gesichtsempfindung: Die Bliiten cr-
scheinen uns dann als Gebilde bestimmter Farbe und Helligkeit und in
verschiedenem MaBe auch riiumlich begrenzt, geformt (Bildwirkung der
Blumen). Hinsichtlich der Farbe fillt uns auf, daf dic Bliiten und oft
auch deren benachbarte Teile gewdhnlich nicht ebenso griin gefiirbt sind
wie die Laubblitter oder die assimilierenden Stengelabschnitte derselben
Pflanze. Abgesehen von den fiir uns sichtbaren Strahlen werden von den
dazu befithigten Teilen der Blumen auch unsichtbare Strahlen zuriick-
geworfen: ultraviolette und wohl auch ultrarote Strahlen.

1) Vgl. hiezu: Fr. Knoll, Blitenokologic und Sinnesphysiologie der
Insekten. (Die Naturwisscnschaften, 1924, Jahrg. 12, Heft 47.)

%) Frisch, K. v.,, Uber den Geruchsinn der Biene und seine hliiten-
biologische Bedeutung. (Zool. Jahrb., Abt, {. allg. Zool u. Phys., 1919, Bd. 37.)
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Dureh die spekiroskopisehen Untersuchungen des Wiener Physikers
Fr. Wxner®) haben wir dariither Aufsehluf3 erhalten, wie das fiir uns
sichtbare Strahlengemisch, welches von bestimmten Bliiten zuriickgewor-
fen wird, zusammengesetzt ist. Teh selbst habe mit derselben Methode
dic Blumenbliitter des roten TFeldmohns (Papaver rhocas) untersueht.
Dabei ist. aber zu betonen, daf bei diesen Untersuchungen die dem Violett-
ende des Spektrums angehorigen Strahlen ebenso wie die im iiuBersten
Rot nur ungenau ermittelt werden konnten und daf die fiir uns unsichi-
haren Strahlen nicht beriicksichtigt wurden. Dieser Hinweis ist deshalb
wichtig, weil wir nach den Untersuchungen von Kiihn und Pohl wissen,
dafl das ultraviolette, fiir uns nicht sichtbare Licht fiir bestimmte Insck-
ten aueh beim Aufsuchen des TFutters cine Rolle spielen kann.?) Einige
Aufschliisse iiber das ultraviolette Licht der Blumen erhiclten wir durch
ic amerikanisechen Forscher Richtmyer und Lutz. Sic stellten fest,
daf} wider Erwarten dic untersuchien weilien Bliitenteile verhiiltnismifig
wenig  ultraviolette Strahlen zuriickwerfen, daB  dagegen das gelbe
Blumenlicht. an ihnen oft verhitltnismiiBig reich ist. Der Ultraviolettgehalt
des Blumenlichtes erwies sich dabei als unabhiingig von der systemati-
sehen Stellung der betreffenden Bliitenpflanze.”) Ein weiterer Ausbau
dieser Untersuchungen wiire sehr notwendig.

Bei den ehemischen Wirkungen der Blumen sei cbenfalls
zuniichst anf jene Wirkungen hingewiesen, welche der Mensch mit seinen
Sinnesorganen wahrnimmt. Man war ja auch in dieser Hinsicht friiher
der Meinung, daB die Beurteilung des Verhaltens der Bliiteninsekten nach
den Sinneswahrnehmungen des Menschen ohneweiters moglich sei. Wir
wissen, daf in den Blumen verschiedene Substanzen gebildet werden, die
in gasformiger oder fliissiger Form von unseren chemischen Sinnesorgancen
(Geruchs- und Geschmacksorganen) wahrgenommen werden kénnen. Wir
miissen fragen, ob dic uns auffallenden Substanzen auch in den ent-
sprechenden Sinnesorganen der Bliitenbesucher als Reizstoffe wirksam
sind und ob sic das Benchmen dicser Tiere vor und in der Bliite beein-
flussen. Dabei ist es nicht ausgesehlossen, daff es von der Bliite abge-
eehene Stoffe gibt, welche wohl fiir bestimmte Tiere, nicht aber fiir den
Menschen wahrnehmbar sind. s wiire aber auehl moglich, daf manche

Y Exner, Fr. und S, Die physikalischen Grundlagen der Blittenfiir-
bungen. (Sitzber. d. Akad. d. Wiss,, Wien 1910, math.nat. X1, Bd. CXIX, Abt. 1)

%) Kiithn, A. und Pohl, R, Dic Dressurfihigkeit der Bienen auf Spek-
trallinien. (Die Naturwissenschaften, 1921, Jabrg. 9, S. 738fl.) Ferner: Kiihn, A,
Zum Nachweis des Farbenunterscheidungsvermiogens der Bienen. (Ebenda,
1924, Jahrg. 12.) — Versuche iiber das Unterscheidungsvermégen der Bienen
und Fische fiir Spektrallichter. (Nachr. d. Ges. d. Wiss, zu Gottingen, math.-
phys. K, 1923.)

3 Vel darvitber Fr. I Lutz, The colors of flowers and the vision of
insects, with special reference to ultraviolet. (Amals of the New York Akad.
of Se., vol. XXIX, 1024, pp. 233—283, mit 7 Tafcln.)
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dem DMenschen sehr auifallende Bliitenstoffe auf bestimmte bliiten-
besuchende Tiere keine Wirkung auszuiiben vermdogen.

Mit Hilfe unserer eigenen Sinnesempfindungen konnen wir unter
den von der Bliite ausgeschiedenen Substanzen vor allem verschiedenc
Duftstoffe feststellen. Uber die chemische Zusammensetzung solcher
Duftstoffe sind wir im allgemeinen nicht sehr gut unterrichtet, mit Aus-
nahme jener, welche der Mensch zur Erzeugung von Wohlgeriichen den
Bliiten zu entnehmen und industriemiifiig zu verarbeiten oder synthetisch
herzustellen pflegt. Dies sind vor allem die iitherischen Ole verschiedener
Bliiten.') Man kennt auch die Zusammensetzung einiger unangenchm
riechender Duftstoffe aus Bliiten. So wurde Indol in verschiedenen Bliiten
nachgewiesen und auch das Vorhandensein von Aminen, besonders von
Trimethylamin ist schon secit Lingerer Zeit bekannt.?) Einc vergleichende
Untersuchung der Duftstoiffe (Duftstoffgemische) entomogamer Bliiten
vom botanisch-chemischen und bliitentkologischen Standpunkte wiire
dringend notig.

Hinsichtlich der Geschmackstoffe, welche von der Bliite aus-
geschieden werden, kommt fiir unsere Erwiigungen vor allem der Nc¢k-
tarin Betracht. Der Gehalt an verschiedenen Zuckerarten Lt uns diesen
von Insckten so sehr begehrten Saft deutlich siifl erscheinen. Seine Zu-
sammensetzung ist im einzelnen nur bei sehr wenigen Bliitenarten genauer
untersucht worden.”) Die fiir uns siil schmeckenden Zuckerarten sind
zugleich jene Substanzen, welche die Insekten mit Hilfe von Geschmacks-
reizen dazu bringen, den Nektar in sich aufzusaugen. Wie weit diese
Wirkung der im Nektar vorhandenen Substanzen mit unserer Siilk-
empfindung parallel geht, witre noch genauer zu untersuchen, wobel aber
zu beriicksichtigen ist, dafl auch das die Hauptmasse des Nektars bildende
Wasser als solches fiir sich allein von gerade ,,durstigen* Ticren cin-
gesaugt wird. Andere Bliitenprodukte, welche verschiedene Bliiteninsek-
ten ebenfalls in sich aufzunehmen pflegen, so z. B. der Inhalt von IFutter-
haaren, und auch der Bliitenstaub, soweit er von bestimmten Insckten ver-
zehrt wird, sind fiir uns einer Gesehmackspriifung meistens nicht in ge-
niigendem Mafle zugiinglich. Ob und in welchem Ausmafie chemische
Reize wirksam sind, wenn solche Dinge von den bliitenbesuchenden Ticren
gefressen werden, ist noch unbekannt.

1) Vgl A. Reelaire, Tabelle der bis Januar 1917 beschriebenen lithe-
rischen Ole (Berlin, 1919); A dictionary of essential oils with bibliographic
references ete. (Perfumery and Essential Oil Record, Bd. 7, 1916, special number 8. 125
bis 206 und Bd. 15, 1924, 8. 110 bis 115). — Literatur zur Biochemie der Bliitenduftstoffe
s. Fr. Czapek, Biochemie der Pflanzen (Jena 1921), 2. Aufl,, Bd. 3, S. 595 if. — Die
bei den einzelnen Bliitenarten festgestellten Dultstoffe findet man in: C. Wehmer,
Die Pflanzenstoffe (Jena 1911).

) Uber Indol in Bliiten s. Czapek, a. a. 0., Bd. 3, S. 358; tiber Trimecthylamin
chenda Bd. 1, S. 780, ferner: Insekten u. Blumen S. 467 (Klein und Steiner).

%) Vgl dariiber E. Zander, Das Leben der Biene (Stuttgart 1913), S. 105 ff.
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a) Die Trennung der optischen und chemischen Fernwirkung
der Blumen im Versuch.

iemiif} den heiden eben besprochenen Wirkungsweisen der Blumen
stand schon seit langer Zeit dic Frage nach der bliitensko-
logischen Bedeutung der Blumenfarbe und des Blumen-
duftes im Mittelpunkte des Interesses. Weil man annahm, daff beide
Wirkungen meistens gleichzeitig zur Geltung kommen, trachtete man
frithzeitig, diese im Experiment voneinander zu trennen und getrennt
nach ihrer Wirkung auf die Insekien zu untersuchen. Man bemiihte sich
dabei gewdhnlich, die eine der beiden Wirkungen giinzlich zu verhindern,
um dafiir die andere desto deutlicher sichtbar zu machen. Da mich die
bisher vorlicgenden Ergebnisse solcher Untersuchungen nicht befriedig-
ten, bemiihte ich mich schon seit mehr als 10 Jahren, Methoden aus-
findig zu machen, welche auch im freien Felde eine verliBliche Trennung
der optischen und chemischen Fernwirkung bestimmter Blumen gegen-
iiher bestimmten Insekten ermoglichen. Bei diesen Untersuchungen kam
es ja zuniichst vor allem auf die Trennung.der Fernwirkungen an, da
die erste Frage lauten mufite: Wie finden die Tnsekten aus der Ferne
den Weg zu den von ihmen besuchten Blumen? Wenn diecse Frage cin-
wandfrei beantwortet war, konnte dann die Frage nach der Nahwirkung
oder Nahanlockung desto leichter heantwortet werden.

Die erste Methode, welche ich mit Erfolg zur Trennung
der optischen und chemischen Fernwirkung anwendete,
heruhte auf folgender Uberlegung: Duftstoffe, welche von einer Blume an
dic umgebende Luft abgegeben werden, kimnen sich bei stiirker bewegter
Luft (Wind) wohl in der Richtung der Luftbewegung, nicht aber dieser
entgegengesetzt oder senkreeht zu ihr fortbewegen. Wenn man also im
freien Felde bei windigem Weiter mit Hilfe empfindlicher Windfahnen
stets die Anflugsrichtung cines bliitenbesuchenden Inscktes mit der Wind-
richtung vergleicht, so muB} sich feststellen lassen, ob auch solche An-
fliige gegen Blumen darunter sind, bei denen ein Zurechtfinden nach
dem Bliitendufte ausgeschlossen ist. Allerdings schien diese Methode
zuniichst nicht sehr aussichtsreich, da man so oft in Biichern liest, daf}
die Tnsekten (mit Riicksicht auf die Duftwahrnehmung) meist gegen
den Wind zu fliegen pflegen.) Allein die Beobachtung zeigte schon nach
kurzer Zeit, daf bei vielen Insekten, z. B. bei der Honigbiene, diese Ge-
wohnheit. gar nicht vorhanden ist. Da man bei Anfliigen, dic mit dem
Winde erfolgen, nicht feststellen kann, wie weit das betreffende Insekt
passiv zur Blume getragen wurde, habe ieh meine besondere Aufmerk-

1 Dies glaubt u, a. auch Lutz. Xr behauptet auf S. 276 der oben angeliihrten
Arbeit: ,Not only do most inscets come up-wind to flowers, but when they come
down-wind they usually pass the flower, hover a bit, then turn and come up-wind
to it.« Da diese Verallgemeinerung bestimmter Einzelfiille nach meinen Erfahrungen nicht
berechtigt ist, haben die von Lutz darans gezogenen Schlitsse keinen Wert,
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samkeit jenen Anfligen gewidmet, welche senkrecht zur Wiid-
riehtung ausgetiihrt werden. Solche Anfliige mufiten ohne Mitwirkung
der chemischen Fernwirkung, also unbeeinfluft vom Blumendufte zu-
stande kommen, somit nur mit Hilfe der optischen Fernwirkung! Auf diesc
Weise konnte ich mit Hilfe der Windme thode zahlreiche nur optisch
gelenkte Fernanfliige von Insekten verschiedener Ordnungen und Familien
feststellen und auf Einzelheiten untersuchen.

Dic zweite Methode, deren ich mich zur Trennung der
optischen und chemischen Fernwirkung bediente, sollte
keine der beiden Wirkungen verhindern, jedoch diese so weit riiumlich
voneinander trennen, dafl man im lctzten Abschnitt des Anfluges klar
erkennen konnte, ob die Flugbewegung optisch oder chemisch gelenkt
wurde. Zu diesem Zwecke verhiillte ich die zu priifenden Objekte mit,
Platten oder Rohrchen aus moglichst farblosem Glas, sorgte jedoch dafiir,
daB an einer bestimmten scharf umschriebenen Stelle eine Offnung vor-
handen war, aus weleher der allenfalls abgegebene Duft hervorstromen
konnte. Diese Offnung muBte geniigend, aber nicht allzu weit von jener
Stelle der Glasumbiillung entfernt sein, wo fitr uns das Bild der un-
mittelbar dahinter befindlichen (am besten der Glaswand anliegenden)
Blume sichtbar war. Die Offnung muBte sich in solcher Nithe der Blume
befinden, daf die abstromenden Duftstoffe noch in ausrcichender Kon-
zentration aus der Glashiille hervorkommen konnten. Die Methode
der Glasumhiillung fihrte ich, wie schon angedeutet wurde, in
zwei Formen durch: als Glasplattenmethode und als Glas-
rohrehenmethode. Beide Methoden paBte ich immer dem jeweiligén
Versuchsobjekte hinsichtlich Form und Griofic der Glashiille an, [erner
bemiihte ich mich auch, bei einem und demsclben Objekt durch mehr-
fache zielbewuBite Abiinderungen dic vorhandenen Fehlerquellen mig-
lichst cinzuschriinken.') Die Glasplattenmethode bewiihrte sich am besten
in der Form, daB ich die hinsichtlich ihrer Fernwirkung auf bestimmte
Insckten zu priifende Blume zwischen zwei gleich grofie aufrecht stehende
chene Glasplatten so einschloB, daB diese Platten parallel und von-
cinander nur einige wenige Millimeter entfernt waren. An dem Rande
dieses Plattenpaares konnte der Duft frei hervorstromen, in der Mitte
war das Bild der Blume sichtbar. Bei der Glasrohrchenmethode ver-
wendete ich farblose Glasrohrehen von solcher lichter Weite, dafd dic
zu priifende Blume gerade knapp hineingeschoben werden konnte, ent-
weder mit einer einzigen nach oben oder nach unten gerichteten Offnung
am Ende des Rohrehens oder mit zwei an den Rohrehenenden einander
gegenitberliegenden, dem Querschnitte des Glasrohres entsprechenden
Offnungen. Diese Methoden haben im Verein mit der spitter zu erwiihnen-
1) Bei der Verwendung von Glas ist zu beriicksiehtigen, da verschiedene Glas-
sorten die fiir uns unsichtbaren ultravioletten Strablen in verschiedencm Mafie zu-
riickhalten,
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den Riisselspurenmethode bei der Untersuehung der Anfliigge hliiten-
hesuchender Schwiirmer das hichsie MaBl an Brauchbarkeit erreicht.
Sie waren sowohl im Freien als auch im Laboratorinm mit hestem
Lirfolge zu verwenden.

Bei den Versuchen zur Trennung der optischen und chemisehen
Pernwirkung mit Hilfe der eben beschricbenen Methoden ergab sich,
dafy bei bestimmien Insekten eine ausgesprochene optische Fernanlockung
die auslosende Ursache der Anfliige darstellt. Bei vielen Insckten ver-
cinigt. sich schlicBlich dic optische mit der chemischen Wirkung in der
Erzielung des Anfluges. Bei anderen Insekten lieB sich dagegen cine
optische Fernanlockung nicht nachweisen, und das waren gerade solche,
bei denen die chemisehe Fernwirkung nachweisbar die Anlockung aus-
loste und den Anflug lenkte. Ich konnte feststellen, daB jene Insekten,
welehe man hinsichtlich ihrer Flugtiichtigkeit und anderer sich beim
Blittenbesueh bewithrender Fithigkeiten als die vielseitigsten und leistungs-
fiihigsten Bestiiuber bezeichnen mufl, sich bei ihrer Anniiherung an die
Blumen entweder immer oder meistens der optischen Fernwirkung be-
dienen. Die chemische Wirkung kommt bei solchen Tieren als Duft ent-
weder gar nicht oder nur in der niichsten Niithe der Bliite zur Geltung.

Wenn man mit Hilfe derartiger Untersuchungen erkannt hat, daf
die Anfliige bestimmter Tiere von der optischen IFFernwirkung, die An-
fliiga bestimmter anderer dagegen von der chemischen Fernwirkung der
Blumen ausgelost und gelenkt werden, dann fiillt sogleich auf, daB die
Durechfithrung dieser Anfliige je nach der Art der daran beteiligten
Ifernwirkung verschieden ausfiillt. Entsprechend der geradlinigen Fort-
pflanzung des Lichtes gestattet die optische Orientierung auch éinen
.wohlgezielten®, d. i. anniihernd geradlinigen ununterbrochenen Anflug.
Bei der chemischen Orientierung sind solche ,,wohlgezielte® Anflige nur
dann moglich, wenn die Luft, welche iiber die Blume hinwegstreicht, dem
Insekt gleichmiiBig und ohne Veriinderung der Richtung entgegenweht
— ¢in Tall, der nur selten verwirklicht wird. Meistens sind die knapp
iiher dem Erdboden vorhandenen Luftstromungen schr unregelmiiBig
in der Richtung und in der Stiirke, so daf die von der chemischen Fern-
wirkung der Blumen abhiingigen Anfliige ebenso unregelmiiBig und mit
hitufigen Unterbrechungen durchgefiihrt werden miissen. Ich will hiezu
nur zwei Beispiele anfiihren: den wohlgezielten, optisch gelenkten An-
flug von Bombylius fuliginosus und den oftmals unterbrochenen mehr
oder weniger zickzackformigen chemiseh gelenkten Anflug von' Sphaero-
cera subsultans.

b) Uber die optische Fernwirkung der Blumen und die Fern-
anlockung verschiedener Bliiteninsekten.

Die Untersuchung der optischen Fernwirkung hat gezeigt, daly die
optischen  Binriehtungen der Blumen auf Angehirige  verschiedener
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Inscktenordnungen oft ganz verschieden stark anlockend wirken, daB aber
auch cinzelne Insektenfamilien innerhaib ciner und derselben Ordnung
auffallende Verschiedenheiten aufweisen. Dabei ergab sich andererseits
oft auch eine sehr auffallende Ubercinstimmung bei Insektenarten weit
entfernter systematischer Stellung.

Schmetterlinge.

Unter den Schmetterlingen (Lepidoptera) gibt s zahlreiche sehr
wichtige Bliitenbesucher. Wiihrend die meisten anderen Bliiteninsekten
sich mur bei Tag an den Blumen betiitigen, findet man unter den
Schmetterlingen zahlreiche Arten, die erst bei vorgeschrittener Dimme-
rung ihre Futterflige ausfiihren, ja selbst solche, die noch in den Nacht-
stunden an Bliiten saugend angetroffen werden. Mecine Untersuchungen
iitber den Bliitenbesuch der Schmetterlinge gingen von ciner auf breiter
Grundlage durchgefiihrten Untersuchung der sinnesphysiologischen Fithig-
keiten und anderer fiir den Bliitenbesuch wesentlicher Eigenschaften von
Macroglossum stellatarum (‘Taubenschwanz), cinem typischen Tagschwiir-
mer, aus. Ich habe festgestellt, daf} ein solches Tier die Bliiten nur mit
Hilfe ihrer optischen Fernwirkung aufzufinden vermag. Trotz meiner immer
wieder erncuten sorgfiiltigsten: Bemiihungen gelang es mir nicht, irgend-
cin Anzeichen .fiir die Mitwirkung des Blumenduftes bei den Anfliigen des
Tieres zu finden. Daf} ich mich gerade nach dieser Richtung ganz beson-
ders bemiihte, kam daher, daB in den verschiedenen bliitendkologischen
Darstellungen immer wieder Behauptungen iiber den hochentwickelten
Geruchsinn der Schwiirmer und dessen entscheidenden Anteil am Bliiten-
besuch aufgestellt wurden. Das gleiche Verhalten wic der Taubensehwanz
zeigte hinsichtlich der Fernanloeckung der von mir untersuchic Abend-
sehwiirmer Deilephila livornica, nur daf seine Flugzeit in dic erste Zeit
der Abenddiimmerung verlegt. war. Auffallend war, dafi bei diesem
Schwiirmer dic Blumenfarben als solche auch noch bei sehr stark ver-
minderter Beleuchtung anlockend wirkten.) Bemerkenswert ist das Ver-
halten des Windenschwiirmers (Profoparce convolvuli), der scine Futier-
flige bei noch geringerer Beleuchtung in der spiiten Diimmerung be-
ginnt. Dieser Schwiirmer konnte sich nach meinen cigenen Unier-
suchungen *) auch dann noch sehr gut optisch zurechtfinden, wenn meine
Augen nur mehr sehr schwer imstande waren, dic Einzelheiten der Um-
gebung ohne besondere Behelfe zu unterscheiden. Er vermochte in der
tiefen Diimmerung ohne Schwierigkeit sogar dunlkelviolette Objekte
von anderen sicher zun unterscheiden und daraus das Futier zu ent-
nehmen. Dies geschah mit Hilfe der optisechen TFernwirkung ohne jede

1y Knoll, Fr,, Lichtsinn und Bliitenbesuch des Falters von Deilephila
livornica. (Zeitschr. f. vergl. Physiologie, 2. Bd., 1925, S. 329—380.)

?) Die von mir erst kiirzlich abgeschlossenen Untersuchungen iiber den Winden-
schwiirmer sind noch nicht verdffentlicht.
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Mitwirkung von Diiften, obgleich nach den Angaben in bliitenskologi-
sehen Werken bei diesem Sehwitrmer das Zurechtfinden nach dem Bliiten-
dufte in der Dunkelheit eine ganz besondere Rolle spiclen soll. Ein
solehes Ergebnis meiner Untersuchungen ist sehr auffallend, da es wohl
auch Sehwitrmer gibt, dic sich als Imago mit. Hilfe von Duftwirkungen
il Trutter verschaffen. So verhiilt sich allem Anscheine nach der Falter
von Acherontia atropos (Totenkopfschwiirmer), der nicht als Blitten-
besucher gilt und sich durch einen verhiiltnisméiBig - kurzen, aber schr
kriiftigen Riissel auszeichnet. Uber die optische Orientierung der
Noctuidae (Iiulen) beim Bliitenbesueh ist mir nichts bekannt. Dagegen
habe ich bei bestimmten Tagfaltern (Rhopalocera-Pieridae) dic optische
IFernwirkung der Blumen als Grundlage der Anfliige nachgewiesen. Neuere
Untersuchungen von Kihn und Ilse konnten dies bestiitigen und
durch weitere Tatsachen in den Einzelheiten klarstellen.) Als Parallel-
fall zum Typus Acherontia sei unter den Tagfaltern der von mir genauer
untersuchte Charazes jasius angefiihrt.

Zweifliigler.

Unter den Zweifliiglern (Diptera) kann Bombylius fuliginosus (Woll-
schweber) als Typus fiir jene Arten hingestellt werden, welche durch
dic optische Wirkung der Blumen aus der Ferne angelockt werden. Die
chen erwihnte Art und ihre niichsten Verwandten sind auBlerordentlich
geschickte, rasche Flieger und tiichtige Bestiuber. Sie entsprechen in
ihrem Benehmen den Schwiirmern (Tagschwiirmern) unter den Schmetter-
lingen. Ganz anders verhalten sich jene Zweifliigler, welche ich als Be-
sucher der Bliitenstiinde von Arum nigrim kennengelernt und eingehendst
studiert habe. Als Typus dieser Tiere kann Sphaerocera subsultans, eine
sonst auf Pferdemist sehr hitufige kleine TFliege, gelten. Bei solchen
Insckten spiclt die optische Fernwirkung keine erkennbare Rolle, die
Anlockung wird nur mit Hilfe des Duftes bewirkt. Dic auch als Blumen-
flicge hekannte Eristalis tenax diirfte wohl ein Mittelding zwischen diesen
heiden Typen darstellen.

Kiifer.

Uber die optiseche Fernwirkung der Blumen auf Kiifer (Coleoptera)
licgen nur dic Ergebnisse jener Untersuchungen vor, welche ich an den
Besuchern von Arum nigrum ausgefiihrt habe. Als Typus dieser Tiere sei -
Aphodius tristis hingestellt, cin Dungkiifer, der sich sonst im Kote ver-
schiedener Siiugetiere (Rinder u. a.) aufzuhalten und zu vermehren pflegt.
Bei allen diesen Kiifern war die optische IFernwirkung des Bliitenstandes
an der Anlockung nicht beteiligt. Sie verhiclten sich geradeso wie die
gleichzeitig angelockten Fliegen vom Typus der Sphaerocera subsullans,

) Kithn, A, und Ilse, D, Diec Anloeckung der Tagflalter durch Pigment-
farben. (Biol. Centralbl,, Bd. 45, 1925, S. 144—149.)
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deren Anlockung der Bliitenstand mit chemisehen Mitteln durchfiihrte.
Beispicle fiir die optische TFernanlockung von Bliitenkiifern sind also
nicht bekannt, doeh halte ich es fiir moglich, daB cinmal auch solche
Fille sichergestellt werden.

Hautfliigler.

Von den Hautfliiglern ({ymenoptera) sind ¢s dic Bienen (<Apidac),
welehe am meisten und erfolgreichsten bei der Bestiubung tiitig sind.
Ihr vielfach wohlausgepriigtes Gemeinschaftsleben (Staatenbildung) und
das stete Wiederfinden ihrer selbst geschaffenen Behausungen nach aus-
gedehnten Fligen Lifit uns diese Tiere als Wesen mit besonders wohl-
entwickelten ,,psychischen* Fiithigkeiten erseheinen. Einzelne Elemente
dieser Fiihigkeiten wirken sich anch im Bliitenbesuche aus, und so zeigen
uns bestimmte Bienenarten cin stark differenziertes Unterscheidungsver-
mogen fiir die Gegenstiinde ihrer Umwelt, besonders fiir jene Pllanzen-
teile, welche ihnen Substanzen zu ihrer eigenen Erniihrung und zur Auf-
zucht der Brut zu liefern vermogen. Der Gesichtsinn, der Geruchsinn
und ein wohlentwickeltes Gediichtnis fiir bestimmte von auflen kom-
mende Einwirkungen bilden hiczu die Behelfe. Bei den Honighienen
vermag das cinzelne Tier mit Hilfe einer sehr einfachen, aber fiir den
Arbeitsbetrieb im Bienenstaate ausreichenden ,,Sprache’ auch andere
Angehorige desselben Volkes zu erfolgreicher gleicher Tiitigkeit und
dadurch -auch zu einer verschieden lange dauernden Gleichformigkeit
im Besuche bestimmter Bliitenarten anzuregen.') Eine solche Gleich-
formigkeit begiinstigt in hohem Mafle das Zustandekommen artgleicher
Bestiiubungen und damit die Samenbildung der betreffenden Pflanzen.
Da bisher nur die Honigbiene ausreichend untersueht wurde, bleibt noeh
schr viel Arbeit zu leisten, bis wir einen befriedigenden Linblick in
die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen beim Bliitenbesueh der anderen
Bienen und der iibrigen Hautfliigler gewinnen kénnen.

Infolge dieser grofien Mannigfaltigkeit hat es auch schr lange ge-
dauert — trotz immer wiederholter Bemithungen, die von verschiedener
Scite mit groBem Eifer fortgesetzt worden waren —, bis schlieBlich durch
dic Arbeiten von Friseh dic optische Fernanlockung der Honighiene
sichergestellt werden konnte. Wir wissen nun, dafi sich die meisten
Blumen den Honigbienen aus der Ferne optisch bemerkbar machen, dal
sich diese Bienen Dbeim Bliitenbesuch nach verschiedenen optischen
Figenschaften der Blumen richten und daf} sich letztere auch weitgehend

1) Die Kenntnis des graften Teiles aller bliitenikologiseh in Betrackt kommen-
den Eigenschaften der Honigbiene verdanken wir den umfassenden und itberaus erfolg.
reichen Untersuchungen K. v. Frisch’. Die Uberpriifung und zugleich dic Bestitigung
dieser Untersuchungen ist im V. Abschnitt meiner ,Insckten und Blumen® mit Ililfe
meiner cigenen Beobachtungen und Versuche durchgefiihrt. Dort sind auch dic notigen
Literaturhinweise zu finden.
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dem Gediichinisce dieser Tiere einpriigen. Diese dureh die optische Wir-
kung der Blumen entstehenden ,,Engramme® haben dann einen wesent-
lichen Einflufy auf dic Auswahl der Blumen bei den niichsten Besuchen,
Wespen, die viellach, wenn auch in weit geringerem Mafie als die
Honigbiene, an der Bestitubung bestimmter Bliiten beteiligt sind, diirften
nich den Untersuchungen von Armbruster an Vespa saronica)
chenfalls imstande sein, Blumen mit Hilfe der optischen IFernwirkung
aufzusuchen. Doch miissen die von Armbruster angebahnten Unter-
suchungen wohl noeh viel weiter ausgebaut werden, hevor wir aus ihnen
sichere Sehliisse auf das Verhalten beim Bliitenbesueh zichen koénuen.

c) Einzelheiten der optischen Fernwirkung der Blumen im Zu-
sammenhange mit sinnesphysiologischen Fihigkeiten der bliiten-
besuchenden Insekten.

Uber den Gesichtsinn der bliitenbesuchenden Insekten.

Lin fliegendes Tier ist ohne einen wohl ausgebildeten Gesichtsinn
nicht denkbar. Dementsprechend haben die flugtiichtigen Insekten viel-
fach besser entwickelte Augen als flugunfithige derselben systematisehen’
Gruppe. Man braueht in dieser Hinsicht nur die Augen einer belicbigen
gelliigelten Heuscehreekenart, z. B. von Locusta viridissima, mit den Augen
ciner fligellosen Stabheuschrecke, z. B. von Bacillus rossius, zu ver-
gleichen. Da sich die bliitenbesuchenden Insekten im Fluge den Bliiten
nithern, miissen wir auch bei ihnen einen wohl entwickelten Gesicht-
sinn erwarten. Itiir einen solehen spricht auch der hochentwickelte Zu-
stand ihrer Augen. Wir diirfen bei ihnen ein mehr oder weniger weit-
gehendes ,Bildsehen vermuten, da nur cin solches es ermoglicht, beim
raschen IFlug zwischen den zahlreichen IMindernissen, welehe einem
fliegenden Insekt innerhalb der Vegetationsbestiinde entgegentreten,
anstandslos hindurchzusteuern. Dies diirfen wir win so mehr, als solehe
Insekten vielfach wohlgeziclt auf die von ihmen besuchten Blumen
zulliegen.

Nachdem die alte, naive Naturwissenschaft angenommen hatte, daf3
die Tiere ihre Umgebung geradeso wie wir Menschen schen, entstand
spitter infolge einer kritischeren Einstellung bei verschiedenen Natur-
forschern diec Ansicht, daB die Gesichtswahrnehmung auch bei den mit
wohl entwickelten Augen ausgestatteten Insckten recht unvollkommen
und von dem des Menschen betriichtlich verschieden sei. Vor allem diirfe
man nicht annchmen, daf solehe Tiere ein dem menschlichen iihnliches
farhenschen, also einen eigenen Farbensinn besitzen. Dafiir sollte aber
der Gernehsinn in weitem MaBe den mangelhaften Gesichisinn ergiinzen
oder teilweise aueh ersetzen. So vertrat auch noch K. v. el mit viel

1y Armbruster, L., Uber das Farbenschen der Wespen, (Naturw, Wo-
chensehr,, N. I XXI, 1922, S. 419—422.)
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Eifer die Meinung, dal selbst die Bliiteninsekten total farbenblind sind
und daf sie somit die umgebende Pflanzenwelt nur ,,Grau in Grau® sehen.

Es ist wohl sicher, daf verschiedene bliitenbesuchende Insekten
sich in bestimmten Fillen ohne Mitwirkung cines Farbensinns zurecht-
{inden konnen und sich vielfach auch ohne Beachtung der I'arben tatsiich-
lich zurechtfinden. So vermag — um ein Beispiel aus meinen eigenen
Untersuchungen zu withlen — der Taubenschwanz cine zum Niedersetzen
und Ausruhen geeignete Stelle dadurch zu finden, dall er in einer ge-
glicderten Umgebung ohne Riicksicht auf den farbigen Gesichtseindruck,
der fiir uns vorhanden ist, das fiir ihn dunkelste und sich dabei von der
Umgebung am besten abhebende Objekt antliegt (Dunkelilug). Auf diese
Weise findet das Tier vertiefte und dadurch geschiitzte Stellen, die sich
zu lingerer gefahrloser Rast, zum Ubernachten und auch fiir den Winter-
schlaf eignen. Geradeso wie bei diesen Fliigen spiclt auch bei der Wahr-
nehmung von Bewegungen, welche eine ,,Fluchtreaktion auslosen, die
Farbe des bewegten Gegenstandes als solche keine Rolle. Um so wahr-
scheinlicher schien es dadurch fiir manchen, daff auch beim Bliitenbesuch
die fiir uns so auffallenden Farben der Blumen ohne Bedeutung sind.

Eine grofie Menge verschiedenster Beobachtungen iiber die Wechsel-
beziehungen zwischen Blumen und ihren Besuchern brachte es mit sich,
daff man sich mit der Lehre von der totalen Farbenblindheit bliiten-
besuchender Insekten, trotzdem sic von namhaften Gelehrten verteidigt
wurde, nicht befreunden konnte. Mit dem Einsetzen des wissenschaftlichen
Kampfes gegen diese Lehre, die schlieBlich einwandfrei widerlegt wurde,
begann ein groBer Aufschwung in der Bliitentkologic. Heute wissen wir,
da es sich bei der Anniiherung der Bliiteninsekten an die Blumen um
viel mehr handelt als um jene ,,einfache’ vom Licht gelenkte Bewegungs-
reaktion, die man bei Tieren gewdshnlich als ,,Phototropismus® (oder
besser als ,,Phototaxis®) bezeichnet.

Der Farbensinn bliitenbesuchender Insekten.

Die Frage, ob die bliitenbesuchenden Insekten einen cigenen Ifarben-
sinn besitzen oder nicht, hat die Wissenschaft immer wieder beschiiftigt,
da von ihrer Beantwortung abhing, ob man die Blumenlarben entspre-
chend der Blumentheorie von Chr. K. Sprengel als Anpassung an den
Insektenbesuch.auffassen dart oder nicht. Erst durch die Untersuchungen
von Frisch an Honighienen wurde zum ersten Male fiir cine Insckien-
art in iiberzeugender Weise der Nachweis eines besonderen Farben-
sinns erbracht und damit die unerliiliche sinnesphysiologische Grund-
lage fiir die von Spreng el aufgestellte Theorie geschalfen. Bald darauf
konnte ich bei dem Wollschweber und dem Taubenschwanz einen cigenen
TFarbensinn nachweisen.?)

1) Der Taubenschwanz gehort heute zu den in sinnesphysiologischer Hinsicht
am besten bekannten Insekten. Obgleich ich meine ersten Mitteilungen iiber das Farben-
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Eine schr genane reizphysiologische Analyse des
Parbensehens eines bliitenbesuchenden  Insektes haben uns die
Untersuchungen von Kithn und Pohl iber die Honighiene gebracht.
Diese beiden Forscher konnten in gemeinsamer Arbeit feststellen, daf
die Honigbiene innerhalb eines kontinuierlichen Bogenlampenspektrums
nur vier ,Farben® (Farbgruppen) unterscheidet, denen folgende vier
Reizqualitiiten entsprechen:

1. l{cizquulit‘;‘lt .+ . Spektralabschnitt zwischen 650 und 530 py Wellenlinge
. = PFarbgruppe Orange, Gelb, Gelbgriin.
2. Reizqualitit . . . Spektralabschnitt zwischen 510 und 480 pp Wellenliinge,

= IFarbgruppe Blaugriin,

3. Reizqualitiit . . . Spektralabschnitt zwischen 470 und 400 pp. Wellenliinge

= Farbgruppe Blau, Violett,

4. Reizqualitiit . . . Spektralabschnitt zwischen 400 und 313 pp Wellenliinge

= Farbgruppe Ultraviolett.

Purpur, cine Farbe, dic an Blumen so hiufig zu finden ist, fehlt
unter den Spektralfarben. Man kann sie aber durch Mischung von
spektralem Rot und Blau (oder Violett) erzielen. Da reines Rot nach den
genannten Untersuchungen fiir die Biene keinen Reizwert besitzt, also
nicht mehr als Licht wahrgenommen wird, muB jencs Purpur zur 3. Reiz-
qualitiit gehdren, so daB es von diesen Tieren mit Blau und Violett
verweehselt wird. Letzteres st tatséichlich aueh bei purpurnen Bliiten
und bei dem Purpur bestimmter Pigmentpapiere der Fall. Eine be-
sondere Erwiihnung verdient noch die 4. Reizqualitiit (Ultraviolett), da
die Strahlenkategorie zwischen den Wellenliingen 400 und 313 von uns
nicht mehr als Licht empfunden wird, walncnd sie auf das Bienenauge
cine starke Wirkung ausiibt.

Nach meinen eigenen Untersuchungen st anzunehmen, daff diese
vier Reizqualitiiten auch fiir das Farbenschen des Taubenschwanzes und
des Wollschwebers ohne wesentliche Unierschiede gelten. Bei anderen
Bliiteninsekten, z. B. den Tagfaltern und den Wespen, diirften sich wohl
zum Teil stiirkere Abweichungen von dem Verhalten der Honigbiene er-
geben,

Die Vorliebe der Bliiteninsekten fiir bestimmte optische Eigenschaften
der Blumen,

Wir wissen heute, daB bestimmte Insekten im Laufe ihres indivi-
ducllen Lebens ,,Lrfahrungen machen konnen, die einen mehr oder
weniger deutlichen EinfluB auf spiitere Titigkeiten dieser Tiere besitzen.

sehen dieses Ticeres sehon 1919 (Die Naturwissenschaften, Jahrg. 1919, Heft 24) ver-
offentlichte und meine wmfangreiche Arbeit fiber den Lichtsinn und Bliitenbesuch des
genannten Schwitrmers bereits im Jahre 1922 (Insckten und Blumen IIT) heranskam
und bald in den wwhtwcron referierenden  Zeitschriften besprochen wurde, sagt
M. Heering in seinem kiirzlich erschiencnen Buche (Biologie der Schmetterlinge,
Berlin 1926, Scite 188): ,Ob und wieweit bei Schmetterlingen ein Schen von Farben

stattfindet, ist noch unbekaunt L
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Imagines, welche eben die Puppenhiille verlassen haben, kénnen sich
demnach in vielen Dingen wesentlich anders verhalten als solche, dic
schon zahlreiche Bliitenbesuche ausgefithrt haben. Darauf miissen wir
stets Riicksieht nehmen, wenn wir die Ergebnisse von Ticerversuchen be-
urteilen. Leider sind unsere Kenntnisse iiber das Benehmen noch un-
erfahrener Bliteninsekten bis jetzt recht gering. Ieh habe schon vor
Jahren Versuche mit ‘noch unerfahrenen Ialtern von Macroglossum
stellatarum und Deilephile livornice angestellt und dabei gute Irfolge
cerzielt. Spiiter haben Kiihn und I11se édhnliche Versuche mit Pieriden
(Gonepteryx rhamni und Pieris brassicae) und Nymphaliden (Argynnis
paphic und Vanessa io) ausgefiihrt, welche ebenfalls brauchbare Ergeb-
nisse lieferten.r) Bei diesen Versuchen wurde gepriift, wic sich die Falter
gegeniiber bestimmten grauen und farbigen Objekten verhalten. Alle die
bisher untersuchten friseh geschliipften Schmetterlinge flogen ohne vor-
ausgegangene Bliitenerfahrung auf bestimmte Bliitenfarben zu, wobei sic
die gleichzeitig vorhandenen grauen Objekte verschiedener lelligkeit
nicht beachteten. Auch Griin hatte keine anlockende Wirkung auf solehe
falter. Man kann daher annchmen, daf diese Tiere cine ,angceborene
Vorlicbe* fiir die gewohnlich an Bliiten vorkommenden Farben besitzen,
Diese Vorliebe fiir bestimmte Farben bewirkt bei den genannten Inselkten,
dafl sic nach dem Verlassen der Puppenhiille verhiiltnismiiBig rasch zu
ihrer in den Bliiten dargebotenen Nahrung kommen konnen. Leider
fehlen uns noch ithnliche Versuche mit der Honigbiene.

Unter den IFFarben, welche von den noch unerfahrenen Schmetter-
lingen beachtet werden, erwicsen sich bestimmte als besondere ,,Licbh-
lingsfarben. In der bliitenskologischen Literatur findet man bereits zahl-
reiche Angaben iiber die ,,Licblingstarben® der verschiedenen Bliiten-
besucher. Diese Angaben sind gewif zum Teil unrichtig. Doch sprechen
di¢ Ergebnisse der Versuche von Kiihn und Ilse wohl zugunsten der
Ansicht von Hermann Miiller, wonach bei bestimmten Tagfaltern eine
auffallende Vorliebe fir Rot vorhanden sein soll.?) Miiller verstand
unter ,Rot auch bliduliches Rot (Purpur).') Und gerade fiir dieses
zeigten die beiden Nymphaliden der Versuche von Kiihn und llse
eine ausgesprochene Vorliebe. Ls ist zu erwarten, daB sich in dieser
Iinsicht die verschiedenen bliitenbesuchenden Insekten nicht ganz cin-
heitlieh verhalten werden. Genaue Aufsehliisse dariiber werden uns aber
erst Versuche mit homogenen Lichtern (Spektralversuche) bringen kinnen.

Auch an Insekten mit lingerer Bliitenerfahrung (Futtererfahrung)
lassen sich unter Umstiinden Anhaltspunkte dafiir gewinnen, dafl e¢ine

1y Die hieher gehorigen Versuche von S. Gorka mit Deilephila elpenor bediirfen
dringend ciner Nachpriifung, weshalb ich sic hier blo8 erwithnen michte. (Vgl. darliber
meine berveits zitierte Arbeit ttber Deilephila livornica, S. 378.)

2) Vgl. K. v. Frisch, Farbensinn und Formensinn der Biene, S.46f.

3 Vgl hiezu in 1. Miiller, Alpenblumen, $.510, dic Beispicle fur ,lebhaft
rote* Tagfalterblumen.
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hestimmte Tierart cine hesondere Vorliehe fiir cine hestimmte Farbe
(Farbgruppe) besitzt, So zeigten die Versuche von IPriseh mit Honig-
hienen und meine Versuche mit dem Taubenschwanz in gleicher Weise
eine Vorliebe dieser Tiere fitr blave und Dblauwiihnliche Pigmente ein-
schlieBlich des Purpurs sowie fiir gelbe und gelbliche — mit Ausschlufd
von Griin, das keine oder nur ganz ausnahmsweise cine Beachtung fand.
Das gleiche ergab sich aus den Spektralversuchen mit dem Tauben-
sehwanz, Dic bereits erwithnten Versuche von Armbruster mit Fespa
saronica lieBen eine besondere Vorlicbe fiir Purpur erkennen. Dazu
kommt noch bei verschiedenen Bliiteninsekten eine Vorliche fiir Weifs und
fiir weiiihnliche. (ungesiittigte) Farben grofier Helligkeit.

Im Anschlufl an das eben Gesagte ist noch hervorzuheben, dal der
Taubenschwanz im Wetthewerbe gesiittigter und weniger gesiittigter
“arben dessclben Farbtons unter sonst gleichen Umstiinden die gesiittig-
tere bevorzugt. Dieses Verhalten zeigte auch der von mir untersuchte
Wollschweber (Bombylius), und es scheint mir, dafl auch andere farben-
tiichtige Bliiteninsekten sich darin gleich verhalten diirften. Dies hindert
aber nicht, dafl auch Blumen mit weniger gesiittigter Farbe bei aus-
reichender Helligkeit des von ihnen zuriickgeworfenen Lichtes, also
solehe mit ctwas ,,getontem* Weill, noch leicht Insektenbesuch erhalten
und damit zu ihrer Bestiubung kommen konnen.')

Diese Ligentiimlichkeiten der bliitenbesuchenden -Insekten, welche
man mit dem Ausdruck ,,Vorlicbe® bezeichnet und mehr geahnt als sicher
nachgewiesen hatte, sind noch in den meisten Iillen sehr der physiologi-
schen Uberpriifung bediirftig. Versuche mit frei dargebotenen Blumen
oder kiinstlichen farbigen Objekten sind ja an siech noeh nicht imstande,
etwas daritber auszusagen, ob cine Vorliebe fiir bestimmte Gebilde wirk-
lich ecine Tarbenvorlicbe ist. Hier muf} zuniichst entsprechend meinen
friiheren Ausfithrungen in den Versuchen eine Trennung der optischen
von der voraussichtlich oder moglicherweise vorhandenen chemischen
FFernwirkung der Versuchsobjekte durchgefiihrt und daran anschlieBend
mit, Hilfe eigener Versuchsanordnungen der Nachweis des Farbensinns
erbracht werden. Solche Versuehe licgen bereits vor, so dafl wir also,
wenigstens fiir bestimmte Insckten, mit Recht von einer Vorliebe fiir be-
stimmte arben sprechen konnen. Doch sind viele wichtige Bliiten-
insekten auf dieses Verhalten noch nicht gepriift, und auch bei den unter-
suchten Arten sind unsere Kenntnisse noch vielfach litckenhaft.

Die optische Bindung.
Der Nachweis des Farbensinns allein geniigte natiirlich noch nicht,
um die dkologische Bedeutung der Blumenfarben sicherzustellen. s

Y Hinsichtlich der Linrichtungen, welche an den Blumen die oft grofic optische
Sitttigung der Blumenfarben bewirken, sind die Angaben von Fr., und 8. Exner in
ihrer Arbeit: Die physikalischen Grundlagen der Bliitenfitrbung (Sitzber
d. Akad. d. Wiss. in Wien, 1910, math.-nat. K1, Bd. CXIX, Abt. I) cinzuschen,

Abhandl, d. Zool.-botan, Ges, Bd, XIT, Heft 3. 10
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mufite noch gezeigt werden, dal sich die farbentiichtigen Bliiteninsekten
beim Besuche wirklich nach den Farben der Blumen
richten. Dies wurde fiir bestimmte Arten einwandirei festgestellt.
Dabel zeigte es sich, daB sich fiir das Farbenschen soleher Insekten dic
“arben der Blumen in einige wenige Gruppen zusanmenfassen lassen, mit
Hilfe deren diese Tiere dic Blumen bei den Besuchen gruppenweise
unterscheiden. Ein derartiges Verhalten konnte aber erst dann mit
Sicherheit nachgewiesen werden, als die Nachwirkungen der opti-
schen Begleitumstiinde des Bliitenbesuches erkannt und aufgeklirt wor-
den waren. '

Diese Zusammenhiinge kann man am leichtesten verstehen, wenn
man zuniichst das Benehmen noch unerfahrener Inmagines gegenitber ver-
schicdenen farbigen Objekten betrachtet. Wenn z. B. ein chen aus der
Puppenhiille geschliipfter Falter — ich konute dies bei Macroglossum he-
obachten — eine grofiere Anzahl gelber, violetter und weiller Objekte
ohne Futter (Nektar, Zuckerwasser) vorgesetzt bekommt, so wird ein
solehes Tier zuniichst alle diese Gebilde wiederholt anflicgen und sie mit
dem vorgestreckten Riissel berithren. Gibt man dann in alle violetien
“Objekte Zuckerwasser, und nur in diese, so wird das Tier das Zucker-
wasser finden und es sich ancignen. Wenn man nun dem Ialter durch
Lingere Zeit das IFutter immer ausschlieBlich in solehen violetten Objekten
darbietet, so wird er zuletzt nur mehr die violetten besuchen und die
daneben befindlichen gelben und weifien gewohnlich nicht mehr beachten,
selbst wenn sie spiiter reichlich Zuckerwasser enthalten. Auf solehe Weise
entstand in dem vorliegenden Falle eine Bindung des Falters an den
Besuch von Objekten einer bestimmten Farbe. Das Tier hatte dabei scine
erste ,,Erfabrung® gewonnen. Wie lange cine derartige Bindung anhitlt,
hitngt vorwicgend von den weiteren ,,LErfahrungen‘ des Tieres, in ge-
ringerem Mabe aber auch von noch unbekannten inneren IFaktoren ab.

Geradeso wie bei solchen Ifiitterungsversuchen ecine (auch als
nDressur bezeichmete) kiinstliche Bindung an die optische Be-
schaffenheit der Futterobjekte entsteht, kommt unter geeigneten Um-
stiinden beim Bliitenbesuch im Ifreien eine natiirliche Bindung zu-
stande. Die Untersuchung der optischen Bindungen hat bei der Honig-
biene, beim Wollschweber und beim Taubenschwanz ergeben, dall diese
Insckten beim Blitenbesuch vor allem zwei Farbgruppen voncinander
und von Grau zu unterscheiden vermogen: eine Gelbgrupype (Rotlich-
gelb, Gelb und Griinlichgelb) und eine Blaugruppe (Blau, Violett
und Purpur). Die meisten von den genannten Ticren hesuchten Blumen
gehoren diesen beiden Farbgruppen an. Dazu kommt noch eine Wei -
gruppe: reines Weifh und weiihnliche (helle, aber ungesiittigte)
TFarben. Zu dieser Weiligruppe gehoren die meisten Nachtfalterblumen.
Abgeschen von der Bindung, welehe beim andauernden Besuch von Bliiten
ciner der eben genannten drei Gruppen zustande kommt, gibt es auch moch
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eine Bindung an das fiir Menschen unsichibare Ultraviolett, Diese
Bindung wurde von Kit hnund P ohl bei ihren Versuchen mit der Honig-
bicne erzielt. Dadurch wurde gezeigt, dafy abgesehen von den [iir uns
sichtharen Strahlengemischen aueh noeh andere Strahlen dic Nahrungs-
(liige der Insekten zu lenken vermdgen.') Wice weit die Honighiene und
andere Insekten im IFreien beim Bliitenbesuceh von den ultravioletien
Strahlen heeinflut werden, ist allerdings noch unbekannt, so dafd auch
noch nachzuweisen bleibt, ob es unter den Blumen bestimmte fiir diese
Tiere vorwiegend ultraviolette’ und besonders als solche wirksame
Schaueinrichtungen gibt.”) SchlieBlich gelang es Kiihn und Pohl, auch
cine Bindung der Honigbienc an spektrales Blaugriin zu errecichen.
Da es aber in der Natur keine blaugriinen Blumen gibt, so kann die
Unterscheidung dieser Farbe (Farbgruppe) von anderen beim Bliiten-
besueh nur mittelbar — vielleicht beim ,,Iirkennen® und Nichtbeachten
des Blattgriins (Chlorophyllgriins) — in Betracht kommen.

s wurde bisher nur davon gesprochen, dafl in cinem bliiten-
hesuchenden Insekt eine einheitliche Bindung an ¢in ¢ bestimmte optische
IGigensehaft einer Blume zustande kommen kann., s ist aber auch mig-
lich, daf} in cinem solchen Tier cin Bindungskomplex entsteht, welcher
mehrere optische Iigenschalten crfafft. LEin derartiger Bindungskom-
plex ergab sich z. B. in den Versuchen von Frisch, wenn Honigbienen
auf das Wiederfinden einer aus zwei oder mehreren gelben und blauen
Teilen zusammengesetzten Iigur ,,dressiert’ wurden. Dabei konnte auch
gleichzeitig einc Bindung an die Stellung der einzelnen Teile innerhalb
der Figur (rechts und links von ihrer Mittellinie oder aulen und innen)
erzielt werden.”) Iinfachere Bindungskomplexe konnte ich auch beim
Taubenschwanz zustande bringen. Meine Beobachtungen iiber den Woll-
schweber sprechen cbenfalls dafiir, dafl bei dieser Inscktengattung zu-
sammengesetzte Bindungen (z. B. Blaugruppe -I- Wei) moglich sind.
Beim langandauernden Besuch: von Bliiten mit sehr heller ungesiittigter
Ifarbe, z. B. bei Bliiten mit hellpurpurner Krone, entsteht nach meinen
Untersuchungen am Taubensehwanz cbenfalls ein einfacher Bindungs-
komplex, der sich aus den Bindungen an ,,Weil}* und ,,Blau® zusammen-

1 C.v. IleB, der das Vorhandensein eines Farbensinns bei den bliitenbesuchenden
Insckten leugnete, glaubte auf Grund seiner Versuche annchmen zu miissen, dafl die
ultravioletten Strahlen cinen wesentlichen Anteil am Zustandekommen des Bliten-
besuches besitzen. ‘

?) Nach den Untersuchungen von Richtmyer und Lutz (vgl. Lutz, a. a. O,
S, 2424f. und Fig. 25 bis 44) zeigen die von den Blumen zurlickgeworfenen Licht-
cemische hinsichtlich ilires Ultraviolettgehaltes keine Bezichung zu dem farbigen Ein-
druck, den sie aufl uns machen. So reflektieren die purpurnen Blittenteile von Laciniaria
punctate chenso wie die sattgelben von Rudbeckia laciniata mehr als 10 °f, ultraviolette
Strahlen (Wellenliinge kiirzer als 880 pp), withrend andere Blittenarten gleicher Farbe
nur schr wenig Ultraviolett zuriickwerfen,

3 K. v. Prigely, Farbensinn und Formensinn der Biene, S, 68 bis 73,

40*
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setzt. Bei Besuchen sehr dunkler farbiger Blumen kann cine gleich-
zeitig wirksame Bindung an ,,Blau* und ,,Schwarz® sich bilden. Die
Einzelheiten tiber das Zustandekommen solcher Bindungskomplexe und
ihre weitere Wirksamkeit bediirfen noch einer genaueren Untersuchung.

Ob und wie weit bei den einzelnen von mir hier nicht erwiihnten
Ordnungen und Familien bliitenbesuchender Insckten einfache oder zu-
sammengesetzte optische Bindungen bei der Amnitherung an dic Blumen
wirksam sind, ist noch unbekannt.

Kontrastwirkungen.

Im Anschluf an die Besprechung der Farbgruppen miissen noch dic
Kontrastwirkungen erwiihnt werden. Man hatte auch schon frither an-
genommen, dafl simultane TFarbenkontraste sowohl bei der optischen
Fernanlockung als auch in unmittelbarer Niihe der Blume sich am Zu-
standckommen des Anfluges beteiligen konnen. Auch sprach man davon,
daf} Helligkeitskontraste beim Besuch der Nachtfalterblumen mitwirken,
Doch fehlte dafiir der Beweis. Ich suchte nun zunichst den simultanen
Helligkeitskontrast durch Versuche nachzuweisen., Dies gelang
mir mit Hilfe des Taubenschwanzes, wobei ich auch einwandfrei fest-
stellte, daB dieser Helligkeitskontrast beim Bliitenbesuch forderlich scin
kann. Ob auch e¢in simultaner Farbenkontrast bei diesen
Tieren vorkommt, habe ich noch nicht untersucht. Doch hat mittlerweile
Kihn?') einen solchen Farbenkontrast fiir die Honigbiene nachgewiesen.
Dadurch wurde gleichzeitig festgestellt, daf es im Farbenschen dieser
Tiere geradeso wic beim Menschen Paare von Komplementiir-
farben gibt. Derartige Kontrastwirkungen sind imstande, bestimmie
Bliiten mit an ihnen vorkommenden kontrasticrenden Fliichenteilen oder
auch Bliiten auf kontrasticrender Unterlage (z. B. auf dem griinen Laub)
fiir dic besuchenden Tiere auffallender zu machen.

Besondere Bemerkungen iiber die Blumenfarben im Zusammenhang
mit dem Farbensehen des Menschen.

Teh will hier im Hinblick auf das bereits Gesagte noch in Kiirze
auseinandersetzen, wie weit man nach unseren heutigen Kenntnissen aus
dem Gesichtseindruck, den ein farbentiichtiger Menseh von einer Blume
gewinnt, auf das optische Verhalten bliitenbesuchender Insekten sehliefien
kann. Dabei muB natiirlich vorausgesctzt werden, daf es sich um hungrige
Tiere handelt, da — was ja zu crwarten ist — bei lortschreitender
Nahrungsaufnahme mit einem bestimmten erniihrungsphysiologischen Zu-
stande (Sattsein) die anlockende Wirkung der Blumen aufhdrt. Genauer

1y Vel A. Kiihn, Nachweis des simultanen Farbenkontrastes bei In-
sekten. (Die Naturwissenschaften, 1921, Jahrg. 9, S. 5751f.) Die dazugehorigen Ab-
bildungen befinden sich im Bildarehiv (Freiburg i. Br.) 1922, Bild 431 Dbis 436.
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voraussagen lift sich das Verhalten bisher nur fiir die Honighiene, den
Wollschweber, den Taubensehwanz und fiir bestimmte Abendsehwiirmer.
Man kann darvitber folgendes anfithren: Alle jene Farben, welehe dem
farbentiichtigen Menschen als Gelb oder stark gelbiihnlich  erseheinen,
bilden auch fiir dic eben genannten Imsckten eine einheitliche Gruppe
(Gelbgruppe). Alle einem solehen Menschen blau oder bliiulich erscheinen-
den Ifarhen bilden mit Ausschluf3 des Blaugriin cine weitere Gruppe (Blan-
gruppe), zu der auch stark oder schwach blinlichies Purpur gehirt.
Reines, nicht gelbliches oder blituliches Rot kommt in Mitteleuropa bei
Blumen kaum vor. Spektrales Rot, das dem Menschen noch kriiftig rot,
aber nicht mehr gelblich oder bliulich erscheint, ruft bei der Honigbicene
und wohl aueh bei den anderen vorhin genannten Insekten keinen Licht-
cindruek mehr hervor, so dafl man sagen kann, ,,das Spektrum sei fiir
diese Tiere gegenitber dem Spektrum des farbentiichtigen Menschen am
Rotende verkiirzt. TFarben, die uns blaugriin erschicinen, kommen an
Bliiten nicht vor. Wo sie allenfalls an Laubbliittern oder an kiinstlichen
Pigmenten auftreten, werden sie von den hungrigen Bliiteninsekten ebenso
wic das gewdohnliche nur schwach gelbliche Griin des Laubes nicht be-
achtet.’) SchlieBlich ist noch das fiir uns unsichtbare Ultraviolett zu
erwiilmen, das von Blumen in verschiedenem Mafie zuriickgeworfen wird,
ither dessen Anteil an der Anlockung bliitenbesuchender Insekten wir
aber nicht unterrichtet sind.

Um zu erfahren, ob Pigmentfarben, die fiir uns mit bestimmten
Spektralfarben im Farbton und anniihernd in der Helligkeit und Sittigung
iibercinstimmen, in gleicher Weise wie diese Spektralfarben anlockend
auf bestimmte Insekten wirken, habe ich eine Reihe von Spektralver-
suchen mit dem Taubenschwanz ausgefiihrt. Solehe Versuche bilden
zum Teil fiir das, was ich im vorigen Absatz angegeben habe, die not-
wendige Grundlage. Ich fiihre hiezu zwei Beispicle an. Zuniichst wollte
ich feststellen, ob ein Taubensehwanz, der durch oft wiederholte Besuche
an sattes Gelb natiirlicher Blumen gebunden ist, von ciner Anzahl weifler
Scheibehen, die durch cin Bogenlampenspektrum  mit  verschiedenen
Spektralfarben beleuchtet werden, nur die gelben Scheibehen oder be-
lichige besuceht. Tiere, die ich Lingere Zeit mit Hilfe gelber Forsythia-Bliiten
gefiitiert hatte, suchten in solchen Versuchen sich bei ihren Anfliigen
nyr die zur Gelbgruppe gehérigen Scheibehen heraus und beriihrien nur
diese mit dem vorgestreckten Riissel! Um aueh Bindungen zu priifen,
welehe unter Verwendung eines kiinstlichen Pigmentes erzielt worden

Y Das Verhalten gegeniiber Rot und Blaugrtin hatte Frisch seinerzeit veran-
laBt, fir dic Bienen ein Farbenschen anzunchmen, das eine weitgehende Uberein-
atimmung mit. dem Farbensinn des rotgriinblinden (protanopen) Menschen besitzt (vgl.
I'arbensinn und Formensinn der Biene, S. 42f.). Nach den heute vorliegenden Lrgeb-
nissen der Versuche von Kiihn und Pohl Bt sich diese. Auffassung von einer
teilweisen Farbenblindheit der Honigbienen nichit mehr aufrechterhalten,
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waren, fiitterte ich Taubensehwiinze mit Hilfe violetter Futtergefiifle, die
ich mit Methylviolett gefiirtht hatte. Tiere, welche auf dicse Weise cine
Bindung an die Blaugruppe erlangt hatten, wiihlten bei solchen Spektral-
versuchen nur die blauen und violetten Scheibehen aus! Derartige Ver-
suchsergebnisse zeigen ebenfalls, dafl wir imstande sind, mit Hilfe unseres
eigenen Farbensinns die Zugehorigkeit einer Blumenfarbe zur Gelbgruppe
oder Blaugruppe des Farbensehens von Macroglosswin ausreichend genau
zu ermitteln. Da dicser Schmetterling in seinem Farbensehen weitgehend
mit dem der Honigbiene iibercinstimmt, so sind wir wohl auch bereehtigt,
dic Zugehorigkeit ebenso fiir dic Honigbiene anzugeben. Fiir den Woll-
schweber wird es nach unseren Kenntnissen ebenfalls zuliissig sein.?)

Von den in Mitteleuropa vorkommenden Bliitenfarben verdient das
Rot der Bliiten des wilden Feldmohns (Papaver rhoeas) wegen seines
dem reinen Rot sehr nahe stehenden Farbtons besonders erwithnt zu
werden. Deshalb haben aueh I eB und Friseh diese Farbe in ihren
Auseinandersetzungen besprochen.?) Es wurde dabei aueh auf den weceh-
selnden Gelbgehalt der Farbe hingewiesen. Ich habe dicses Mohnrot
spektrophotometrisch untersucht und es nach seiner IFernwirkung auf
den Wollschweber, den Taubenschwanz und die Honighiene gepriift., s
ergab sich {ibercinstimmend die Zugehorigkeit zur Gelbgruppe, wobei wir
aber entsprechend den Ausfithrungen von IFrisch beriicksichtigen
miissen, daB das Mohnrot fiir die Honighiene und andere Insckten mit
cingeschriinkter Rotwahrnehmung verhiiltnismiiBig ,,dunkel® erscheint, da
der betriichtliche Anteil an rein roten Strahlen von diesen Tieren nicht
wahrgenommen wird.

SchlieBlich mufl ich noch in Kiirze auf das Blattgriin cingchen,
also auf die Farbe jenes in den Chloroplasten vorhandenen Farbstoff-
gemisches, das die charaktevistische Iiirbung der griinen Blitter und
Stengel bewirkt. Diese Farbe gehort nach den verschiedenen Feststellun-
gen, die ich mit dem Taubenschwanz machte, cbenfalls zur Gelbgruppe.
Dies duBert sich besonders in der Farbe der jungen Laubblitter — vor-
ausgesetzt, daff sic nicht, wic so oft in den Tropen, durch Anthokyan
stark gerdtet sind. Ist dic Farbe der jungen Bliitter cin stark gelbliches
Griin, wie die Farbe cben gedffneter einheimischer Laubknospen, so wer-
den diese Bliitter von cinem Taubenschwanz, der gerade an den Besueh

1) Fiir Versuehe iiber das Farbensehen und zum Vergleiche von Blumenfarben
mit kiinstlichen Pigmentfarben empfichlt sich die Verwendung jener 16 Pigmentpapicre,
welche Ewald Hering, der Begriinder der nach ihm benannten Farbenlehre, bei seinen
Versuchen beniitzte. Proben aller dieser Iarbpapiere hat Frisch seiner Arbeit iber
den TFarbensinn und Formensinn der Bienc (Tafel 5) beigegeben, so daB sic nun leicht
zuginglich sind. Dicse Papiere wurden von mir (nach der Methode von I'r, Eaner)
spektrophotometrisch untersucht und bei meinen Versuchen mit verschiedencen Schmetter-
lingen sehr viel verwendet.

%) Vgl Frisch, K, v.,, Der Farbensinn und Formensinn der Biene, S, 50,
ferner S. 33 und 46.
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welher Bliiten gebunden ist, hitufie mit den Bliiten verwechselt und he-
sucht. Dagegen hat das dunklere und weit weniger gelbliche Griin aus-
gewachsener Laubbliitter in einem solehen Falle und auch sonst. hei Nah-
rungsfliigen keine anlockende Wirkung., Wenn es sich aber um ein weib-
liches Tier handelt und in diesem gerade der Drang zum Eierlegen (Lege-
trieh) sich cinstellt, dann iiben solche ausgewachsene griine Bliitier plitz-
lich cine optische Fernanlockung auf das Schwiirmerweibchen aus: cs
flicgt immer wieder nahe auf die Blitter zu, dazwischen auch auf gelbe
Bliiten, doch' streckt es in allen diesen Fillen im letzten Abschnitte des
Anfluges nicht den Riissel, sondern die Beine vor. Durch Versuche
mit Farbstoffextrakten, die ich aus den griinen Sprossen von Galium ge-
wonnen hatte, konnte ich feststellen, dafl dabei nicht nur die im Chloro-
phyllkorn vorhandenen gelben Farbstoffe (Carotin, Xanthophyll), son-
dern auch das von ihnen befreite reine Chlorophyll (Chlorophyll a und b)
cine anlockende Wirkung ausiiben.t) s scheint, dafi beim Legefluge
die auf TFutterfligen nicht beachteten griinen Pflanzenteile deshalb be-
achtet und angeflogen werden, weil in dem Weibehen voriibergehend eine
verstiirkte Empfindlichkeit fiiv die Strahlen der Gelbgruppe auftritt. Die
zur Abgabe des Eies notwendigen Korperbewegungen werden erst am
Lnde des Anfluges dureh die von der Pflanze ausgehenden chemischen
- Reize (Duft) veranlaBt.

Die Wirkung verschiedener Schaueinrichtungen auf die Bliitenbesucher.

Die optischen Einrichtungen der Bliitenrcgion, welche die TIern-
anlockung der Imsckten besorgen, kann man passend als Schaucin-
richtungen bezeichnen.?) s wirken entweder alle oder nur cinzelne
Teile der Bliite als Schaueinrichtungen (florale Schaueinrichtungen), und
diese konnen dann noch durch optisch wirksame Einrichtungen aufBer-
halb, aber in der Niithe der Bliiten mchr oder weniger unterstiitzt werden
(extraflorale Schaueinrichtungen). Ja, in manchen Tiillen haben die

5 In der Wicdergabe meiner Versuche mit den Farbstoffextrakten (Insekten und
Blumen 111, S. 346—349) sind dic Farbstoffbenennungen teilweise unrichtig. Da in
einem der Versuchsprotokolle die Rohrchen, welche die durch Ausschiitteln mit Benzin
aus der alkoholischen Rohehlorophyllisung gewonnenen Farbldsungen enthielten, mit
kleinen Buchstaben (1, b) bezeichnet sind, kam bei der Ausarbeitung der Versuchs-
ergebmisse eine irrefiihrende Benennung zustande.  Auf den oben angegebenen Seiten
soll es statt ,a-Chlorophyll® einfach ,Chlorophyll¥, statt ,b-Chlorophyll* jedoch ,Caro-
tin -}~ Xanthophyll* heien. Ferner soll auf S. 847, Zeile 11 von unten statt ,Chlorophyll-
lisnngen® richtig ,Farbstofflisungen®, wnd anl S. 348, 7Z. 11 von oben statt ,Chloro-
phylifarbstoffe¢ riehtig ,im Chlorophyllkorn vorhandene Farbstoffe¢ stehen, — Diese
unrichtigen Bezeichnungen haben jedoch keinen Einflufl anl die Giiltigkeit der dort
wezogenen Schlufifolgerungen,

?) Es scheint mir aus sprachlichen Griinden besser, von ,Schaueinrichtungen®
statt von ,Schauapparaten® zu sprechen, da wir mit dem Ansdruck ,Apparat® hente
cinen anderen Begriff zu verbinden pflegen.
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Bliiten ihre optischen Fithigkeiten fast oder ganz eingebiiit und sic lassen
nun, sofern sie insektenbliitig geblieben sind, die optische Fernwirkung
oft von den benachbarten Hochbliittern oder Stengelabschnitten durch-
fiithren. Von einer solchen Beteiligung verschiedener Blattgebilde an der
optischen Fernanlockung hat man auch schon in der ilteren bliitendko-
logischen Literatur voll Uberzeugung gesprochen, trotzdem damals weder
das Tarbensehen der bliitenbesuchenden Insekten einwandfrei nachge-
wiesen war, noch die anlockende optische Wirkung der Dbetreffenden
Pflanzenteile.

Nachdem diese anlockende optische Wirkung fiir bestimmte Teile
innerhalb der Bliite experimentell nachgewiesen war, konnte gezeigt wer-
den, daf Bliiten, die zu Bliitenstiinden dicht zusammengedriingt sind,
cinander hinsichtlich der optischen Fernanlockung ihrer Besucher unter-
stiitzen konnen. So hatten z. B. die aus zahlreichen dicht gestellten
kleinen Einzelbliiten zusammengesetzten Kopfelien von Kompositen bei
verschiedenen Versuchen mit der Honighiene und dem Taubenschwanz
dic gleiche anlockende Wirkung wie solche alleinstehende Bliiten, welehe
dic gleiche Farbe hatten und in ihrer Griéfie mit jener des ganzen Kom-
positenkopfehens iibereinstimmten.

DaB Hochbldatter, deren Farbe von der des griinen Laubes ver-
schieden ist, die optische Fernwirkung bliitentragender Sprosse wesent-
lich fordern konnen, ergab das Verhalten des Taubenschwanzes gegen-
iiber den so auffallenden purpurnen oder violetten Hochblittern von
Salvie horminmun. Wie die Hochblattbiischel dieser Salbeiart auch dic
Honigbienen durch ihre Fernwirkung beim Bliitenbesuch lenken, habe ich
durch verschiedene Versuche feststellen konnen. Auch bei den Bliiten-
stiinden von Salvia nemorosa wund Eryngivm amethystinum konnte ich
die Wirkung der extrafloralen Schaucinvichtungen durch das Verhalten
von Honigbienen experimentell nachweisen. Besonders bemerkenswert. ist
der Nachweis der anlockenden Wirkung der violetten Endbiischel an
den Blittenstiinden von Muscari comosuin. LEin solches Endbiischel be-
steht aus zahlreichen dicht nebeneinandergestellten sterilen Bliiten, dic
weder Pollen noch Nektar hervorbringen. Alle ihre Teile sind ebenso
wie die langen Bliitensticle lebhaft violett gefiirbt. Dureh Versuche mit
Honigbienen, welche an den Besuceh dieser Blittenstiinde gebunden waren,
konnte ich den sicheren Beweis dafiir erbringen, dafl ein derartiges Iind-
biischel auf die in einem bestimmten Erfahrungszustande befindlichen
Tiere bereits in grofieren Entfernungen von der Blume anlockend wirkt,
so daf sie ihren Flug gegen den Bliitenstand riciiten. Diese Wirkung des
violetten Biischels auf die anfliegenden Bienen hort aber noch vor der
Erreichung des Bliitenstandes auf, sobald sie die unterhalb an der Achse
befindlichen weit weniger auffallenden gelbbraunen Nektarblitten dieser
Pflanzen erblicken: nun fliegen die Bienen unmittelbar auf die Honig-
bliiten zu. ohne die den violetten Endschopf bildenden sterilen Bliiten
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weiter zu heachten. Auch auf die Wollsehweber iibt. der violette Schopf
dieser Blittenstiinde cine die Wirkung der triibgelben Honighbliiten weit.
{tbertreffende FFernanlockung aus. 1is liegt also hier der ungewhnliche
I"all vor. dafy farbige, nektarlose Teile eines Bliitenstandes, die ciner
anderen Farbgruppe angehoren, die schwache optische Fernwirkung der
fiir die Insckten allein in Betracht kommenden ncktarfithrenden Bliiten
ganz wesentlieh unterstiitzen.

DaB aber sclbst auffallend gefiirbte, grofiec Hochblitter nicht immer
im Dicnste der optischen Fernanlockung stehen, konnte ich an den
Bliitenstiinden von Arwm nigrum nachweisen. Der Bliitenstand dieser
Art ist stets von einem schwarzpurpurnen scheidenférmigen Hochblatt
(Spatha) umgeben, das dem Menschen schon bei der Betrachtung aus der
Ferne auffiillt. Dieses Hochblatt umhiillt mit seiner Basis die an der
Bliitenstandachse vorhandenen Bliiten so vollstiindig, daff sie von keiner
Seite einem sich annithernden Insckt sichtbar sind. Man wiire geneigt
zu glauben, dafl schon aus diesem Grunde die optische TFernwirkung der
Spatha im Interesse der hiezu nichi befithigten Bliiten unerliifilich wiire.
Und dennoch ist dies nicht der I'all, da bei diesen Bliitenstiinden keine
optische, sondern nur eine chemische Fernanlockung der Besucher vor-
handen ist.

Die Gestalt der Blumen.

Es bleibt nun noch die-Frage zu beantworten, ob die Blumen-
form als optische Erscheinung betrachtet — cine anlockende Fern-
wirkung auf die Bliitenbesucher auszuiiben vermag. Eine solche Wirkung
miifite sich in der Weise geltend machen, daB unter sonst gleichen duBeren
Umstiinden bestimmt geformte Blumen bei gleicher Beschaffenheit und
Grific der das Sonnenlicht zuriickwerfenden Oberfliiche stiirker anlockend
aufl diesclben Insckten wirken. Dafl Tlonighienen imstande sind, bestimmte
Formen ihrem Gediichtnisse einzupriigen und sic dann gegeniiber andern
beim Besuche zu bevorzugen (Bindung an die optische Form), geht aus den
Untersuchungen von Frisch klar hervor. Doch wissen wir nicht, aus
welcher Entfernung diese Formunterschiede auf die Bienen entscheidend
wirken kénnen. Ferner wissen wir nicht, ob auch die noch unerfahrene Biene
hestimmte Formen gegeniiber anderen bevorzugt. Sicher ist aber nach der
Mcinung von Frisch, daB dort, wo Unterschiede in der Form und Farb-
gruppe der im Wettbewerb stehenden Blumen vorliegen, der Unterschied
in der Farbgruppe wirksamer ist als der Unterschied in der Form. Meine
cigenen an IMonigbienen in freiem Feld ausgefithrten Versuche und Be-
obachtungen liefen keine deutliche Bindung an die Blumenform neben
der die Anfliige aus der Ferne beherrsehenden Wirkung der Blumenfarbe
erkennen. Damit ist aber nicht gesagt, dafy die Wirkung der Blumen-
form am Zustandekommen der Anfliige giinzlich unbeteiligt. war.')

1y Die nach dieger Richtung angestellten Unfersuchungen von Clements und
Long (Experimental pollination) geben uns dartiber keine brauchbaren Aufschlitase,
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d) Die optische Nahwirkung der Blumen.

Zwischen der optischen IFernwirkung und der optischen Nahwir-
kung gibt es keine scharfe Grenze. Dies ist natiirlich ganz besonders dann
der Fall, wenn eine und dieselbe optische Wirkungsweise in der Ferne
und auch in der Niihe der Blume gleichartig zur Geltung kommt. Un-
mittelbar an der Bliite driingen sich nun gewdéhnlich eine Menge ver-
schiedener Wirkungen zusammen, unter denen dic vorherrschende Wir-
kung des Bliitenduftes auf die heranfliegenden Insekten in schr vielen
Fillen andere Wirkungen gar nicht oder nur undeutlich sichtbar werden
liBt. Will man aber dennoch unter solchen Umstiinden die optische
Nahwirkung von der chemischen getrennt beobachten, so ergeben sich
oft betriichtliche technische Schwierigkeiten. Es steht uns dabei nur die
Verhiillung der zu priifenden Objekte mit farblosem, moglichst durch-
sichtigem Glas zu Gebote, da sich die Windmethode knapp vor der Bliite
oder in der Bliite selbst nicht mehr mit Erfolg anwenden Lifit. Aber auch
dic Bedeekung cinzelner Bliitenteile mit Glashiillen ist nicht immer mig-
lich. Trotzdem gelang ¢s mir, einige wichtige Linzelheiten iiber die opti-
sche Nahwirkung der Blumen mit Hilfe von Versuchen aufzukliren.

Versuche, die optische Nahwirkung der Blumen auf die Tlonighiene
klarzustellen, habe ich nicht unternommen, da ich vorher Versuche mit
solchen Tieren machen wollte, die mir hiezu geeigneter erschiencn. Tch
untersuchte deshalb zuniichst das Verhalten langriisseliger Schwiirmer,
weil sich diese beim Nektarsaugen nicht auf der besuchten Bliite nicder-
lassen, sondern lediglich, auf den vorgestreckten Riissel gestiitzt, vor oder
iiber der Bliite schwebend den Zuckersaft in sich aufnelmen. Das Be-
nehmen an der Bliite ist demnach bei solehen Schwiirmern einfacher und
dadurch wesentlich {ibersichtlicher. Auch der grofiere Abstand des
Insektenkorpers von der gerade besuchten Bliite ist in mancher Hinsicht
fiir Versuche giinstiger.

Die Anndherung des Schwirmerriissels an die Bliite.

Withrend des Fluges halten die Schmetterlinge ihren Ritssel zwi-
schen den Palpen (Unterlippentastern) verborgen. Bei verschicdenen
TFaltern wird, wovon spiiter noch die Rede sein soll, das Entrollen
des Riissels (Riisselreaktion) durch Diifte veranlafit oder auch durch
Geschmacksreize, welche an bestimmten Stellen des Korpers wirksam
werden., Ganz anders verhalten sich nach meinen Untersuchungen in
dieser Hinsicht der Taubenschwanz und einige andere  Schwiirmer
(Deilephila licornica, Protoparce convolvuli). Ich konnte nachweisen,

da sie nicht mit den hiezu unumgiinglich nétigen Voraussetzungen (Beriicksichtignng
der natiirlichen Bindung, Ausschaltung oder zielbewubBte Verschicbung der Dultwirkung,
genaue Unterscheidung und Beriicksichtigung von Anflug und Besuch) durchgeliihrt
wurden.
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dafy hier das Ausstrecken des Riissels durch die optisehe Nahwirkung he-
stimmt, gefiirbter Bliitenteile zustande kommt. Die genannten Tiere ent-
rollen bei ihrem Anfluge wenige Zentimeter vor der Bliite den Riissel,
noch che sie diese zu bertihren vermogen.

Der 'l‘:ml»(msclm’:mz,' den ich unter allen bliitenbesuchenden Fieren
am besten kenne, besitzt als Schwiirmer die oben erwiithnten Voradige
fiir dic Durchfiihrung soleher Versuche, wic wir sic hier bhendtigen, in
hesonderem MaBe. Ich suchte deshalb mit Hilfe derartiger Tiere fest-
zustellen, ob die optischen Nahwirkungen der Blumen auch an dem Iin-
fithren des Schwiirmerriissels irgendwie beteiligt sind. Wenn
ich cinem Taubensehwanz unter geeigneten Versuchsbedingungen natiir-
liche Bliiten von .ciner ebenen Glasplatte bedeckt darbot, so war dic
(iclegenheit gegeben, dic optische Nahwirkung unter Ausschaltung des
allenfalls wirksamen Bliitenduftes kennenzulernen, vorausgesetzt, dafl die
Riisselreaktion nicht iiberhaupt infolge der Glasbedeckung des Objektes
giinzlich unterblieh. Die Versuche zeigten, daff die Riisselbewegung durch
dic gewiihlte Versuchsanordnung nicht beeintriichtigt wurde. Der Schiwiir-
mer suchte” nach erfolgter Annitherung vor der Glastafel schwebend
mit. der Riissclspitze die Glasiliiche iiber der Bliite ab. Mit Hilfe der
von mir crsomnenen Riisselspurenmethode lieB sich jedesmal
nachtriiglich genau nachweisen, welehe Stellen der Glasplatte von der
,wsuchenden Riisselspitze beriihrt worden waren. Die Lage der so ge-
wonnenen Riisselspuren konnte dann mit der Lage und der Beschaffen-
heit der unmittelbar darunter (dahinter) liegenden Teile der auf ihre
optische Nahwirkung zu priifenden Bliite oder eines anderen optisch wirk-
sanmen Objektes verglichen werden.?)

Die vorgestreckie Riisselspitze eines Schwiirmers, welche am Ende
des Anfluges cben die Oberfliiche einer Blume beriihrt, fithrt fortwithrend
wirbelnde Bewegungen aus, dic sich nach der Hohe und auch nach der
Seite hin bemerkbar machen. Dadurch entsteht eine ,,Streunng® beim ge-
ziellen Aufscetzen der Risselspitze. Diese Streuung kann man
sowohl unmittelbar bei genaucr Beobachtung als auch nachtriiglich an
dem Bilde der beim Besuch entstandenen; Riisselspuren schen. Aus dem
Riisselspurenbilde Eift sich entnehimen, daff der Mittelpunkt der Riisscl-
spitzenstrenung bei einer gleichmiiflig gefiirbten und nicht zu grofien
Bliite gerade itber der Bliitenmitte gelegen ist. Man sicht also, daf} dic
wirhelnde Riisselspitze von dem Schwiitmer gegen jene Stelle ciner
aktinomorphen Bliite gelenkt wird, an der sich, wenn iiberhaupt Nektar
vorhanden ist. der Zugang zum Ncektar zu befinden pilegt. Die
Streuung der Riisselspitze ist grof genug. dall der Schwiirmer aueh dann

Y Vgl hiezun Knoll, Fr., Der Tierversuch im Dicnste der Blitenikologie.
(Ber. d. Dentseh. Botan, Gesellseh,, 1922, Bd. XI,, Generalversammlungsheft.) — Ferner:
Knoll, I'r, Blittentkologic und Sinnesphysiologie der Ingekten, (Die Natur-
wissenscehaften, Jahrg, 12, 1924, Heflt 47.)
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noch die Nektarpforte (Eingang zum Nektarraum) findet, wenn sie, wic
bei zygomorphen Bliiten mit offenem oder geschlossenem Bliiteneingang,
an dem schriig oder horizontal gestellten Perianth im Sinne der Schwer-
kraftrichtung etwas nach oben oder nach unten verschoben ist. Da die
Riisselspuren auf einer die Bliite bedeckenden Glasplatte nur iiber der
optisch wirksamen Bliitenoberfliiche und nicht am Plattenrande, wo sich
dic Wirkung des Duftes bemerkbar machen konnte, zu finden sind, so
ergibt sich, daB die Riisselbewegung, soweit es sichum das
Hhiclen handelt,optisch gelenkt wird und somit cine Funk-
tion der optischen Nahwirkung der Bliite darstellt.

Saftmale und andere Blitenzeichnungen.

An ciner im allgemeinen gleichmiifig gefiirbten Bliitenhiille befinden
sich Ofters mehr oder weniger scharf umschriecbene Stellen von ab-
weizhender FFéirbung. Diese farbigen Zeichnungen hat man
schon seit Chr. K. Sprengel als Wegweiser aufgefafit, welehe den die
Bliite besuchenden Insckten das Auffinden des Nektars erleichtern. Man
nannte sic dementsprechend ,,Saftmale®. Irgendein Beweis fiir dic
Richtigkeit dieser Annahme war nicht erbracht, denn aus der einfachen
Beobachtung konnte man nicht entnehmen, ob dic betreffenden Insclkten
tatsitchlich ihre Suchbewegungen nach diesen Wegzeichen lenken. Iis
hiitte sich hier ebensogut um eine in Wirklichkeit nicht zutreffende, ledig-
lich dem Gebaren des Menschen nachgebildete Meinung handeln kionnen,
wie wir solche in biologischen Schilderungen leider noch so hiiufig an-
treffen. Um dieser Unsicherheit cin Ende zu Dbereiten, untersuchte ich
die Wirkung der Saftmale mit Hilfe des Taubenschwanzes, der
mir nach den vorhergegangenen Versuchen hiezu ganz besonders geeignet
schien. Die Riisselspurenmethode lieB sich zu diesem Zwecke schr gut
dienstbar machen. Ich ging dabei von optisch wirksamen Objeckien aus,
welche dort, wo der Zugang zum Zuckersaft sich befand, ein bestimmtes,
von der iibrigen Fliche verschiedenes, cinfaches Saftmal besall. Durch
wicderholte Fiitterung aus derartigen Objekten brachte ich in den Tieren
eine optische Bindung zustande, welche klar erkennen lie3, dafi solche
Saftmale bei entsprechender Beschaffenheit der Zeichnung das Auffinden
des Nektars durch Tiere mit bestimmter Erfahrung wesentlich erleichtern
und dadurch beschleunigen konnen. Zuerst gelang mir der Nachweis fiir
diec Wirkung eines Saftmals bei den Bliiten von Linaria vulgaris. Spiiter
habe ich mit Hilfe kiinstlicher Iutterobjekte verschiedene an Bliiten vor-
kommende Zeichnungstypen experimentell gepriift! und auch diese unter
bestimmten Umstiinden recht wirksam gefunden. Damit war endlich fiir
eine alte an sich richtige Annahme jener Beweis erbracht, den uns die
Bliitenokologic durch mehr als hundert Jahre schuldig gebliehen war.
Man wird aber noch fragen: Wirken solehe Saftmale aufl den Schwiirmer
nur dann, wenn cine entsprechende Erfahrung unmittelbar vorher-
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wegnngen war, oder wirken sie nicht aueh schon hei einem giinzlich un-
erfalirenen Tier als Wegzeichen fiir das Einfiihren des Riissels? Die Ant-
wort. daranf lautet: Manche dieser Saftmale kinnen auch auf den noceh
unerfahrenen IFalter Ienkend einwirken, andere jedoch erst nach vorher-
gegangener Erfahrung, Zu crsteren gehoren jene Saftmale, die dadureh
zustande kommen, dall an einer sonst gleichmiiBig gefirbten Bliitenhiille
in der Nithe des Bliiteneinganges Ilecken (Zeichnungen) vorhanden sind,
welehe naeh ihrer Farbe zur gleichen Farbgruppe gehdren wie die iibrige
sichtbare Oberlliiche der Bliite, aber eine weitaus grofiere optische Siitti-
gung aufweisen. So verhalten sich z. B. blaBigelbe Bliiten mit sattgelbem
Bliiteneingang. Bei Saftmalen, welche nach ihrer Farbe zu einer von der
iibrigen Bliitenfliiche verschiedenen Farbgruppe (einschliefilich Weil}) ge-
hiiren, z. B. bei weiflen oder gelben Schlundringen an sattvioletten Bliiten,
ist in vielen Fillen (oder stets?) cine besondere Erfahrung nétig, wenn
sie dem Schwiirmer das Auffinden des Nektars erleichtern sollen.?)

Wic weit sich andere Insekten nach den Saftmalen richten, wissen
wir nicht. Da die Honigbienen nach Friseh ein Unterscheidungs-
vermigen und ein Gediichtnis fiir Bliitenfarben und Bliitenformen besitzen,
diirften sie diese Fithigkeiten wohl auch gegentiber den Saftmalen betiitigen.
Wenn mit solechen Saftmalen positive Erfahrungen (Nektarreichtum der
mit diesen Saftmalen versehenen Bliiten) verbunden werden, koénnten
jene sich auch beim weiteren Bliitenbesuche der betreffenden Bienen-
individuen als Bindung geltend machen. Vielleicht sind bestimmte Saft-
male bei der Honigbiene auch ohne Lrfahrung wirksam. Eigene Versuche
mit Ionigbienen wurden nach dieser Richtung jedoch nicht angestellt.
Jei anderen, in  sinnesphysiologischer Hinsicht um  vieles weniger
leistungsfithigen Insckten diirften Saftmale wohl kaum eine nennens-
werte Rolle beim Bliitenbesuch spielen.

Wenn hier von Saftmalen gesprochen wurde, so konnte es sich
imnmer nur um solche Bliitenzeichnungen handeln, welche in unmittel-
barer Nithe des Zuganges zum Nektar vorhanden sind, sonst aber in der
Bliite fehlen. Auffallende Bliitenzeichnungen, die weiter abseits von der
Nektarpforte angebracht sind, kann man nicht als Saftmale aulfassen.
Solehe [,Scheinsaftmale® konnten unter Umstiinden wohl eine storende
Nahwirkung auf manche Bliitenbesucher ausiiben. Doch fehlen dariiber
angestellte Untersuchungen. Viele feinere Kinzelheiten, die zum Gesamt-
problem der Saftmale gehoren, sind auch fiir den Taubenschwanz noch
nicht restlos aufgekliirt worden. s gibt demnach hier noch schr viel
Arbeit zu leisten. Vor allem miiite aber dic Wirkung der Saftmale auf
andere Insckten gepriift werden, trotz der voraussichtlich grofien tech-
nischen Schwierigkeiten.

) Bber die Saftmalversuche vgl. meine beiden zuletzt (8. 595, Anm, 1) ange-
fiihrten Arbeiten, sowie Insekten und Blumen I
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Das Niedersetzen des Insektes auf der Blume,

Da sich dic meisten Insekten beim Bliitenbesuch auf der Blume
nicderzusetzen pilegen, miissen auch jene dufleren IFaktoren untersucht
werden, welche in dem Tier das plotzliche Aufhoren der Ifliigelbewcgun-
gen und das Aufsetzen der Beine an einer passenden Stelle der Blume
bedingen. In vielen Fillen wird es sich dabel um cine IFolge der opti-
schen Nahwirkung bestimmter Teile der Bliite oder des Bliitenstandes
handeln. Da oft gewil auch chemische Wirkungen daran beteiligt sind,
ist die Analyse der IFaktoren schwierig. Noch fchlen uns genauere
Untersuchungen. Doch konnte ich bereits bei den. Bliitenstiinden der
Gattung Arum nachweisen, dafi das Niedersetzen der IFliegen auf dem
Spatha-Oberteil wahrscheinlich unter der Mitwirkung der auffallenden
Spatha-Farbe zustande kommt, ohme daf sich jedoch diese Iiirbung an
der Fernanlockung der Insekten beteiligt.

e) Uber die chemische Fernwirkung der Blumen und die Fern-
. anlockung verschiedener Bliiteninsekten.

Die chemische Fernwirkung der Blumen auf bestimmie Insckten
ist in den meisten Fiillen viel schwieriger einwandfrei nachzuweisen als
die optische IFernwirkung. Dies gilt besonders fiir jene Iiille, wo cine
fiir sich allein zur Anlockung ausreichende optische Ifernanlockung vor-
handen ist, neben der gleichzeitig eine stark zuriicktretende chemische
Anlockung wirksam ist oder sein konnte.

/iihrend die Anfliige, welche von der optischen Fernwirkung der
Blume gelenkt werden, in einer ununterbrochenen annithernd geraden
Bahn erfolgen, sind Aniliige, dic von chemischen Wirkungen (Duft) aus-
gehen, besonders bei schwach oder unregelmiiffig bewegter Luft meist
zickzackformig und oft von zahlreichen Flugpausen unterbrochen. Dicse
Gegensiitze im Aussehen der Flugbahnen sieht man sofort, wenn man
z. B. den optisch gelenkten Anflug von Bombylius mit dem der chemi-
schen TFernwirkung folgenden Anflug von Scatophage oder Sphacrocera
vergleicht. Davon habe ieh bereits frither gesprochen. Besonders lehr-
reich ist in dieser Hinsicht diec Beobachtung eines stinkenden Bliiten-
standes von Arum nigrum, wihrend sich verschiedene Besucher ihm
nithern. Ieh habe das Verhalten der von ihm chemisch angelockten Ticre
(Fliegen und Kiifer) genau untersucht und ausfiihrlich beschricben.

Hinsichtlich ihrer Wirksamkeit ist die chemische Anlockung im
allgemeinen der optischen weit unterlegen.’) Wiihrend diese von der

1 Die immer wiederholten Angaben, daf Geschlechtsdiifte von manchen Nacht-
faltern pkilometerweit® wahrgenommen werden konnen, halte ieh filr einen Irrtum,
Dic Minnchen dieser Ticre kommen gewifl aus grofien Entfernungen zu cinem Platz,
an dem sich gerade ein Weibchen befindet, doch wiiren sic auch ohne dieses Weibchen
nahe an der betreffenden Stelle vortibergekommen, da sie bei Nacht raschen Fluges
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Lufthewegung nur insofern abhiingie ist, als hei starkem Winde das
Fliegen sehr erschwert oder unmoglich gemacht wird, becinflussen hei
der chemischen Anlockung auch schon sehwiichere Lultstromungen in
hohem Mabe den Lirfolg in verschiedenstem Sinne. GleichmiiBige schwache
Lulthewegungen, welche den Duftstoff dem Tiere entgegenwehen, kinnen
dieses oft rasch der Duftquelle nahebringen, withrend ungleichmiiBBige
Lulthewegungen, welche mehrmals hintereinander die Richtung wech-
seln, dic Annitherung an die Duftquelle sehr verzigern oder ganz ver-
citeln. Trotzdem finden viele Insekten ihre Nahrung fast ausschlicflich
mit. Iilfe der wenig verliflichen Duftwirkung, und ebenso Dbesorgen
verschiedene Bliiten die Anlockung ihrer Besucher nur auf diesem Wege.
Wic bei der optischen Orientierung der bliitenbesuchenden Insekten
zeigt sich auch bei der chemischen kein Parallelismus zwischen der
Zugehirigkeit des betreffenden Tieres zu ciner grofieren systematischen
Gruppe und der vorwiegenden Anlockung durch chemische Reize.

Schmetterlinge.

Ausfiihrliche Untersuchungen iiber die anlockende Wirkung der
Blumendiifte auf duftempfiingliche Dbliittenbesuchende Schmetterlinge
wurden bis heute noeh nicht durchgefithrt. Nach meinen cigenen Lr-
fahrungen unterlicgen u. a. bestimmte Arten der Eulen (Noctwidae)
und Taglulter (Rropalocera) in verschiedenem MafBe der chemischen
Anlockung durch die Blumen. Wie weit bei diesen Ticren gleichzeitig
auch die optischen Einrichtungen der Blumen wirksam sind, bleibt noch
zat untersuchen. Unter den Schwiirmern (Sphingidae) gibt es ausge-
sprochene ,,Fihlertiere!, d. h. solehe Arten, die durch Diifte zu ihrem
Ifutter gefiihrt werden, und ,,Augenticre®, diec das I"utter mit Iilfe opti-
scher Wirkungen finden') I8s scheint aber auch Arten zu geben, die
sowohl mit den Augen als auch mit den Ifiihlern den Ort des Iutters aud-
zuspiiren vermdgen. Die curopiiischen bliitenbesuchenden Schwiirmer
diirften sich beim Bliitenbesuche nur zu einem geringen Teil nach dem
Dufte richten.

Zweifliigler.

Dic MHauptmasse der Dbliitenbesuchenden Zweifliigler gehort wohl
zi jenem  sinnesphysiologischen Typus, den ieh vorhin als , Fiihler-

in unregelmitBigen groBen Schleifen ,suchend“ weite Landstrecken durcheilen. Wenn
aueh Geschlechtsdiifte vielleicht in betriichtlich stiirkerer Verdiinnung als Blumendiifte
wirksam sein kionnen, so diirften (nach meinen Evfahrungen iiber die Duftorienticrung
beim Aufsuchen des Futters) die Minnchen doch erst aus verhiiltnismiiie geringer
Entfernung  durch den Duft des Weibehens aunf dieses aufmerksam werden. Neue,
wirklich einwandfreie Untersuchungen tiber die Duftantockung bei diesen Tieren witren
schr erwinscht. .

Yy Vgl hiezu die Darstellung auf S. 578 und in meiner frither erwihnten Arbeit
Wer Detlephile Livornica.
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tiere* bezeichnet habe. Daneben diirfte bei verschiedenen Arten in ver-
schiedenem Mafle auch die optische Fernwirkung bei der Anniherunyg
an die Bliite beteiligt sein. Zu den ,,Augenticren’ michte ich unter
den Zweifliiglern vor allem die von mir untersuchten Bombylius-Arten
rechnen, bei welchen der Duft der Bliite allem Amnschein nach erst im
allerletzten Abschnitt des optisch gelenkten Amntluges, also kurz vor
dem Apklammern der Beine eine Rolle spielt. Den Gegensatz zu diesem
Typus bilden jene Fliegen, welche die Bliitenstiinde von Arwm nigrum
zuw besuchen pflegen. Ich konnte durch Versuche feststellen, dafi es
sich hier wirklich um ausgesprochene Dufttiere handelt, bei deren An-
lockung die optischen Iigenschaften des Blitenstandes keine erkenn-
bare Rolle spielen. Dies wurde von mir fiir einzelne Arten der sonst
hauptsiichlich auf Kot anzutreffenden Borboriden-Gattungen Borborillus,
Borborus, Olina, Paracollinella, Scotophilella, Coprophila, Halidaying und
Sphuerocera nachgewiesen.
Kiifer.

Hinsichtlich der Wirkung von Blumendiiften auf Kiifer sind wir
heute noch grofitenteils auf Vermutungen angewiesen. Sichergestellt ist
nur die Duftwirkung der Bliitenstiinde von Adrum nigrum auf verschie-
dene Arten der Staphyliniden-Gattungen Owxytelus, Platysthetus, Atheta
und  dleochara, der Hydrophiliden-Gattungen Cercyon und Crypto-
pleurum sowie der Scarabaeiden-Gattungen Aphodius (zahlreiche Arten!),
Onthophagus und Caccobius. Alle diese Gattungen, welche sonst in sich
zersetzenden organischen Substanzen, besonders in verschiedenem Situge-
tierkot vorkommen, wurden nach meinen Untersuchungen chenso wio
die vorhin angefiihrten Zweifliigler nwr mit Hilfe des drum-Duftes ohne
Beteiligung einer optischen Wirkung aus der I'erne angelockt. Es diirt-
ten wohl auch dic meisten anderen bliitenbesuchenden Kiifer sich als
solche ,,Ifiihlertiere® erweisen.

Hautfliigler.

Voun den Hautfliiglern ist die Honigbiene auf ihren Geruchsinn
genau untersucht.') Da Frisch in folgerichtiger Weise vor allem die
verschiedenen Blitendiifte zur Priifung herangezogen hat, sind wir
nun iiber die chemische Wirkung bestimmter Bliiten auf die Ilonig-
biene recht gut unterrichtet. Ls hat sich gezeigt, dafy der Geruchsinn
der Biene gegeniiber Blumendiiften nicht wesentlich empfindlicher ist
als der des Menschen. Dies gestattet uns, mit der nétigen Vorsicht
nach unserer cigenen Geruchswahrnehmung wenigstens  vorliiufige
Schliisse auf das Verhalten der Honigbiene gegeniiber dem Dufte ciner
bestimmten Blume zu ziehen. Bemerkenswert ist, daBl bei einigen von
Bicnen besuchten Bliiten, die fiir uns keinen besonderen Duft besitzen,

1y Frisch, K. v., Uber den Geruchsinn der Bienc und scine bliitenbiologische
Bedeutung. (Zool. Jahrb., Abt. f. allg. Zool. u. Phys., Bd, 37, 1919.)
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der Nachweis erbracht wurde, dafy diese Bliiten auch fiir die Honighiene
duftlos sind: Bliiten von Parthenocissus (Ampelopsis) quinguefolia, Vae-
cinivm myrtillus und Ribes rubrum verhielten sieh so. Die Art, wie z. B.
nach Friseh die Bliiten von Vaccinivm nayrtillus von Honighienen aufee-
sucht wurden.') zeigte schon ohne Versuche deutlich an. daB in diesem
IFalle die Bliiten mit Iilfe einer nieht scharf ausgepriigten optischen
Fernwirkung der beblittterten Zweige die Bienen heranlockten und sich
ihnen hichstens erst bei der unmittelbaren Beriihrung mit. Tlilfe cines
kaum wahrnehmbaren Duftes bemerkbar machten — vorausgesetzt, daB
hier nicht zuletzt eine optische Nahwirkung den Besuch ausliste.

Frisch konnte durch seinec Untersuchungen zeigen, daB der
Bliitenduft fiir dic Ionigbiene nur selten cin in die Ferne wirkendes
Anlockungsmittel darstellt. Er sagt dariiber: ,,Ein Lockmittel kann er
fiir jene Bicnen sein, die auf dic Suche gehen, um neue Nahrungsquellen
aufzuspiiren, aber er kann sie nach all unseren Erfahrungen nur selten
aus betriichtlicher Lntfernung, meist erst in niichster Nihe auf die
Bliiten aufmerksam machen.* Dies habe ich durch meine Untersuchungen
an Honigbienen in vollem Umfange bestiitigen konnen. Die optisch gut
ansgestatteten Blumen werden eben von den Bienen in den allermeisten
I%illen aus der Ferne mit Hilfe ihres Gesichtsinnes gefunden wund in der
Nithe wirkt dann erst der Duft. Nur bei optisch unscheinbaren Bliiten
wird die chemische Fernwirkung als Hauptfaktor der Anlockung in
Betracht kommen. Wenn ceinmal eine Bindung an den Besuch einer be-
stimmten Bliitenart erzielt ist, dann wirkt der Duft als Merkzeichen,
mit. dessen Hilfe die Biene die gewohnte Bliite von andersartigen der-
selben Farbgruppe in der niichsten Nithe unterscheidet. Die chemische
Nahwirkung lost erst den Besuch als solehen aus. Frisch ist also in
vollem Reehte, wenn er sagt: ,,Der Bliitenduft ist. ein Merkzeichen fiir die
Jienen  und vielleieht das wichtigste Merkzeichen, welches die Bliite
besitzt.*

f) Einzelheiten der chemischen Fern-und Nahwirkung im Zusammen-
hange mit dem Geruchsinn und Geschmacksinn der bliitenbesuchen-
den Insekten. :

Uber den Geruchsinn und den Geschmacksinn bliitenbesuchender Insekten.

Bei versehiedenen dem Luftleben angepaBten Insekten kinnen wir
ohne Schwierigkeit feststellen, daB diec Wahmehmung chemischer Reize
nach zwei Richtungen entwickelt dst: als Geruehsinn und als Geschmack-
sinn. Der Cleruchsinn vermittelt ihnen die Wahrnchmung gasformiger
(dampffirmiger) Stoffe, welehe mit. der sic umgebenden Lauft vermengt
sind, der Ceschmacksinn dagegen die Wahrnehmung verschiedener an
.\'ichvﬂl’issig’m‘ Stoffe oder soleher, die in Fliissigkeiten, hesonders in

1y Vgl, die eben erwithnte Arbeit von Frisch (a. a. 0., S. 98).
Abhandl. 4. Zool.-botan. Ges. Bd. X11, Ieft 3. 41
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Wasser, gelost sind. Dabei kommt der Gesechmacksinn oft erst dadurch
zur Geltung, daB feste Stoffe durch Sckrete des Tieres zuvor gelist und
so den Geschmacksorganen in passender Form zugefiihrt werden. Die
Verteilung der diesen beiden Sinneskategorien entsprechenden Aufnahms-
organe auf der Oberfliche des Inscktenkdrpers ist nicht hei allen Arten
gleich. Uberdies gibt es in verschiedenen Teilen der Haut der Insekten
noch eine Menge von Gebilden, die deutlich als Sinnesorgane erkannt
sind, von denen wir aber nicht mit Sicherheit angeben kinnen, ob sie
chemische oder andere Reize vermitteln.t)

Daf} die Fiihler als Triiger der Geruchsorgane (im engeren
Sinne des Wortes) aufzufassen sind, schien schon seit langem wahrsehein-
lich. Dies wurde aber erst spiit einwandfrei festgestellt. Am wichtigsten
waren in dieser Hinsicht die Versuche, welehe Trisch mit der Honig-
biene durchgefiihrt hat. Doch ist es nicht ausgeschlossen, daB es bei
manchen Insckten auch noch auBerhalb der Fiihler Geruchsorgane gibt.

Die bliitenbesuchenden duftempfindlichen Tnsekten kénmnen sich bei
der Amniiherung an eine Blume ihrer Geruchsorgane schon im Tluge
bedienen. Das fliecgende Tier vermag hestimmie in der Luft vorhandene
Duftstoffe auf diesc Weise zu seiner Orienticrung und damit zmn Auf-
finden duftender Blumen zu verwenden. Ist das Insekt an der Bliite an-
gelangt, so wird es, wenn ihm ausreichend lange, gelenkig cingeliigte
Tiihler zur Verfiigung stehen, diese als ,,Riechtaster” verwenden und mit
ihnen Einzelheiten in der chemischen Beschaffenheit der Bliite feststellen
konnen. Doch wird es sich in einem bestimmten Falle manchmal nicht
sicher nachweisen lassen, ob es sich um die Wahrnehmung von Geruchs-
oder Geschmacksreizen handelt.

Hinsichtlich der bei cinem bliitenbesuchenden Insckt vorhandenen
Geruchskategorien sind wir nur bei der Honigbiene gut unterrichiet. Wir
verdanken dies den ausgedehnten Untersuchungen von Frisch. Die
Ionighiene vermag eine grofic Anzahl verschiedener Diifte nach ihrer
Qualitit voneinander zu unterscheiden. Chemisch verwandte Riech-
stoffe, weleche dem Menschen untercinander dihnlich erscheinen, werden
auch von der Honigbiene nicht deutlich voneinander unterschieden, Be-
merkenswert ist, dall diese Bicnenart aber auch cinige Riechstoffe von
betriichtlich verschiedener chemischer Zusammensetzung, welche fiir den
Menschen dem Dufte nach ihulich sind, z. B. Nitrobenzol und Bitter-
mandelsl, ebenfalls miteinander verwechselt. Dieses Verhalten deutet
nach Frisch darauf hin, ,,dafl die physiologischen Grundlagen des
Geruchsinnes beim Menschen und bei der Biene mehr Gemeinsames haben,

1) Eine gute Ubersicht iiber dic auf chemische Reize abgestimmten Sinnesorgane
und ihre Leistungen gewithrt die eben erschiencne Arbeit von I'risch: Vergleichende
Physiologie des Geruchs- und Geschmackssinnes (im Handbuch der normalen
und pathologischen Physiologie, herausgegeben von A. Bethe w. a.,, Bd. XI). Dort
findet man auch zahlreiche 'Angaben iiber dic neuere Literatur.
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als man bei derart verschiedenen Sinnesorganen von vornhercin an-
nehmen maehte. Andere Bliiteninsekien diirften sieh in dieser Hinsieht
wohl anders verhalfen als die ITonighiene.

Diec Gesehmacksorgane kénnen heim vollentwickelten Insckt
an versehiedenen Stellen der Mundregion vorkommen und dadureh den
Bliiteninsekten die rasehe Untersuchung der Bliitenprodukte auf ihre
Eignung als Tutter gestatten. Besonders wirksam ist die Anbringung
dicser Organe an den Enden beweglicher ,,Taster®, wie solche hei den
Mundteilen der Tnsckten so hitufig vorkommen. Tiere, weleche mit cinem
langen Riissel (Sauger) ausgestattet sind, konnen auch mit diesem ein-
zelne Stellen der Bliite abtasten und dadurch bestimmte Geschmacks-
organc hetiitigen. Bei manchen Schmetterlingen kann nach Minnieh
dic Wahrnehmung von Gesehmacksreizen auch durch Sinnesorgane der
I"ersenglieder (Tarsen) vermittelt werden.')

Wie weitl bliitenbesuchende Insckten imstande sind, mit Hilfe des
Geschmacksinnes ihr gewohnliches Futter zu erkennen, ist nur in ganz
wenigen Fillen einwandfrei festgestellt. Von besonderem Wert fiir die
Bliitendkologie sind in dieser Hinsicht die Untersuchungen von Minnich,
durch welehe nachgewiesen wurde, dafl die Reizsehwelle fiir dic Wahr-
nehmung von Rohrzueker (Saccharose) bei hestimmten Schmetterlingen
weit unter der fiir den Menschen als Reizschwelle geltenden Ver-
diinnungsgrenze der Losung liegt. Bei den Geschmacksorganen der
Tersengliecder von Pyrameis atalanta, dic hauptsiichlich den aus Friichten
und Rissen der Baumrinde austretenden Saft, aber auch Nektar saugt,
hetriigt die Empfindlichkeit fiir Rohrzucker das 256fache der Empfind-
lichkeit der mensehlichen Zunge. Eine derartig gesteigerte Empfindlich-
keit. kann unter Umstiinden das Auffinden des Nektars in der Bliite
wesenilieh erleichtern. Der von den Bliiteninsekten so schr beachtete
Nektar schmeekt fiir den Menschen deutlich siif.  Aber nicht alle uns
sitf erscheinenden wiisserigen Lisungen wirken auf einen Schmetterling
chenso wie cine fiir uns gleich siife Rohrzuckerlosung. So kann nach
meinen Untersuchungen an dem Taubenschwanz eine dem Menschen
kriltig siiff schmeckende Saccharinlgsung bei einem mit Wasser gesiittig-
fen, aber noch hungrigen Falter keine andauernde Riisselreaktion aus-
lisen, wiithrend eine fiir uns annithernd gleich siiffe Losung von Rohr-
zucker unter vollig gleichen Umstiinden bei demselben Tier sofort cin
langandauerndes Saugen zur Folge hat. Dafl Saccharin auch von anderen
zaekerlichenden Insekten nicht beacehtet wird, ist schon von der Tlonig-
hiene und von Ameisen bekannt,

% Minnich, D. B, An experimental study of the tarsal ehemo-
receptors of two Nymphalid butterflies. (Journ. ol exper. zool,, Bd. 33, 1921,
S, 173—203.) - - Siche hiezu K. v. Frisch, Vergleichende Physiologic des (ie-
ruchs-und Gesehmackssinnes (Handb. d. norm. w. pathol. Physiologic von A. Bethe
woa, B XI), S, 228 und die dort angegebenen weiteren Arbeiten von Minnich.
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Zusammenfassend kann man aber wohl mit I'risch sagen: ,,Was
fiir uns riecht, scheint im allgemeinen auch fiir das Geruchsorgan der
Insekten, was fiir uns schmeckt, fiir ihre Geschmacksorgane den
adiiquaten Reiz zu bilden.“*) Somit ermoglicht unser Geruchsinn und
unser Geschmacksinn bei bliitentkologischen Untersuchungen vielfach
wenigstens vorliufige Auskiinfte dariiber, wic sich bestimmte Bliiten-
besucher unter gegebenen Umstiinden benehmen diirften. Die endgiiltige
Antwort kann uns aber natiirlich nur das betreffende Insckt selbst
geben.

Die Vorliebe der Bliiteninsekten fiir bestimmte Diifte.

Nach den Versuchen von Frisch scheint die Honigbiene eine
svorliebe“ fiir bestimmte Diifte zu besitzen. Dies zeigt sich
darin, daf diec Bindung an solche Diifte, welche an den Blumen vor-
kommen, in den Versuchen mit Leichtigkeit erzielt werden konnte, wo-
gegen Versuche, cine Bindung an faulig riechende Substanzen (Schwefel-
kohlenstoff, Skatol) zu erreichen, fast ganz miBlangen, obgleich diese
Diifte, wie durch besondere Versuche nachgewiesen werden konnte, von
den Bienen schr deutlich wahrgenommen wurden. Es wiire von grofiem
Werte, zu erfahren, wie der Erfolg solcher Dressurversuche bei giinz-
lich unerfahrenen Bienenindividuen ausfiillt. IFFalls die Versuche auch
dann miBlingen, wenn sie mit Bienen ausgefiihrt werden, die erst die
Puppenhiille verlassen und noch keine Erfahrung an Bliten gewonnen
haben, dann miifite man den Honighienen eine ,,angeborene* Vorlicbe
fiir bestimmte in Bliiten vorkommende Duftstoffe zusprechen.

Viel klarer ist die Vorliebe fiir bestimmte Diifte bei jenen Bliiten-
insckten ausgepriigt, welche sich beim Aufsuchen der Bliiten nur von der
chemischen TFernwirkung der Blumen leiten lassen. Dementsprechend
zeigen verschiedene Blumen, die nur mit Hilfe ihres Duftes Besucher
anzulocken vermigen, cine starke Spezialisierung in der Darbictung be-
stimmter Duftstoffe. lch konnte dies Lesonders bei den Besuchern der
Bliitenstiinde verschiedener Arwm-Arten nachweisen. Schon die mensch-
liche Nase vermag hicr ohne Schwierigkeit cinzelne Arten der genann-
ten Gattungen nach dem Dufte zu unterscheiden. Diese Duftverschieden-
heit duBert sich auch in den Besucherlisten der verschiedenen Arten.
Wiihrend sich z. B. der Besucherkreis von A. nigrum aus ciner grofien
Anzahl Aas und Kot lichender Fliegen und Kiifer zusammensetzt, wird
A. conophalloides nur von blutsaugenden Zweifliiglern (in wenigen Arten,
aber in groBier Individuenzahl) besucht und bestiubt.

Wenn man erst festgestellt hat, daBl bestimmte Blumen ihre Be-
sticher wirklich nur mit Hilfe von Diiften anlocken, lassen sich an solchen
Blumen wichtige Nachweise fiir die Duftvorlichbe ihrer Besucher er-
bringen. Untersuchungen nach dieser Richtung wiiren schr crwiinscht.

1y Vgl. die vorhin angegebene Arbeit von Frisch, S. 229.
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Bei solehen Untersuchungen wird sich zeigen miissen, wie weit wir ent-
sprechend der Duftgruppenunterseheidung, deren das menschliche Ge-
ruchsorgan fithig ist, aus dem Dufte einer Blume ihren Besucherkreis
voraussagen konnen. In diesen Dingen diirften diec Anschauungen der
illteren Blittenbiologen vielfach Recht behalten, wenngleich meine clrm-
Versuche zeigten, dafy dies nicht durchgehends der IFall ist.

\
Die chemische Bindung.

Entnimmt ecine 1onighiene durch lingere Zeit Nektar oder Pollen
aus Bliiten derselben Art, dann entsteht fiic sich allein oder ncben der
optischen Bindung in der Biene auch cine chemische Bindung. Die Duft-
stoffe, welche diese chemische Bindung bewirken, werden in verschiede-
uen Teilen der Bliite gebildet, besonders in den Kronblittern und Staub-
gefiifen. Die Honigbienen sind imstande, die Diifte dieser beiden Organ-
gruppen auscinanderzuhalten. Bei den StaubgefiiBen ist der Pollenduft
(as Wesentliche, Hiezu sei noch besonders hervorgehoben, dafl es wider-
sinnig ist, zu behaupten, die Bienen und andere Insckten wiirden oft
durch den ,,Honigduft* der Bliiten angelockt. Friseceh betont mit Recht,
dafd der Nektar als soleher fiir die Bienen duftlos ist und daB er héch-
stens den Duft der ihn umgebenden duftenden Organe der Bliite an sich
zichen und dadurch duftend werden kann. Im letzteren Falle ist der
Nektarduft dann weit geringer als der Duft jener Organe, die ihn hervor-
gebracht haben.?)

Der bereits erwiihnte Pollenduft bewirkt ganz oder teilweise jene
chemisehe Bindung, welehe bei den gerade Pollen sammelnden Bienen
eine oft weitgehende Einheitlichkeit bei dieser Tiitigkeit hervorruft. So
kann es auch geschehen, daff gleichzeitig in verschiedenen Bliiten der-
selben Pflanzenart die eine Bienenschar mit. dem Saugen von Nektar sich
betitigt, wiithrend cine andere ebenso eifrig Bliitenstaub sammelt.

1) Ein solcher Nektarduft ist wohl zu unterscheiden von dem Dufte des Honigs,
den die Bienen daraus bereiten, Kinem aus der Bienenwabe entnommenen Honig haftet
der charakteristische Wacehsgeruch der Waben an, abgesehen davon, da$ er auch noch
mehr oder weniger von den Diiften verschiedener Bliitenarten enthiilt, da dic Bienen
den Nektar nur bei reicher Tracht cinheitlich cinsammeln. Uberhaupt darf man nicht
ganz allgemein von ,dem Honigdufte“ sprechen, da es ebenso fast geruchlosen wie
sehr stark duftenden Bienenhonig gibt. Dies hiingt davon ab, wie weit der Honig aus
Nektar stark duftender Bliiten zusaummengesetzt ist. I'risch hat bei seinen Dressur-
versuchen festgestellt. daB eine Dressur der ITonigbienen auf einen fiir den Menschen
caum duftenden Bienenhonig keinen sicheren Lrfolg hat, dafl also ein solcher Ilonig
auch fir die Bienen nicht wesentlich duftet. — Aus all dem ergeben sich die mannig-
fachen Widerspritche, welche dic Freilandversuche verschiedener Forscher zeitigten,
wenn sie natiirliche oder kiinstliche Blumen mit Bienenhonig anfilllten und nach dem
erziclten Erfolze Riteksehlisse auf die anlockende Wirkung des vermeintlichen ,Honig-
duftes* natitrlicher und noch unveriinderter Bliiten zogen.
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Is ist anzunehmen, daB auch bei bestimmten anderen Arten duft-
empfiinglicher Bliiteninsekten Bindungen an bestimmte Blumendiifte ent-
stchen konnen. Wir diirfen dies besonders bei verschiedenen als Bliiten-
besucher sehr leistungsfiihigen Mautfliiglern erwarten.  Doch wurden
daritber noch keine Untersuchungen angestellt.

Die Nahwirkung des Blumenduftes.

s lieB sich nicht vermeiden, daB bei der Besprechung der chemi-
schen Fernwirkung der Blumen bereits ciniges iiber deren Nahwirkung
erbriert wurde. Uber die chemische Nahwirkung sind wir im allgemeinen
cbenso wenig genauw unterrichtet wie iiber die optische, was teilweise
damit zusammenhiingt, daff cs keine scharfe Grenze zwisehen der ehemi-
schen Iern- und Nahwirkung gibt. Vor allem ist dies aber in den be-
triichtlichen teehnischen Schwierigkeiten begriindet. Trotzdem besitzen
wir iiber die chemische Nahwirkung der Bliiten aul die llonighienc
scit den Untersuchungen von IFrisceh verhiiltnismiiBig ecingchende
Kenntnisse.

Di¢ einzige iber die Bliite hinausreichende chemische Wirkung
ist der Duft. Was ich iiber den” Duft im allgemeinen schon bei der
chemischen Fernwirkung sagte, gilt natiivlich auch fiir dic Nahwirkung.
Der Duft als ,,Merkzeichen®, wovon bereits gesprochen wurde, gehirt
zu den Nahwirkungen. Wenn cine llonigbienc innerhalb der Bliite be-
stimmte Gehbewegungen macht und schlieBlich den Riissel vorstreckt
oder die beim Pollensammeln notigen Beinbewegungen ausfiihrt, so muly
dies chenfalls auf bestimmte Nahwirkungen der Bliite zuriickgehen, ohne
dafy wir jedoch wissen, ob es sich dabei um chemische oder optische
Wirkungen oder um beides handelt. Dafl die Auslosung hestimmter Be-
wegungen auch mit Hilfe von Duftwirkungen allein moglich ist, zeigen
Versuche, die ich mit dem sehr duftempfindlichen Tagfalier Charares
jasius angestellt habe.') Brachte ich zwischen die keuligen Iiihlerenden
dieses Falters, ohne sie jedoch zu berithren, ein mit einem passenden
Duftstoft benetztes Stiibehen, so streckte das Tier sogleich den bisher
spiralig cingerollten Riissel vor und machte mit diesem vor sich aul
der Unterlage ,Suchbewegungen®. Befand sich die Dultquelle cinige
wenige Zentimeter vor dem Kopfe des Ticres, so hewegte es sich dabet
auch cinige Schritte vorwiirts und niiherte sich dadurch dem Duftobjekt.
IEbenso verhielt sich auch Plusia gamma. Die Riisselreaktion ist hicer
also eine ausgesprochene Tolge der chemischen Nahwirkung. Diese
Reaktion ist somit ein bequemes Mittel, um an geeigneten Faltern dice

1Yy Charazes jasius ernithrt sich als Tmago vom Zuckersafte, der aus iiberreifen
Friichten und aus Rindenspalten bestimmter Biume hervorquillt. An Bliiten habe ich
ihn nic gefunden, doch war er infolge der Art scines Nahrungserwerbes und seiner
besonderen Duftempfindlichkeit fiir Duftversuche schr geeignet.
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Wirksamkeit. von Duftstoffen zu priifen. Auch bei Bombylins ist, allem
Anscheine nach der Duft der Blitte am Zustandekommen der Saugtiitig-
keit beteiligt,

Die Nahwirkung des Nektars,

Zu den chemisehen Nahwirkungen der Bliite gehort auch die Wir-
kung des Nektars auf die Gescehmacksorgane cines bereits in der
Blite befindlichen Tieres. Wenn z. B. cin auf der Blume sitzender Tag-
falter dureh den Duft dazn gebracht wurde, die vorhin erwiithnten Such-
bhewegungen mit dem Riissel auszufiihven, und wenn dann dabei zufillig
die Riisselspitze in den Nektar gelangt, so beantwortet der hungrige
Organismus des Falters diesen Geschmacksreiz sogleich mit bestimmten
Bewegungen  (Saugbewegungen) des Kopfes. Bei manchen bliiten-
besuchenden Sehmetterlingen diirften aueh andere auBerhalb der Saug-
einrichtung gelegene Geschmacksorgane jene Reaktionen auslosen, welche
das erfolgreiche Saugen bedingen. So hat Minnich gefunden, dall
manehe sich hauptsiichlich von Fruehtsiiften niihrende Tagfalter sogleich
den vorher eingerollten Riissel ausstrecken, wenn eine der Fufispitzen -
ihrer vier Schreitbeine mit ciner Zuckerlosung in Bertibrung kommt.

g) Das Zusammenwirken der optischen und chemischen Eigen-
schaften der Blumen.

In der vorlicgenden Erdrterung habe ich bei der Besprechung ciner
bestimmten Blumenwirkung immer auch auf die Zusammenhiinge
mit anderen Wirkungen hingewiesen, so da cine Schilderung einzelner
I*ille, hier nieht mehr notig erscheint. Kurze zusammenfassende Riick-
blicke auf das {rither Gesagte werden also geniigen.

Wenn uns auch im einzelnen vicllach noch die Kenntnisse iiber
dic Art und das Ausmafl des Zusammenwirkens fehlen, so konnen wir
uns doch heute schon ein allgemeines Bild davon machen. Wir wissen
vor allem, dafl sich in dieser Hinsicht verschicdene Inscktenarten ganz
verschieden verhalten. Auch ist uns klar, daf3 bei jenen Insekten, die man
hinsichtlich ihres Bliitenbesuches als die hochstentwickelten (im Sinne
ciner weitgehenden Differenzicrung) zu betrachten pilegt, das in Rede
stehende Zusammenwirken sich vielfach als ganz besonders geeignet er-
weist, den Bliiten zu einem artgleichen Pollen zu verhelfen. Gerade
diese Insckien sind es auch, bei welchen die Ubertragung des Bliiten-
staubes auf artfremde Bliiten und damit die Vergeudung des Bliiten-
staubes das bei der Fremdbestiiubung mogliche Mindestausmaf3 erreicht.

Das Zusammenwirken der optischen und chemischen igenschalten
fuflert, sich nieht nur sogleich und unmittelbar beim Blittenbesuch,
sondern vielfach aueh mittelbar in mehr oder weniger lange andaucrnden
Nachwirkungen hei spiiteren Besuchen. Die Unkenntnis  dieser
Nachwirkungen hatte zuniichst. durch schr lange Zeit das Eindringen
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in die verwickelten Vorginge beim Bliitenbesuch vereitelt. Als man
aber diese Nachwirkungen als solche sicher erkannt und sic in ihren
Einzelheiten untersucht hatte, gaben sie uns ein fiir viele Fiille so auBer-
ordentlich wirksames Mittel zur Aufklirung des Bliitenbesuches ab, daf
wir gerade diesem Verhalten einen wesentlichen Teil des heutigen Fort-
sehrittes zu verdanken haben. Alle diese Nachwirkungen zeigen sich
uns als bestimmte Bindungen, die untercinander in Bezichung treten
konnen. i 4 . o

Dic durch dieses Zusammenwirken erzielte Artsteti gkeit im
Bliitenbesuch ist bei der Honighiene ganz besonders stark ausgepriigt —
vorausgesetzt, dafl die Bliiten des Flugbereiches in ihrer Art. und Anzahl
gerade die Moglichkeit fiir das Zustandekommen eines solchen Bindungs-
komplexes bieten. Es scheint mir das Verhalten der Honighiene in dieser
Hinsicht ecinzig dastehend zu sein. Selbst bei anderen Apiden ist dic
Artstetigkeit schon weniger gut sichtbar, und bei zahlreichen anderen
Bliitenbesuchern bemerkt man nur Andeutungen oder iiberhaupt nichts
mehr davon. Man sieht daraus, dafl die Artstetigkeit der Besucher fiir
die meisten Blitten nicht unbedingt notwendig ist, wenn die Bestiiubung
gesichert sein soll. Die durchschmittlich iibliche Vergeudung von Dollen
vermogen die meisten Bliitenpilanzen gut zu vertragen.

Das Zusammenwirken der optischen und der chemischen Ligen-
schaften der Bliten auf das Zustandekommen des Besuches Lt sich in
gleicher Weise bei solchen Bliiten feststellen, die den Tieren nur Nektar
bieten (Nektarblumen), wie auch bei solchen, die ihnen nur Bliitenstaub
liefern (Pollenblumen), und cbensogut bei jenen so zahlreichen Bliiten,
aus denen sich dic Besucher beides holen konnen. Dabei kann in dem
Gesamtkomplex bald die optische, bald die chemische Wirkung iiber-
wiegen.

Wenn cin Schmetterling seine Lier auf eine bestimmte Dllanze ab-
legt, welche den jungen Raupen als Futter zu dienen vermag, so kann
beim Ausfindigmachen einer solchen Pllanze ebenfalls das Zusammen-
wirken der optischen und chemischen Eigenschaften (Duft) der be-
treffenden Pflanzenart maBgebend scin. So folgt, wie ich schon (auf
8. 591) kurz auseinandersetzte, beim Legellug des Taubenschwanzweib-
chens auf die optische Fernanlockung durch die griinen Pllanzenteile cine
Reihe von Korperbewegungen, welche unmittelbar an der Pflanze von
deren Duft ausgelost werden und die dazu fithren, daB das "lier — ge-
wohnlich an der Unterseite cines Blattes — ein LEi anklebt. s handelt
sich hier also um eine iihnliche Verkettung von optisechen und chemischen
Wirkungen wie beim Bliitenbesuch bestimmter Insekten. Derartige Ver-
kettungen diirften wohl auch sonst hitufig maBgebend sein, wenn cin
Insckt fiir irgendeine Verrichtung cines bestimmten Objektes bedarf und
dieses aus einer mannigfach zusammengesetzten Umgebung  heraus-

zufinden vermag.
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3. Die mechanischen Wirkungen der Bliite und
bestimmter Teile des Blutenstandes auf die be-
suchenden Insekten.

Die meisten Insckten sind darauf angewiesen, sich beim Besuch
einer Bliite auf ihr niederzulassen, wenn sie die ihnen zusagenden Bliiten-
produkte sich aneignen. Dies setzt voraus, daB die einzelnen Teile der
betreffenden Bliite cine geniigende Festigkeit besitzen, um durch
dice oft betriichtliche Last des Insektes keine bleibenden Formveriinde-
rungen zu erfahren. Eine solehe Ifestigkeit wird in den meisten Fiillen
dureh den Turgor der die Bliite zusammensctzenden Zellen erreicht. Dem-
entsprechend vermogen die Bliitenteile, wenn sie einmal welken, die
Last. groBerer Besucher gewdohnlich nicht mehr zu tragen.

Besonders wichtig ist die Festigkeit der Bliitenepider-
mis. Dieses Gewebe ist es ja, welches zuerst dem Anprall der sich
niederlassenden Insckten ausgesetzt ist. Iis zeigt sich, daB die Epider-
mis infolge der Turgeszenz ihrer Zellen dieser Anforderung gewach-
sen ist. Verdickungen der Epidermisaulenwand und andere mechanische
Behelfe spiclen dabei eine untergeordnete Rolle. Wenn die Bliite eine
flache, mehr oder weniger horizontal stehende Schiissel mit vertikaler
Achse darstellt, ist es fiir die Insckten nicht schwer, sich auf ihr nieder-
zulassen und sich in ihr zu betiitigen, ohne aus der Bliite herauszufallen.
Dagegen ist bei vielen Bliiten mit schriig oder horizontal gestellter
Achse das Niedersetzen und das Arbeiten in der Bliite an die Bedingung
gelkniipft, dafl sich das besuchende Tier mit seinen Beinen in aus-
reichendem Mafle an den Bliitenteilen festzuhalten vermag. In iilteren
Arheiten findet man immer wieder die Anschauung vertreten, daf sich
beim Anklammern an die Bliite die Inscktenkrallen in dic Bliitenepidermis
cinhaken und daff ihnen dabei vielfach die in Bliiten so hitufigen Epider-
mispapillen zu Hilfe kommen. Das gilt in Wirklichkeit aber blof fiir
solche Bliitenbesucher, deren Beine nur mit (hiezu besonders geeigneten)
Krallen ausgeriistet sind, z. B. fiir die als Bestiiuber tiitigen Kifergattun-
aen Cetonia, Tropinote u. a. Nun finden wir aber gerade bei den leistungs-
fiihigsten Bliittenbesuchern, vor allem bei Hymenopteren und Dipteren
an den Beinenden neben den Krallen aueh noeh Haftscheiben
(Haftlappen, Pulvilli), welche diese Tiere in den Stand setzen, sclbst auf
senkrecht stehenden vollig glatten TFlichen, etwa auf ciner Fenster-
scheibe, mit Leichtigkeit emporzulaufen. Man kann sich auf cinfache
Weise davon iiberzeugen, daB gerade diese Haftscheiben es sind, welche
den genannten Insckien das sichere Anklammern an der Bliite ermag-
lichen und dadurch das Herunterfallen selbst von sehr ungiinstig gestell-
ten glatten Bliitenfliichen verhindern. Sind an der Epidermisoberfliiche
zahlreiche dicht nebencinander stehende Papillen entwickelt, so wird
durch diese das Anklammern mit Hilfe der Haftscheiben oft hetriiehtlich
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erschwert, da diese sich dann nicht mit ihrer ganzen Klebiliiche an dic
Unterlage anschmiegen konnen, so daB sie vielfach hohl licgen und
demnach teilweise wirkungslos bleiben miissen. Manchmal findet man
an Blitten und Bliitenstiinden aber auch Oberfliichenteile, welche selbst
den am besten ausgestatteten Insektenbeinen keinen Halt bieten konnen.
Dies ist der Fall, wenn cine fugenlose glatte Epidermis mit zahlreichen
sich leicht ablosenden kleinen Wachsteilehen bedeckt ist. Solche
Wachskdérnehen bleiben an den Klebiliichen der Beine hiingen und schal-
ten dadurch die Wirksamkeit der Hafteinrichtungen so lange aus, bis
sic durch dic Putzbewegungen des Tieres wieder von den Haftlappen ab-
gestreift werden.') Lin Beispiel fiir ein solches Verhalten der Lpidermis
bietet die Bliite von Magnolia Yulan. Dicse kann infolge ilirer wachs-
bedeckten Epidermisoberiliiche zu cinem voriibergehenden Gefiingnis fiir
bestimmte Blitenbesucher werden. In anderen Fiillen vermag fettes
Ol, das auf der Oberfliche eciner Bliitenepidermis ausgeschieden wird,
diese auch fiir Beine mit leistungsfihigen Haftlappen uncrsteighar zu
machen. Aueh solche ecingedlte Epidermen kinnen sich an der Aushil-
dung von Fallencinriehtungen beteiligen, welehe sich mehr oder
weniger bedeutungsvoll in den Bestiubungsmechanismus der Blitte cin-
fiigen. Ieh will hiefiir nur zwei Arten von IFallenblumen als Beispicle
anfiiliren, deren Einrichtung von mir mit Hilfe von Versuchen aufgekliirt
werden kounte. Bei den Bliiten der Cypripedilinae ist die glatte lipider-
mis des kesselférmigen Labellums und anderer Bliitenteile mit einer
dic Haftscheiben ausschaltenden zusammenhiingenden Olschichte ver-
schen, welche diese Flichenabschnitte fiir die angelockten Hautfliigler
ungangbar macht und sie zwingt, beim Verlassen der Labellumhohle
jenen Weg cinzuschlagen, der allein zur passenden Abgabe und Ubcer-
nahme des Pollens fithren kann®) Die Kesselfallen der Gattung drwm ™)
tragen auf der AuBcnfliiche der Epidermiszellen bestimmter Teile zahl-
reiche winzige Oltropfehen, die im Verein mit anderen Einvichtungen he-
wirken, daff solche Bliitenstiinde zu Tierfallen werden, welche in schr
vollkommener Weise die Bestiiubung der Bliiten durch bestimmte Insek-
ten gewiihrleisten. Bei der experimentellen Untersuchung der rwin-
Bliitenstiinde zeigte es sich, daff die bisherigen Ansichten iiber den
Mechanismus solcher Fallencinrichtungen unrichtig waren. Da die Be-
sucher durch Ausgleiten an bestimmten Teilen des Bliitenstandes
in die zur Bestitubung fithrende Gefangenschaft geraten, habe ich solehe
Blumen mit einem neuen Namen als ,,Gleitfallenblumen® hezeichnet.

1y Knoll, I'r, Uber die Ursache des Ausgleitens der Insektenbeine
an wachsbedeckten Pfllanzenteilen. (Jahrb. f. wiss. Botanik, Bd. 54, 1914,
S. 448—497.)

?2) Knoll, Fr, Fettes Ol auf den Bliitenepidermen der Cypripedilinae.
(Osterr. botan. Zeitsehr., 1922, Bd, LXXI, S. 120—129.)

3) Ingekten und Blumen IV,
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Weitere Untersuchungen zeigten dann, dafl dieser Typus von Fallenein-
richtungen auch noch het anderen Kesselfallen vorkonimt,

Die mechanischen ligenschaften der Bliite spiclen aber nicht nur
heime Niedersetzen der Tiere eine Rolle, sondern auch bei der 15nt-
nahme der Blittenprodukte. Um aus den Antheren den Bliiten-
stauh fortzuschaffen, miissen die Insckten einen sicheren Stand haben,
der nur durch cine bestimmie mechanische Beschaffenheit der Bliite
gewithrleistet wird, Dazu kommen bei bestimmten Bliiten noch eigene
mechanische Einrichtungen, welehe die Ubergabe und Ubernahme des
Bliitenstaubes erleichtern. Iin althekanntes Beispiel einer solchen mecha-
nischen Vorrichtung ist der Hebelmechanismus der Swlvia-Arten. Wice
dieser funktioniert, kann man dureh cinen schr einfachen und oft abgebil-
deten Versueh zeigen. Auch die verschicdenen Reizbewegungen (Reiz-
kriinnmungen) von Staubgefiiien und Narbenteilen wurden friihzeitig
experimentell gepriift und zur Okologic der Bliite in Bezichung gebracht.')
Die Explosionsmechanismen bestimmter Bliiten gehoren ebenfalls hieher.
Alle diese Einriehtungen sind so bekannt, dafi der blofe Hinweis auf
sic hicr geniigt.

LEinen besonderen Fall einer dem Experiment zugiinglichen mecha-
nischen Leistung der Bliite stellen jene Vorkehrungen dar, welche das
infihren des Ritssels bei Schwitrmerblumen crleichtern.
In ein lose hiingendes, leicht bewegliches (wackeliges) Gebilde fiihrt cin
Schiwiirmer seinen Riissel nicht. ein. Irst wenn sich der aufgesetzten
Spitze des vorgestreckten Riissels ein ausreichender Widerstand ent-
segenstellt, schiebt das Tier im Fluge den Riissel mit Gewalt nach unten
vor, so dafl er in den oft tiel geborgenen Nektar hineingelangen kann.
leh habe dariiber mit dem Taubenschwanz und anderen Schwiirmern Ver-
suche angestellt. Dabei zeigte es sich, dafl durch Welken schlaff gewor-
dene Blumen von diesen Tieren wohl mit der Riisselspitze {fliichtig be-
riihrt, aber hernach aus dem angegebenen Grunde sogleich wieder ver-
lassen werden. Trichterformige Zugiinge, welche durch feste Bliitenteile
gebildet werden, erleichtern betriichtlich das erfolgreiche Einfithren des
Schwitrmerriissels, vorausgesetzt, dafy dic Bliite als solche durch ge-
niigende Widerstiinde an Ort und Stelle festgehalten wird. Durch dieses
Verhalten der Schwiirmer wird verstiindlich, daB es keine Schwiirmer-
hlmen gibt, welche nach Art der miinnlichen Kiitzehen vieler wind-
hestiinbter Pllanzen an leichtbeweglichen Stielen herabhiingen. Auch bei
Blumen, welehe von anderen Insckten bestiiubt werden, sind vielfach
Linrichiungen vorhanden, welehe durch ihre Widerstandslihigkeit erst
dic weiteren Betiitigungen des Besuchers in der Bliite ermaglichen. Ohne

1 Von neneren Untersuchungen nach dieser Richtung erwithne ich die Arbeit
von W. Troll: Uber Staubblatt- und Griffelbewegungen und ihre teleo-
logisehe Deutung, (Flora, 1922, N. I Bd, 15, 8. 101-250.) In dieser Arbeit ist die
Giltere Literatur angegeben wnd heriicksichtigt.
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einen solchen Widerstand an bestimmten Teilen des Perianths wiire es
z. B. nicht moglich, daB eine Holzbiene (Xylocopa) die explodierenden
Bliiten von Spartivin oder Scarothamnus zur plotziichen Ubergabe ihres
Pollens zwingt. ‘

Was ich hier an mechanischen Problemen angefiihrt habe, sind nur
cinige wenige Beispiele aus der groBen Menge der Fiille, welche mit
Iilfe von Versuchen aufgeklirt werden konnen. Sie migen dazw an-
regen, auch andere bliitenmechanische Erscheinungen zw betrachten und
experimentell zu erforschen.

4. Weitere Probleme der experimentellen Bluten-
okologie.

In den vorliegenden Ausfiihrungen habe ich entsprechend dem vor-
gezeichneten Plane nur auf die Beziehung der Bliite zu den bliitensuchen-
den Insekten Ricksicht genommen., Nun spielen aber auch andere
Tiere und auch bestimmte physikalische IFaktoren ohne Beteiligung
von Tieren eine wichtige Rolle bei der Ubertragung des Bliitenstaubes auf
dic¢ Narbe. :

Line notwendige Voraussetzung fiir zahlreiche blittentkologische
Erorterungen ist die Feststellung, ob und wie weit bei bestimmten
Zwitterbliiten die LEizellen mit Pollen aus den Staubgefiiien derselben
Bliite befruchtet werden koénnen. Man hat frither vielfach angenommen,
daB} in solchen I%illen, wo Selbstbestiubung leicht moglich ist, auch
Selbstbefruehtung zustande kommen kann. Eine Fortsetzung der bekann-
ten Untersuchungen Darwins tiber die Kreuzbefruchtung wiire in
dieser Hinsicht von groBter Wichtigkeit. Sie miifite sich vor allem auf
cine Anzahl Dliitenokologisch bemerkenswerter Pflanzen  erstrecken.
Denn was niitzt die geistreichste Spekulation tiber die der IFremdbestiiu-
bung dienenden Einrichtungen einer Zwitterbliite, wenn wir in c¢inem
bestimmten Falle nicht einmal wissen, ob diese Ifremdbestiiubung not-
wendig oder wenigstens fiir den Samenertrag vorteilhafter ist! Ilicher
gehort auch die Fortsetzung der Untersuchungen iiber kleistogame Bliiten
mit. Hilfe experimenteller Methoden.?)

Wenn wir die verschiedenen Abteilungen des ‘Tierreiches nach
ihrer Wichtigkeit fiir die Bestiiubung betrachten, so werden wir finden,
dafl neben den Insekten den bliitenbesuchenden Viéogeln die gribite
Bedeutung fiir die Ubertragung des Bliitenstaubes zukommt. Dies zeigt
sich besonders in den Tropen, wo unter Umstiinden die Titigkeit der
Blumenvigel das Bestiiubungswerk anderer Tiere in bezug auf die An-
zahl der bestiiubten Bliitenarten und Bliitenindividuen sogar iibertreffen

) Vgl. hiezu Goebel, K, Die Entfaltungsbewegungen der Pllanzen
und deren teleologische Deutung. Jena 1920 (1. Aufl), S. 28,



Insekten und Blumen, 613

kann, Ober das Verhalten der Vogelblumen und ihrer Bestiuber sind
wir in der letzten Zeit durch die umfangreichen Untersuchungen von
Porsch eingehendst unterriehtet worden, und es ist zu hoffen, daf} wir
von dieser Scite noch viele wichtige Tatsachen iiber dic Okologic dieses
interessanten Blumentypus erfabhren werden.') IMier eriffnet sich fiir dic
experimentelle Bliitendkologie ein sehr groBes Arbeitsfeld, wenn die
Blumenvigel in iihmlicher Weise, wie es fiir einige Bliiteninsekten bereits
geschah, mit den Methoden der Experimentalphysiologic auf ihre den
Bliitenbesuch auslgsenden und lenkenden Eigenschaften genauer unter-
sucht werden.

Hinter der bliitendkologischen Bedeutung der Insekten und der ver-
schiedenen Blumenvigel tritt die Bedeutung anderer Dbliitenbesuchender
Tiere weit zuriick. Aber auch hier kiinnen uns experimentelle Arbeiten
niitzliche Dienste leisten, z. B. bei der noch immer nicht ausreichend
heantworteten Frage, ob es an die Bestiubung durch Schnecken
<angepaBite (malakophile) Blumen gibt oder nicht.

Den Gegensatz zu den bliitenbesuchenden Tieren bilden die ,,un-
gebetenen Giste* der Bliten. A. Kerner von Marilaun hat
cine Menge von Einrichtungen beschricben, welche den Bliiten gegen
solehe ungebetene Giiste Schutz gewiihren sollen.”) Allein wir wissen
in den meisten Fillen iiberhaupt nicht, ob ein derartiges Schutzbediirfnis
vorhanden ist, und wissen auch nicht sicher, ob diese Einrichtungen in
ausreichendem MaBe Schutz gewiihren konnen. Ich will damit nicht
sagen, daB die Ansicht Kerners irrig ist, doch bedarf sie noch einer
weitgehenden experimentellen Uberpriifung. Die hiehergehdrigen Fragen
berithren sich vielfach mit dem in letzter Zeit wieder kritischer ange-
faBten Problem der Ameisenpflanzen und der ,,Schutzameisen® (Myr-
mekophilie).

Einen schr wichtigen, aber bisher etwas zu wenig beachteten Ab-
schnitt. der Bliitenskologic bildet die bei vielen Bliiten vorkommende
Windhestiubung. Auch hier gibt es verschiedene Probleme, die mit
Hilfe von Versuchen gekliirt werden konnen. Ieh habe bereits mit der
experimentellen Untersuchung der Verbreitung des Tollens durch den
Wind begonnen, doch sind diese Arbeiten noch nicht abgeschlossen.
Iihenso notig witre eine experimentelle Untersuchung iiber dic Bestiiu-
hung jener Bliiten, welehe untergetaucht im Wass e r sich entwickeln und
sich auch dort entfalten, ohne sich iiber den Wasscrspiegel zu crheben.
Hicher gehoren die Bliiten von Zostera, Posidonia und ciniger weniger
anderer Gattungen.

Y Vel dariiber 0. Porsch, Vogelblumenstudien T (Jahrb. f. wiss, Bot,,
Bd. LXTII, 1924, S. 553—706) und die dort angegebene Literatur.

) Kerner v. Marilaun, A., Dic Schutzmittel der Blitten gegen unbe-
rufeno (liste (Festschrift der Zool-botan. Gesellschaft in Wien, 1876); ferner:
Pflanzenleben, 20 Aull, Bd, 2, S, 211224,
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Ein weites Feld der experimentellen Betiiticung bicten die wirk-
lichen und angeblichen Schutzmittel der Blumen gegen
schidliche klimatische Einfliisse. s wurden verschiedene
Schutzmittel der Bliiten gegen dic Beschiidigung durch den Regen be-
schricben.') Auch Schutzmittel gegen zu starke Abkiihlung der Bliiten
bei Nacht werden angegeben, die auch den in Blumen allenfalls iiber-
nachtenden Besuchern zugute kommen sollen. Auch kiimen zur Unter-
suchung Einrichtungen in Betracht, die das iibermiiBige Warmwerden
der im Sonnenschein stchenden Blitten und damit das Verdunsten des
im Nektar vorhandenen Wassers verhiiten. Terner wiiren dic Einrich-
tungen zu pritfen, welche die Beschiidigungen von Bliiten durch den
Wind mit Hilfe mechanischer Einrichtungen oder durch Verminderung
der Transpirationstiitigkeit erschweren oder unmdglich machen. Auch die
Schutzfunktion des Kelehes wiithrend des Knospenzustandes der Bliite
konnte mit Hilfe von Versuchen analysiert werden.

Von den chen erwiihnten Problemen will ich hier nur auf die 6ko-
logische Bedeuiung der starken Wiirmeentwicklung der Arum-
Bliitenstiinde etwas nither eingehen. Man hat immer wieder angegeben,
dafy diese Bliitenstiinde mit Hilfe der abgegebenen Wiirme ihre witrme-
lichenden Besucher anlocken und dafl sie ihnen {iberdies aul solche Weise
cin warnies Naehtquartier zu bieten vermogen. Ich konnte im Anscehlufy
an meine Untersuchungen iber Arum nigrim mit Hilfe von Versuchen
nachweisen, daB dic betriichtliche Wiirmeabgabe der den Bliitenstand ab-
schlieBenden Keule nicht imstande ist, die iiblichen Besucher anzulocken
und bei deren Gefangennahme mitzuwirken.

Dic Untersuchung der Blittenentfaltung und des Verblii-
hens Dbictet ebenfalls ein aussichisreiches Feld der experimentellen Be-
titigung. Uber die Entfaltungserscheinungen hat Goebel in der letzten
Zeit ausfiihrlich berichtet. Es wurde von ihm das Ergebuis verschiedener
Versuche mitgeteilt und dabei mannigfache Anregungen zu weiieren
experimentellen Untersuchungen gegeben.?) Tiir die Art, wie man das
Verblithen mit Hilfe von Experimenten analysieren kann, haben die vor-
bildlichen Untersuchungen von T'itting an Orchideenbliiten fiir Kiinf-
tige Arbeit den Weg gewiesen.?) Die Okologie des Pollens und des
Pollenschlauches sowic die Okologic der Samenanlage hieten ebenfalls
nocll viel Gelegenheit zu Versuchen. Besonders bedarf das Zusammen-
arbeiten von Pollenschlaueh, Griffelkanal und Samenanlage noch weit-
gehender Untersuchungen. Auch das Heterostylie-Problem, das in letzter

1 Vel hiezu die Arbeit von M. Hallermeyer: Ist das Hangen der Bliten
cine Schutzeinrichtung? (Flora, Neue Folge Bd. 15, 1922, S. 75--101.)

?) Besonders im 6., 7. und 8. Abschnitt seines Buches iiber die Entfaltungs-
bewegungen.

3 Fitting, 11, Die Becinflussung der Orchideenbliiten durch die Be-
stiiubung und durch andere Umstiinde, (Zeitschr, f, Botan, I. Jahrg., 1909,
S. 1-86.)
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Zeit. mehrfach kritiseh bearbeitet. wurde, verdient. noch weitere Forde-
rung durch Versuche.')

Nit dieser kurzen Aufzithlung sind die Miglichkeiten, die Bliiten-
dkologic mit Hilfe des lixperimentes zu fordern und neu zu gestalten,
noch keineswegs erschipft. Ieh habe hier nur cine Anzahl wichtiger
Probleme herausgegriffen, um einige Richtungen gegenwiirtiger und
kiinftiger experimenteller Bliitenforschung anzudeuten.

Dic experimentelle Bliitendkologic hat somit, seit sic zielbewubBter

und eifriger hetricben wird, recht bemerkenswerte Erfolge aufzuweisen.
Aber weit grifiere Erfolge konnen noch errungen werden. Es eroffnet sich
demmnach fiir alle, die Vorliebe und Lignung fiir diese Art der Forschung
hesitzen, ein weites Feld der Betiitignng, Wenn Ernst und Kritik die
Arbeit leiten, dann wird die Bliitenskologie hald ebenso gewiirdigt werden
wie andere ,,exakte® Zweige der Biologie.
) Vgl besonders die Arbeit von G.v. Ubisch, Versuche iiber Vererbung
und Fertilitiit bei Heterostylic und Bliitenfiillung (Zeitsehr. {. Botan,, 15. Jahrg.,
1923, S. 198—232), und die dort angegebene Literatur. Dazu kommt noch die Arbeit
von Fr.Laibach: Zum Ileterostylic-Problem (Biolog. Zentralbl, 45. Bd., 1925,
S. 170 bis 179).



