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Duftakkumulation bei Prachtbienen
(Euglossini):
Mechanismen, Muster, offene Fragen

Thomas Eltz

1. Einleitung

Olfaktorische Reize spielen eine herausragende Rolle im Leben vieler Insekten, spe-
ziell bei der intraspezifischen Kommunikation (CARDE & BAKER 1984, WiNsTON 1992,
HOLLDOBLER 1995, Avassk et al. 2001). In den meisten Féllen handelt es sich bei den
Signalsubstanzen um eigenproduzierte Sekrete und somit um echte Pheromone. Die
Mainnchen der neotropischen Prachtbienen (Apidae: Euglossini) besitzen die unge-
wohnliche Eigenschaft, fliichtige Chemikalien zu sammeln, die von einer Vielzahl
floraler und nicht-floraler Quellen abgegeben werden (DReSSLER 1982, WILLIAMS
1982, RouBik & Hanson im Druck). Diese Duftstoffe werden nicht mit der Nahrung
aufgenommen, sondern in speziellen Hinterbeintaschen eingehoselt. Die Verwen-
dung der Substanzen durch die Minnchen sowie die ultimaten Ursachen des Duft-
stoffsammelns sind weitgehend ungeklirt, ein Zusammenhang mit der innerartli-
chen Duftkommunikation ist hypothetisch (Lunau 1992, Rousk & Hanson im Druck).

Prachtbienen sind enge Verwandte von Hummeln und Honigbienen (Apinae) und
mit fiinf Gattungen und ca. 250 Arten in den Wildern Zentral- und Siidamerikas
verbreitet. Herausragend ist die Bedeutung der duftstoffsammelnden Mannchen als
Bestiauber neotropischer Pflanzen. Allein 700 Orchideenarten, das sind ca. 10 % der
neotropischen Flora, werden ausschlieflich und hochspezifisch durch Prachtbienen-
minnchen bestdubt (DResSLER 1982, RouBk & Hanson im Druck), und es wird
vermutet, daf die Euglossophilie maBigeblich zur Diversifikation der beteiligten Or-
chideengruppen (v.a. Catasetinae, Stanhopeinae) beigetragen hat (HiLLs et al. 1972,
KiesTER et al. 1984). Zahlreiche Vertreter der Gesneriaceae, Araceae, Euphorbi-
aceae, Solanaceae und Arecaceae sind ebenfalls euglossophil (VoGeL 1966, WiL-
LIAMS & DRESSLER 1976, ARMBRUSTER 1989, GRACIE 1993, SaziMa et al. 1993, KNub-
SEN et al. 1999). Der zugrundeliegende Mechanismus, das Duftstoffsammeln, wur-
den detailliert erstmals von Prof. Stefan VoGeL beschrieben (VoGeL 1963, 1966) und
ist heute in seinen Grundziigen verstanden: Die Méinnchen sammeln Diifte analog
zur ,Enfleurage® der Parfiimindustrie. Zuerst applizieren die Bienen eine in ihren
Labialdriisen produzierte Mischung langkettiger Fettsaurederivate (v. a. Acetate,
Diacetate und Ester) auf die duftende Oberfliche. Diese ,,Labialdriisenlipide 16sen
die Duftstoffe und dienen als unpolares Tragermittel (WiLLiams & WHITTEN 1983,
WHITTEN et al. 1989). Das Duft6]l wird nun mit Tarsalbiirsten an den Vorderbeinen
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aufgewischt und auf die Hintertibien iibertragen (VoceL 1966, KiMsey 1984). Letz-
tere sind stark vergroBert und enthalten den eigentlichen Duftstoffbehilter, eine
dicht von Haaren durchzogenen Einstiilpung des Exoskeletts.

Bei den Duftstoffen handelt es sich i.d.R. um einfache und bicyclische Monoterpe-
ne, Sesquiterpene sowie aromatische Kohlenwasserstoffe (WiLLiaMs & WHITTEN 1983,
EL1z et al. 1999). Diifte der euglossophilen Orchideen sind oft recht einfache Gemi-
sche aus nur 3-10 unterschiedlichen Komponenten (WHITTEN et al. 1986, GERLACH &
ScuiLL 1991, Kaiser 1993), die Bouquets anderer euglossophiler Pflanzen kénnen
komplexer sein (Sazima et al. 1993). Im Gegensatz zu den Pflanzen, die meist abso-
lut auf die Bestdubung durch Prachtbienen angewiesen sind, besteht auf Seiten der
Bienen vermutlich keine extreme Abhéingigkeit. Euglossinen sammeln Duftstoffe
auch an einer Vielzahl nicht-floraler Quellen, z.B. an Totholz, verrottenden Friich-
ten, Baumwunden, Harz, Exkrementen (Lunau 1992, WHITTEN et al. 1993) oder gar
an Pestizid-impragnierten Hauswinden (RoBerTs et al. 1982, Rousk 1989). Die
relative Bedeutung nicht-floraler Quellen ist unbekannt.

Mittlerweile wurden aus Bliitendiiften iiber 40 Komponenten isoliert, die, kiinstlich
hergestellt und in chemisch reiner Form exponiert, Prachtbienenménnchen anlocken
und von diesen aktiv gesammelt werden (DopsoN et al. 1969, WiLLiaMs & Dobson
1972, AckerMAN 1989, G. GerrLacH, M. WHITTEN & T. ELTZ unveroffentlicht).
Dabei besitzen manche Komponenten, wie 1,8-Cineol, das in einem Wald in Pana-
ma innerhalb von fiinf Tagen 433 Individuen aus 35 Arten anlockte, hochpotente
Breitbandwirkung, wihrend andere Komponenten nur wenige Individuen einzelner
Arten kodern. Das Spektrum der attraktiven Komponenten ist zwischen den Arten
z.T. unterschiedlich, schwankt aber oft ebenso stark im saisonalen Verlauf und zwi-
schen Lokalititen (JANZEN et al. 1982, AcCKERMAN 1983, PEARSON & DRESSLER 1985,
RouBik & ACKERMAN 1987, ACKERMAN 1989, ARMBRUSTER 1993).

Was machen Prachtbienenménnchen mit den Duftstoffen und wie evoluierte das
Duftstoffsammeln? Die Antwort auf diese Frage ist nicht nur aus verhaltensbiologi-
scher Sicht interessant, sondern hitte Einflul auf unser Verstindnis der Diversifika-
tion euglossophiler Pflanzen sowie der Okologie tropischer Bestiubungssysteme.
Die Mehrzahl der Erklirungsansitze, die in Tabelle 1 zusammengefafit sind, neh-
men an, daf} die Duftstoffe im Rahmen der Paarungsbiologie zum Einsatz kommen.
Kopulationen finden in kleinen Territorien statt, im Zentrum derer die Mannchen
Sitzwarten an Zweigen oder Stimmen im Unterwuchs des Waldes beziehen. Die
Minnchen zeigen dort ein charakteristisches Schauverhalten (,,display“), bestehend
aus Serien von kurzen Schwebfliigen und damit alternierenden Erkundungsfliigen
(Kimsey 1980, STErN 1991, STERN & DubpLEY 1991, ELTZ et al. im Druck). Meist
sind die Tiere bei diesem Verhalten solitir, an begiinstigten Stellen findet man je-
doch manchmal Aggregationen von Méannchen (KiMsey 1980, PEruquerTi 2000). In
einem Kifigversuch fanden (ScHEMSKE & LANDE 1984) eine erhohte territoriale Ak-
tivitdt, wenn die Mannchen Zugang zu Duftstoffen hatten. Eine Freisetzung der
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Duftstoffe wahrend des Schauverhaltens konnte allerdings bisher nicht nachgewie-
sen werden (ELTz et al. 1999), genauso wenig wie eine Markierung der Sitzwarten
mit korpereigenen Sekreten, wie sie bei anderen Apiden beobachtet wird (EickworT
& GINsBERG 1980, DUFFIELD et al. 1984, Ayassk et al. 2001). Paarungen wurden im
Freiland selten dokumentiert und lieferten bisher keine Hinweise auf eine Verwen-
dung der Duftstoffe (Dobson 1966, KimMsey 1980).

Im Folgenden stelle ich Teile meiner eigenen Untersuchungen iiber die Morpholo-
gie, Chemookologie und das Verhalten der Euglossini vor. Die Ergebnisse lassen
kein abschlieBendes Urteil beziiglich der Evolution des Duftstoffsammelns zu, er-
lauben aber eine Neubewertung der bestehenden Hypothesen (Tabelle 1).

Tab. 1: Hypothesen zur Evolution des Duftstoffsammelns bei ménnlichen Prachtbienen in
der Reihenfolge ihres Erscheinens.

Hypothese Autor

1 Mm benutzen Duftstoffe direkt als Lockstoff fir Ww (VOGEL 1966)

2 [ Mm benutzen Dufistoffe als Grundlage eines Lockstoffs, fiigen | (VOGEL 1966)
aber eigene Komponenten hinzu

3 | Mm benutzen die Duftstoffe um andere Mm zu gemeinsamen | (DODSON 1975, PERUQUETTI 2000)
Balzplitzen (,,leks*) zu locken.

4 [Mm resorbieren die Duftstoffe in die Hamolymphe und | (WILLIAMS & WHITTEN 1983)
wandeln sie in spezifische Lockstoffe fir Ww um, die iiber
Kopfdriisen abgegeben werden

5 | Duftstoffe sind Eignungsabzeichen der Mm und werden von | (SCHEMSKE & LANDE 1984, WHITTEN et al.
Ww vor oder wihrend der Kopulation evaluiert 1989)

6 | Mm iibergeben Duftstoffe wahrend der Paarung an Ww, die sie | (ROUBIK 1989)
beim Nestbau verwenden (mikrobizide Wirkung)

7 | Die Dufistoffe dienen den Mm selbst als Schutz vor [ (ROUBIK 1989)
FreBfeinden/Parasiten

2. Morphologie des Duftstoffsammelns

VoGEL (1966) lieferte bereits eine detaillierte Beschreibung des Aufbaus der Hinter-
tibie von Euglossa basierend auf histologischen Schnittpriparaten. Hier werden
erstmals rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen der Tibialmorphologie prasen-
tiert, die einen besseren riumlichen Eindruck vermitteln. Meine Befunde bei E.
tridentata bestitigen groftenteils Vogels Beobachtungen, der mit der nahe verwand-
ten E. cordata arbeitete. Wo klare Homologien vorliegen, verwende ich Vogels
Terminologie (beim ersten Auftreten in ,,“).

Die Hintertibie wird nahezu vollstindig von einer diinnwandigen, cuticuldren Ein-
stiilpung des Exoskeletts ausgefiillt, dem ,,Duftstoffbehilter” (Db), der liber einen
Doppelkanal mit der AuBenwelt kommuniziert (Abb.1). Abgesehen vom Kanalan-
satz ist der Duftstoffbehilter allseits von Himolymphe umgeben und ohne festen
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Kontakt zum tibialen Exoskelett. Im Beininneren ist die Einstiilpung von einer ein-
schichtigen Epidermis bedeckt, die bei lichtmikroskopischer Betrachtung nicht von
jener unterschieden werden kann, die die Innenwinde der duBeren Beinkapsel aus-
kleidet (basierend auf Semidiinnschnitten, die hier nicht gezeigt werden). Die Ober-
fliche des Duftstoffbehdlters ist durch vielfache Faltung stark vergrofert. Im Inne-
ren des Behilters gehen von der cuticuliren Membran zudem in regelméBigen Ab-
stinden hohle, verzweigte Haare ab, die auf das Zentrum des vom Behélter gebilde-
ten Hohlraums zulaufen, an ihren Enden verwachsen und so die charakteristische,
schwammartige Struktur des Gebildes bedingen (Abb. 1). Die Form und Dichte der
Haare variiert in Abhéngigkeit von der genauen Position im Behédlter. Am hiufigs-
ten ist ein tannenbaumartig gewirteltes Haar, das bei E. tridentata in Abstanden von
30 bis 60 um weite Bereiche des Behélters auskleidet (Abb. 2).

Die Verbindung des Duftstoffbehélters mit der AuSenwelt ist komplex. Aufien an der
Tibie verlauft entlang ihres dorsalen Firsts eine zweiteilige, von Haaren besetzte Ver-
tiefung (Abb. 3). Der groBere, distale Teil, die ,,groBe Pfanne“, wird oberflachlich
von lanzettformig abgeflachten Haaren abgedeckt, die einer Furche am unteren Rand

Abb. 1: Blick in den Duftstoffbehilter (Db) der linken Hintertibie von Euglossa tridentata.
Teile der Beinkapsel (Tb) sowie des Duftstoffbehilters (Db) wurden entfernt. Pfeile
markieren die Position der inneren Miindungen der beiden Kanalteile (Sk=Spaltkanal;
rK=runder Kanal). Der Kanal selbst ist verdeckt. Die Rechtecke markieren die
Auschnitte aus Abb. 2.
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Abb. 2: Haare im Inneren des Duftstoffbehélters (Db) von E. tridentata. Links der die Wénde
des GroBteils des Behilters auskleidende Typ, rechts das dichte und stark verwachsene
Geflecht im Miindungsbereich des Spaltkanals (Sk).

der grofien Pfanne entspringen. Unter diesen Deckhaaren verlauft in gleicher Rich-
tung ein dichtes Geflecht viel diinnerer und z. T. fein gefiederter Haare (Abb. 3).
Beim Sammeln wird das Lipid-Duftstoffgemisch auf der grofien Pfanne abgeladen.

Der kleinere Teil der Vertiefung, der ,,Napf“, schliefit proximal an die groe Pfanne
an (Abb. 5, 6), ist aber strukturell von dieser vollig verschieden. Bis zu 50 pym
breite, spatelférmige Chitinschuppen entwachsen der Umrandung der Vertiefung
und bedecken den Napf in mehreren dachziegelartig angeordneten Schichten.

Die Grofie Pfanne und der Napf stehen iiber einen stark sklerotisierten Doppelkanal
mit dem Duftstoffbehédlter in Verbindung (Schema in Abb. 4). Der Doppelkanal
besteht aus zwei parallel verlaufenden, strukturell sehr verschiedenen Rohren, die
auf ihrer gesamten Lange iiber einen englumigen Lingsspalt miteinander in Verbin-
dung stehen. Die groBere, distale Rohre (rK = ,,runder Kanal“) ist anndhernd kreis-
rund, glattwandig und miindet auBen am proximalen Ende der grofen Pfanne. Ihre
Offnung wird dort von einigen besonders breiten, spatelformigen Deckhaaren abge-
deckt (s. Abb. 6).

Die schmalere Rohre (Sk = ,,Spaltkanal“) ist entlang ihrer Lingsachse stark gefal-
tet, englumig und wird auf ihrer gesamten Linge von abgeflachten, lanzettlichen
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Abb. 3: AuBenansicht der dorsolateralen, haarbestandenen Vertiefung der linken Hintertibie von
E. tridentata. Die Duftstoffe werden beim Sammeln auf die distale “groBe Pfanne“
aufgetragen. Der apikale, schuppige ,,Napf“ (N) dient womdglich der Duftfreisetzung.
Vergl. Schema in Abb. 4. Die Rechtecke markieren die Ausschnitte in den Abb. 5 und 6.

Napf
< gr. Pfanne /

. ~‘.“ i ———

\Db KS/ 1 \Spalt i

Abb. 4: Schematische Darstellung des Ubergangsbereichs zwischen Duftstoffbehalter und AuBenwelt
von E. tridentata. Db=Wandung des Duftstoffbehilters; Sk = Spaltkanal; rK = runder
Kanal; Ks=Kanalschuppen; Ndr = Napfdriise; Tb = tibiales Exoskelett (Sektion).

Haaren (,,Kanalschuppen®, Ks) durchwachsen. Diese Haare treten an ihrer duBeren
Miindung nach aufien und treten dort mit den iibrigen Napfschuppen in Verbindung
(Abb. 5). Letztere entwachsen einer kleinen cuticuldren Einstiilpung (Ndr), die bei
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Abb. 5: Oberste Schicht der schuppenférmigen Haare von E. tridentata, die den gesamten
Napf bedecken. Ein Teil dieser Schuppen entwéchst dem eigentlichen Duftstoffbehélter
(iiber den Spaltkanal), die Mehrzahl jedoch der ,,Napfdriise“.

Abb. 6: Ubergangsbereich zwischen Napf und groBer Pfanne von E. tridentata. Die Pfeile
markieren die ungefahre Lage der &uBeren Miindungen von Spaltkanal (schwarz) und
rundem Kanal (weif). Man beachte die breiten, spatelformigen Haare, die die Offnung
des runden Kanals wie ein Deckel verschliefen.
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Abb. 7: Ahnlichkeit/Unéhnlichkeit der Duftinhalte von Méannchen dreier Euglossa-Arten von
Barro Colorado Island, Panama (C=Euglossa cognata; T=E. tridentata; 1=Euglossa
imperialis) als zweidimensionale Darstellung einer Multidimensionalen Skalierung
(MDS), basierend auf dem quantitativen Steinhaus-Index. Die Berechnungen fufien
auf einem im Vergleich zu ELtz et al. (1999) erweiterten Satz von Individuen und
beriicksichtigen auch Unterschiede der relativen Mengenanteile verschiedener
Komponenten.

Abb. 8: Zwei Einzelbilder einer Videosequenz der typischen Beinbewegung wahrend des
territorialen Schauverhaltens einer ménnlichen Euglossa hemichlora. tHt = rechte
Hintertibie; IMb = linkes Mittelbein. Ndhere Erlduterungen im Text.
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E. tridentata im Unterschied zu E. cordata (s. VoGEL 1966) vollkommen von Kanal
und Duftstoffbehélter getrennt ist. Die Cuticula ist hier dicker und weniger flexi-
bel als die des Behilters. Ihr liegt ein einschichtiges Epithel groBlumiger Zellen
mit moderat basophilem Cytoplasma auf . Ob dieses Epithel sekretorische Funkti-
on besitzt (,,Napfdriise“ sensu VoGeL 1966) oder ob es sich schlicht um die Uber-
reste trichogenen Gewebes handelt ist unbekannt.

Die Miindungen der beiden Kanalteile sind rdumlich getrennt (s. Pfeile in Abb. 1):
Waihrend sich der runde Kanal (rK) distal in eine weigehend haarfreie Blase 6ffnet,
miindet der Spaltkanal (Sk) proximal im Bereich des dichtesten Geflechts (Abb. 2).

Die genaue Funktionsweise der beschriebenen Strukturen liegt noch weitgehend im
Dunklen. Wie Experimente mit getrockneten Bienen zeigen, kann die Duftstoffauf-
nahme passiv erfolgen (VoGeL 1966, eigene Beobachtungen). VoceL (1966) postu-
lierte, dal die durch Faltung und Haarbesatz bedingte grofie innere Oberfléche des
Duftstoffbehélters einen kapillaren Sog bewirkt, der das Duftstoff/Lipid-Gemisch
durch den runden Kanal eintreten 148t. Dabei stellt sich jedoch folgende Frage:
Wo entweicht die Luft, die auch bei lebenden Bienen den grofiten Teil des Behil-
ters ausfiillt? Es ist unwahrscheinlich, daB dies iiber den englumigen, dicht mit
Haaren besetzten Spaltkanal geschieht. Ich vermute stattdessen, da der runde
Kanal vor allem dem Austreten der Luft dient. In diesem Szenario wiirde die Duft-
stoff-Fliissigkeit nicht als den gesamten runden Kanal ausfiillende kapillare Séule
in den Behilter eintreten, sondern in Form eines die Kanalwandungen hinab lau-
fenden Oberflichenfilms. Ein solcher kénnte durch den sparlichen, z. T. der Ka-
nalwandung anliegenden Haarbesatz erleichtert werden. Eine andere Moglichkeit
ist, daB bei der Duftstoffaufnahme auch der enge, schlitzformige Spalt eine Rolle
spielt, der vom runden Kanal ausgeht. Dieser Spalt ist von aufien nach innen durch-
gingig und endet distal an einer Langsfalte des Reservoirs, die bei Farbstoff-Duf-
tol-Experimenten stark angefirbt wird (eigene Beob.). Ein gleichzeitiger Austritt
der Luft durch den runden Kanal wire in diesem Szenario moglich. Auch die Form
und Ausrichtung der Haare im Miindungsbereich des runden Kanals steht im Ein-
klang mit einer kaminartigen Entliiftungsfunktion. Die dort bei allen untersuchten
Individuen gebildete haarfreie Blase verhindert vermutlich ein Verstopfen der Off-
nung durch anstehendes Duftol.

Auf welche Weise konnte eine (noch hypothetische) Freisetzung der Duftstoffe
erfolgen? VogeL (1966) vermutete, dal die Abgabe ebenfalls passiv iiber den Spalt-
kanal und die Chitinschuppen des Napfes erfolgt. Dabei baut der haardurchwach-
sene Spaltkanal ein kapillares Kontinuum (Dochtwirkung) zwischen Duftstoffbe-
hélter und Napf auf und ermdglicht so ein Aufsteigen des Duft6ls bis zum Ort der
Emission (Napfschuppen). Obwohl von Vogel nicht explizit ausgefiihrt, bedeutet
dies letztlich, daf ein kapillares Kontinuum zwischen grofier Pfanne und Napf mit
Umweg iiber den Duftstoffbehilter besteht, das seinerseits kontinuierlich in Rich-
tung Napf ansteigende kapillare Krifte voraussetzt. Letztere Voraussetzung wird
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moglicherweise durch die Morphologie des Organs erfiillt, die eine zunehmende
Oberflichenreduzierung (energiearmer Zustand) des Duft6ls zum Napf hin ermég-
licht. Diese Interpretation setzt allerdings eine weitgehende funktionale Trennung
von rundem Kanal und Spaltkanal voraus. An den Chitinschuppen des Napfes
wiirde es schlieBlich zu einem ,,Anstehen“ des Lipid-Duftstoffgemisches kommen
und die dort befindliche Duftstoffe konnten sich verfliichtigen. Da die Lipide nicht
oder nur wenig fliichtig sind, wére dem kapillaren Aufstieg jedoch rasch ein Ende
gesetzt und jede weitere Duft-Freisetzung kime nur durch eine Diffusion der Duft-
stoffe zustande.

Fiir eine aktive (verhaltensbedingte) Férderung der Freisetzung gibt es bislang
keine eindeutigen Hinweise. Als Mechanismen kdmen Muskelkontraktionen (Tar-
salstrecker) oder die Erzeugung von Vibrationen der Beinkapsel durch mechani-
sche Reizung in Frage. Letzteres wird durch Verhaltensbeobachtungen nahege-
legt, die auch eine weitere morphologische Besonderheit der mdnnlichen Euglossi-
ni involvieren (s. Abschnitt 4).

3. Duftakkumulation

In der bislang einzigen umfassenden Untersuchung der Tibialinhalte individuel-
ler Ménnchen (ELTz et al. 1999) fanden wir bei drei Arten der Gattung Euglossa
von BCI groBe Unterschiede in der Duftstoffmenge und -komplexitit: Die Span-
ne reichte von Individuen mit annihernd leeren Tibien bis zu solchen mit um-
fanglichen und hochkomplexen Duftmischungen (bis zu 50 verschiedene Kom-
ponenten, basierend auf GC/MS von Hexanextrakten der Hintertibien). Die Zu-
sammensetzung der gesammelten Duftbouquets war betrichtlichen Schwankun-
gen unterworfen, wobei die Unterschiede zwischen den Arten groBer waren als
die innerhalb der Arten (Abb. 7)(ELTZ et al. 1999).

Von grofBem Interesse ist die zeitliche Dynamik des Duftstoffsammelns, da einige
der in Tabelle 1 aufgelisteten Hypothesen hierzu spezifische Vorhersagen machen.
Handelt es sich um eine langfristige Akkumulation, die zu Duftphinotypen fiihrt,
die die Fouragiergeschichte der individuellen Mannchen widerspiegelt, oder fluktu-
ieren die Duftinhalte eher kurzfristig im Leben der Mannchen? Werden die Diifte
aus dem Sammelbehilter resorbiert, bzw. in diesem chemisch verindert? Um erste
Anbhaltspunkte zu diesen Fragen zu erhalten, fingen wir in Panama 50 Minnchen
von Euglossa imperialis an Duftstoffkddern (Cineol) und setzten sie in einen geriu-
migen Flugkafig. Nach 0, 5, 10 und 15 Tagen ohne Zugang zu Duftstoffen wurde
jeweils ein Teil der Tiere entnommen und deren Hintertibien fiir Duftstoffanalysen
extrahiert. Dabei wurde keinerlei Verinderung der Gesamtmenge der Duftstoffe im
Verlauf der Zeit festgestellt. Ebenso zeigte sich keine systematische qualitative
Verénderung der Duftzusammensetzung. Dies legt nahe, da die Hintertibien in
erster Linie Speichervorrichtungen sind, die eine hocheffiziente Konservierung
der eingelagerten Diifte ermdglichen. Die hohe Speicherfahigkeit wird vermutlich
durch ein Zusammenspiel von Morphologie des Duftstoffbehilters (hohe Kapillar-
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krifte, enge Austrittsoffnung) und den speziellen chemischen Eigenschaften der
aus den Labialdriisen stammenden Trégerlipide erreicht. Diese Speicherfahigkeit
ermoglicht eine kontinuierliche und langfristige Akkumulation von Duftmischun-
gen und steht moglicherweise in Zusammenhang mit der ungewohnlichen Langle-
bigkeit der Prachtbienenmannchen (bis zu mehreren Monaten). Im Falle von Eu-
glossa cognata fanden wir einen positiven Zusammenhang zwischen der eingela-
gerten Duftstoffmenge und dem individuellen Fliigelschaden (Anzahl Kerben im
Fliigelrand), einem nachweislichen Altersindikator dieser Art (EL1z et al. 1999).

4. Duftfreisetzung

Im Zusammenhang mit einer moglichen Duftstoffkommunikation stellt sich natiir-
lich die Frage nach dem Mechanismus einer moglichen Exponierung der Duftstoffe.
Eine auf Diffusion beruhende, rein passive und kontinuierliche Abgabe ist nach
bisherigen Befunden (Abschnitt 3) unwahrscheinlich. Zumindest muf} ein unterstiit-
zender, aktiver Mechanismus gefordert werden, der direkt ein Austreten der kapil-
lar anstehenden Lipid/Duftstoff-Séule bewirkt. Im Verlauf von Kéfigexperimenten
mit Mannchen von Euglossa hemichlora und E. tridentata wurde wahrend des terri-
torialen Schauverhaltens eine regelmiBig auftretende Beinbewegung beobachtet, die
mit der Duftfreisetzung in Verbindung stehen kénnte. Video-Einzelbildanalysen von
15 dieser Bewegungen von E. hemichlora fiihrten zu folgender Beschreibung und
Interpretation:

Kurz nach dem Auffliegen von der Ansitzwarte zu Beginn eines Schwebfluges wird
eines der Hinterbeine (auf Abb. 8 das rechte) unterhalb des Korpers weit nach vorne
geschwenkt. Dabei ist die Innenseite der Hintertibie (Duftstoffsammelbein) dem
Korper zugewandt, deren Auflenseite (und damit der GroBteil der behaarten Vertie-
fung) weist nach unten und vom Korper weg. Hat das Hinterbein seine Maximalpo-
sition (Abb. 8 links) erreicht - der Metatarsus befindet sich in etwa unterhalb der
Tegulae - setzt eine entgegengesetzte Bewegung des kontralateralen Mittelbeins ein
(auf Abb. 8 das linke). Dieses wird in einer sehr raschen und bei 25 Bilder/s nicht
mehr klar aufzuldsenden Bewegung zwischen der Korperunterseite der Biene und
dem nach vorne geschwenkten Hinterbein hindurchgestreckt. An seiner Maximalpo-
sition befindet sich die Spitze des Mittelbeins in etwa unterhalb der Spitze des Abdo-
mens (Abb. 8 rechts). Im weiteren Verlauf kehren beide Beine wieder in ihre Nor-
malpositionen zuriick. Diesen Bewegungsablauf wurde ausschlieflich wihrend des
Territorialverhaltens der Ménnchen und sonst zu keiner Zeit beobachtet.

Bei der Interpretation der Bewegung ist die besondere Morphologie der beteiligten
Mitteltibien der ménnlichen Euglossini zu beriicksichtigen. Ein groBer Bereich der
duBeren Oberfliche der Mitteltibien der Mannchen (und nur der Méinnchen) aller
Euglossinen-Arten ist mit einem dichten Teppich kurzer, spiralig-hakenférmiger
Haare bestanden. Bei der Gattung Euglossa sind am basalen Ende dieser Samtfla-
che (,velvet area®) zusétzlich ein bis drei Biischel (,,tufts“) lingerer Haare einge-
lassen, deren Anordnung, Form und Grofie wichtige Merkmale bei der Artbestim-
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Abb. 9: Apikale Hilfte der linken Mittletibie von Euglossa tridentata mit dem bei allen
Euglossinen-Ménnchen in dhnlicher Form vorhandenen Haarbesatz. Der Ausschnitt
zeigt die spiraligen Haare der sog. ,,velvet area“ (sensu DRESSLER, 1982).

mung sind (DReSSLER 1982, Abb. 9). Die Funktion dieser Oberflachenstrukturen ist
bislang unbekannt und steht nicht im Zusammenhang mit dem bekannten Putzver-
halten (Kmvsey 1984, eigene Beobachtungen) oder dem Kopulationsverhalten (ELtz
et al. im Druck) der Ménnchen. Vielmehr vemute ich, daB ihre eigentliche Funkti-
on im Zusammenhang mit der beschriebenen Beinbewegung zu sehen ist. Bei die-
ser wird die Mitteltibie so an der Hintertibie vorbeigefiihrt, daff eine Beriihrung
der Samtflache mit der ebenfalls dicht mit Haaren bestandenen Innenfliche der
Hintertibie wahrscheinlich ist. Die hohe Geschwindigkeit der StoBbewegung, die
bei 25 Bildern/Sekunde nicht mehr exakt aufzuldsen ist, verhindert genauere Aus-
sagen zum Zusammentreffen der Beine. Es entsteht jedoch der Eindruck einer Streif-
bewegung. Die Innenseite der Hintertibie der Ménnchen von E. hemichlora und E.
tridentata ist mit kurzen Haaren bestanden, die alle mehr oder weniger entgegen
der StoBrichtung ausgerichtet sind. Das Zusammentreffen der beschriebenen ,,Rei-
befldchen“ der beiden Beine konnte zu Deformationen der Beinkapsel fiihren, die
sich auf den Duftstoffbehdlter iibertrdgt und ein Austreten der Duftstoff-Fliissig-
keit bewirkt. Moglicherweise erzeugt das Ubereinanderstreifen der Haarflichen
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hochfrequente Vibrationen , deren Schwingung sich auf die Wandungen des Spalt-
kanals und die in ihm befindlichen Haare {ibertragt und, vielleicht durch Reso-
nanzeffekte, die dort anstehende Flissigkeit austreibt. Ziel der Vibrationen kénn-
ten auch direkt die dem Napf aufliegenden, dicht gepackten Chitinschuppen sein,
die moglicherweise durch die mechanischen Schwingungen aktiv aufgelockert
wiirden, was ein NachflieBen des Duft6ls zur Folge hitte. Genauere Untersuchun-
gen mittels einer Hochgeschwindigkeitskamera sind geplant, um den genauen Ab-
lauf der Beinbewegung zu erfassen. Falls die Streifbewegung tatsichlich eine Duft-
stoffabgabe bewirkt, so ist diese trotzdem relativ gering. Die beobachteten hemi-
chlora-Minnchen hatten nach bis zu 10-tdgiger Territorialaktivitit ohne Duftstoff-
zugang immer noch betrichtliche Duftstoffvorrite (ELtz et al. im Druck).

5. Diskussion

Diifte spielen im Leben vieler Bienenarten eine herausragende Rolle (Avasse et al.
2001).Die Minnchen vieler Apidae und Anthophoridae setzen im Zuge ihres Repro-
duktionsverhaltens eine grofie Vielfalt fliichtiger Komponenten frei. In der Regel han-
delt es sich bei diesen Diiften um eigenproduzierte, exokrine Sekrete und somit, falls
diese der Kommunikation zwischen Individuen dienen, um echte Pheromone. Obwohl
eindeutige Beweise meist fehlen, wird den beteiligten Substanzen oft die Funktion von
Sexuallockstoffen zugeschrieben. Chemisch gesehen sind diese Verbindungen, die
hauptsichlich von den Labial- und Mandibeldriisen produziert werden, duBerst varia-
bel. Interessanterweise wurden in Kopfextrakten verschiedener Hummelarten (Bombus
sp.) neben zahlreichen anderen aliphatischen Kohlenwasserstoffen auch Terpenoide
wie Geraniol, Citronellol, Geranylacetat, Farnesen, und Farnesol nachgewiesen (DuUr-
FIELD et al. 1984), die zum Teil in Duftbouquets von Bliiten und auch in den Tibialex-
trakten der Euglossinen-Mznnchen vorkommen. Diese Ubereinstimmungen lassen ei-
nen evolutiondren Zusammenhang vermuten und unterstiitzen die von VoGeL (1966)
geduBerte Hypothese, daBl bei Euglossinen die exogenen ,,vegetabilischen Duftdle“ an
die Stelle korpereigener Diifte getreten sind. Interessanterweise stellen die Euglossini
nicht das einzige Bienen-Beispiel der Evolution einer solchen sekundiren ,,Duftergén-
zung”“ dar. Méannchen der nordamerikanischen Anthophora abrupta kauen mit ihren
Mandibeln an Blittern von Pastinak (Pastinaca sativa, Apiaceae) und sammeln den
austretenden, duftenden Saft in spezialisierten Haarbiischeln am Labrum (,,labral musta-
ches®). Nachfolgend werden die gesammelten Substanzen, anscheinend zusammen mit
Sekreten der Mandibeldriisen, zum Duftmarkieren von Objekten entlang der Flugbah-
nen der Ménnchen genutzt (NORDEN & BATRA 1985).

Die Frage nach der eigentlichen Funktion der Duftstoffe im Leben der Euglossini
ist nach wie vor ungeklirt und kann auch hier nicht schliissig beantwortet werden.
Einige der hier dargestellten Befunde lassen jedoch eine neue Bewertung der in der
Einleitung aufgelisteten Hypothesen zu:

1. Die Minnchen benutzen die Duftstoffe direkt als Sexuallockstoff fiir Weibchen
(VogEL 1966): Die intraspezifische Variabilitit der Duftbouquets der drei Euglos-
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sa-Arten ist geringer als die interspezifische (s. 3.). Die Diifte koénnten also theore-
tisch eine Arterkennung erlauben und besitzen somit eine vorauszusetzende Eigen-
schaft eines Sexuallockstoffes. Die wihrend des Schauverhaltens ausgefiihrte Bein-
bewegung (s. 4.) stellt einen moglichen aktiven Mechanismus der Duftfreisetzung
dar. Allerdings werden wihrend des Territorialverhaltens der Mannchen unter K-
figbedingungen, wenn iiberhaupt, nur sehr geringe Duftstoffmengen freigesetzt.

2. Die Minnchen benutzen die Duftstoffe als Grundlage eines Sexuallockstoffes,
fiigen aber eigenproduzierte Komponenten hinzu (VoGeL 1966): Es kann nicht
ausgeschlossen werden, dafl einzelne Komponenten des Labialdriisensekrets, das
beim Duftstoffsammeln in die Tibien befordert wird, auch Signalwirkung besit-
zen. Die chemischen Analysen der Tibialextrakte ergaben bislang aber keine
Hinweise auf zusitzliche, in den Hintertibien produzierte Substanzen (s. 3.). Die
relativ hohe Variabilitit der eigentlichen Duftstoffe (Terpenoide, Aromaten) zwi-
schen Individuen einer Art machen eine Eigenproduktion dieser Komponenten
zudem unwahrscheinlich. Das Vorhandensein von driisenartigen Strukturen in
den ménnlichen Hintertibien von Euglossa steht im scheinbaren Widerspruch zu
diesen Befunden (s. 2.)

3. Miénnchen benutzen die Duftstoffe um andere Ménnchen der selben Art zu ge-
meinsamen Balzplitzen (leks) zu locken (Dopson 1975): Verhaltensbeobachtungen
an im Kifig gehaltenen Ménnchen von Euglossa tridentata und hemichlora erwe-
cken den Eindruck, daf territoriale Euglossinen-Méinnchen kein Interesse an der
Anwesenheit anderer Mannchen haben (KmMsey 1980, STERN 1991, eigene Beob.).
Die Interaktionen an den Territorien waren immer antagonistisch. Falls Mannchen
durch die Duftstoffe zu den Territorien anderer Ménnchen gelockt werden, so ist
dies vermutlich eher ein unerwiinschter Nebeneffekt einer (noch immer hypotheti-
schen) Duftstoff-Freisetzung (s. aber PEruQuETTI, 2000).

4. Die Minnchen nehmen die in den Hintertibien angesammelten Duftstoffe ins
Korperinnere (Hamolymphe) auf und wandeln sie metabolisch in spezifische Sexu-
alpheromone um, die tiber Kopfdriisen abgegeben werden (WiLLiams 1982): Die
Ergebnisse des Duftstoffentzugs-Experiments (s. 3.) zeigten keine Verdnderungen
von Duftstoffquantitit und/oder Duftstoffqualitit im Laufe der Zeit. Eine Resorpti-
on von Duftstoffkomponenten in die Hamolymphe ist deshalb unwahrscheinlich.
Stattdessen kommt es moglicherweise zu einer selektiven Resorption der eigenpro-
duzierten Labialdriisenlipide (,,Lipidrecycling”, WHITTEN et al. 1989).

5. Die Duftstoffe dienen den Weibchen als Fitnessindikator bei der Partnerwahl
und das Duftstoffsammeln evoluierte durch sexuelle Selektion (KiMsey 1982): Die
bisherigen Versuche, die Duftstoffabhingigkeit des Paarungserfolgs von Ménn-
chen experimentell im Flugkifig nachzuweisen, schlugen fehl (EL1z et al. im Druck).
Die Menge und Komplexitit der Duftstoffe individueller Ménnchen ist jedoch
hochvariabel (s. 3.). Damit ist die fiir ,,female choice“ erforderliche Merkmalsva-
riabilitit vorhanden. Vieles weist darauf hin, da grofe Mengen komplexer Duft-
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stoffgemische nur durch intensive und léngerfristige Fouragieraktivititen erwor-
ben werden konnen (Abschnitt 3). Falls die Fihigkeit individueller Ménnchen,
Duftstoffquellen zu finden, diese auszubeuten und gleichzeitig zu iiberleben, vari-
iert, und wenn diese Variation zudem erblich ist, dann konnte das Duftbouquet
einen Indikator der genetischen Qualitit der Mannchen darstellen. Wenn auch die
Priferenzen der Weibchen fiir bestimmte Duftstoffphinotypen erblich sind und
indirekt selektiert werden, dann kénnte das Duftstoffsammeln durch Sexuelle Se-
lektion und ,,female choice® evoluieren. Als hypothetischer Mechanismus der Se-
xuellen Selektion kimen genetische ,,indicator“- oder ,,handicap“- Modelle in Frage
(Zanavi 1975, 1977). Durch das Duftstoffsammeln entstehen den Bienenménnchen
sehr wahrscheinlich die von den ,handicap“-Modellen geforderten hohen, die
Uberlebenswahrscheinlichkeit reduzierenden Kosten. Beim Fouragieren nach Duft-
stoffen verbrauchte Ressourcen und der mit der Fouragieraktivitit einhergehende
Réuberdruck sind mogliche Kostenfaktoren. Metabolisch aufwendig koénnte auch
eine Detoxifizierung von giftigen Duftstoffkomponenten sein (s.u.), die, zumindest
in Spuren, wihrend des Sammelvorgangs auch in das Korperinnere der Bienen
gelangen miissen (z.B. iiber die Tracheen).

6. Die Duftstoffe werden den Weibchen wihrend der Kopulation {ibergeben und
von diesen beim Nestbau verwendet. Die Duftstoffe fungieren als Abwehrstoffe
gegen Pridatoren und/oder verhindern eine Mikrobeninfektion der Brut (Rousik
1989): Videoaufzeichnungen von Kopulationen von E. hemichlora im Flugkifig
lieferten keinerlei Hinweise auf eine Duftstoffiibergabe (EL1z et al. im Druck). Die
Morphologie und Anatomie der Hintertibie méinnlicher Euglossa scheint ungeeig-
net fiir eine zu diesem Zweck notwendige rasche und substantielle Duftstoffabgabe
(s.2.).

7. Die Duftstoffe dienen den Mannchen selbst als Schutz vor FreBfeinden und/oder
Parasiten (RouBik 1989): Viele der zum Kdédern von Euglossinen verwendeten und
von den Bienen gesammelten, reinen Komponenten sind ,,4tzend“, ,,reizend“ oder
»giftig beim Verschlucken“. Mit Sicherheit sind sie fiir Beutegreifer, die ihre Opfer
am Stiick verschlingen wenig schmackhaft und konnten deshalb durchaus Schutz-
funktion haben. Die Geschlechtsspezifitit des Phinomens und die qualitative Artspe-
zifitit der gesammelten Mischungen (s. 3) ist in diesem Zusammenhang jedoch we-
nig verstindlich und legt nahe, daB ein mdglicher Riuberschutz nicht die alleinige
Ursache des Duftstoffsammelns ist.

Es ist durchaus moglich, ja wahrscheinlich, da3 mehr als nur einer dieser Mechanis-
men fiir die Evolution des Duftstoffsammelns verantwortlich ist. Zum gegenwértigen
Zeitpunkt erscheint Hypothese Nr. 5 (Sexuelle Selektion, Fitness-Indikator) als Ein-
zelhypothese am plausibelsten. Sexuelle Selektion durch ,,female choice“ (intersexu-
elle Selektion) kann die Ausbildung méannlicher Ornamente férdern, deren Sinn ein-
zig in der Indikation der genetischen Qualitit ihres Trégers liegt (ANDERSSON 1994,
Kokko et al. 2002). Dabei garantieren nur hohe Kosten sowie eine konditionsabhan-
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gige Ausprigung die Ehrlichkeit eines Indikator-Merkmals. Vielleicht werden gera-
de deshalb oft kumulative Merkmale von Weibchen evaluiert: Der tiber Jahre erlern-
te, vielstrophige Gesang mancher Singvogel oder der extreme Detailreichtum der
Laubenvogel-Bauten zeugen sowohl vom Besitz eines herausragenden (und teuren)
kognitiven Apparats, als auch von dessen erfolgreicher Nutzung im bisherigen Le-
ben des Ménnchens (HasseLQuist 1998, Nowicki et al. 2000, MappeN 2001). Euglos-
sinen leben in einer kognitiv ganz besonders anspruchsvollen Nische: Als Trap-liner
(AckERMAN et al. 1982) miissen sie eine Vielzahl von in Raum und Zeit verstreuten
Nahrungsressourcen lokalisieren konnen. Die geno- und phénotypische Eignung
eines Ménnchens zeigt sich deshalb vielleicht am verldBlichsten in einem direkten
Abbild seiner individuellen Fouragiergeschichte, seinem umfangreichen und kom-
plexen Duft! Neben Fouragier- und Uberlebensfihigkeit kénnte im méannlichen Duft
auch ein weiteres Kriterium der Eignung kommuniziert werden: die Artzugehdrig-
keit. Letzteres konnte die Wahrscheinlichkeit von extrem nachteiligen Hybridpaa-
rungen verringern und wahlerischen Weibchen neben indirekten Fitnessvorteilen
(hohe Qualitdt der Nachkommen) auch direkten Nutzen bringen (kein Verlust von
Gameten bzw. Ressourcen durch Vermeidung von Hybridzeugungen). Welche Ei-
genschaft der ménnlichen Duftphénotypen (Vielfalt, Menge, Spezifitit) letztlich von
Weibchen selektiert wird, kann nur experimentell durch Manipulation der ménnli-
chen Diifte und direkte Erfassung des Fortpflanzungserfolges aufgeklirt werden.
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