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6. Nestbau der Wildbienen

Grundelemente der Wildbienennester sind durch Trennwinde voneinander
abgegrenzte Kammern, die sogenannten Brutzellen (Abb. 8). Je nach Bienenart be-
stehen die Trennwinde aus Erde, zerkautem Blattmaterial, Pflanzenharz, Mark-
und Holzpartikeln oder Driisensekreten.

Pollen/Nektar - / Trennwand
Gemisch S

Abb. 8: Schema einer Wildbienenbrutzelle

In jede Zelle tragt das Bienenweibchen Pollen und Nektar, seltener Pollen und
Bliitendl ein, legt nach Abschluss der Verproviantierungsarbeiten ein einziges Ei
auf den Nahrungsvorrat, der fiir die gesamte Entwicklung einer Biene ausreicht,
und verschliesst die Zelle.Mit dem Bau einer neuen Brutzelle wird in der Regel erst
dann begonnen, wenn die alte fertig verproviantiert, bestiftet und verschlossen ist.
In der Brutzelle verlauft meist innerhalb eines Jahres die gesamte Entwicklung ei-
ner Biene vom Ei iiber Larve und Puppe bis zur Imago. Das Uberwinterungssta-
dium ist im allgemeinen die Larve, bei frith im Jahr fliegenden Arten aber hiufig
die Imago. Die nestbauenden Weibchen sterben normalerweise lange vor dem
Schliipfen ihrer Nachkommen und kommen nicht in Kontakt mit S6éhnen und
Tochtern.

Innerhalb einer Brutzelle entwickelt sich meist nur eine Biene. Ausnahmen
sind alle Hummeln (Bombus), bei denen jeweils mehrere Larven in einer gemeinsa-
men Brutzelle fressen, die laufend vergrossert wird (vgl. Kap. 7), und die Mauer-
biene Osmia brevicornis, bei welcher das Weibchen mehrere Eier in einen grossen,
pollengefiillten Hohlraum, z. B. in einen Kiferfrassgang in Altholz, legt (11).

Die Nester der Wildbienen, die aus einzelnen oder zu mehreren gruppierten
Brutzellen bestehen, werden auf eine fiir jede Bienenart charakteristische Weise an
bestimmten Stellen angelegt. Folgende Nistweisen kénnen bei den einheimischen
Arten unterschieden werden:

Die angegebenen Prozentzahlen sind Schéitzungen und beziehen sich auf die Bienen-
fauna der Schweiz

(1) Selbstgegrabene Nester im Erdboden oder in Steilwdinden 48 %
(2) Selbstgenagte Nester im Mark diirrer Pflanzenstengel oder in Morschholz 4,5 %
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(3) Nester in Hoblrdumen (Kiferfrassginge in Altholz, hoble Pflanzenstengel;
Erd-, Fels- und Mauerspalten, Hohlrdume unter Steinen; Pflanzengallen;

leere Schneckengehiuse) 17 %
(4) Freinester aus Pflanzenharz oder mineralischem Mortel an einem Substrat 1,5 %
(5) Nester aus Wachszellen in grosseren Hoblriumen 5%
(6) Keine Nester, schmarotzende Lebensweise 24 %

Die verschiedenen Nistweisen der mitteleuropdischen Bienen sind im folgen-
den an wenigen Beispielen illustriert.

(1) Selbstgegrabene Nester im Erdboden oder in Steilwinden

Knapp die Hilfte aller einheimischen Bienenarten nisten in selbstgegrabenen
Gingen im Erdboden oder in Steilwinden (vgl. Fotos 19 und 20). Durch die Aus-
schachtungsarbeiten wihrend des Nest-und Brutzellenbaues hdufen sich rund um
die Nesteinginge kleine Hiigel aus Erde an, die ein charakteristisches Erkennungs-
merkmal fiir Bienennester im Erdboden sind (vgl. Foto 18). Meist werden die Erd-
hiigel allerdings im Lauf der Zeit durch Wind und Regen ganz oder teilweise wie-
der abgetragen.

Trotz der scheinbar einheitlichen Nistweise der bodengrabenden Bienen gibt
es zahlreiche Unterschiede zwischen den einzelnen Gattungen und Arten in be-
zug auf die Nestarchitektur und die Nistplatzwabl.

Die Brutzellen liegen je nach Bienenart wenige Zentimeter bis iiber einen hal-
ben Meter tief im Erdboden. Sie werden entweder linienf6rmig hintereinander in
einem oder wenigen sich verzweigenden Giangen angelegt, befinden sich einzeln
am Ende von kurzen oder lingeren Seitengingen, welche von einem Hauptgang
abzweigen, oder sind zu mehreren in einer Grabwabe angeordnet (Abb. 9).

4"

Abb. 9: Verschiedene Bautypen von Bodennestern
Aus (25) und (38), verindert.
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Wihrend gewisse Arten offene oder nur liickig bewachsene Bodenstellen besie-
deln, nisten andere im Schutz einer dichteren Vegetationsdecke. Die einen schach-
ten 1thre Nester nur im Sandboden, andere wiederum nur in Loss oder Lehm aus,
wihrend eine dritte Gruppe keine deutliche Bevorzugung bestimmter Bodensub-
strate erkennen ldsst. Gewisse Bienenarten bauen bevorzugt in Steilwinden, an-
dere nur in horizontalen oder schwach geneigten Flichen. Fiir viele Bodennister
sind Nestaggregationen charakteristisch, wiahrend andere Arten einzeln nisten.

Unter den mitteleuropdischen Bienen sind die Vertreter der folgenden Gattun-
gen fast ausnahmslos grabende Bodennister: Colletes (Colletidae); Rhophites, Rophi-
toides, Dufourea, Systropha, Pseudapis, Nomioides, Halictus und Lasioglossum (Halicti-
dae); Panurgus, Panurginus, Camptopoeum, Melitturga und Andrena (Andrenidae);
Melitta, Dasypoda und Macropis (Melittidae); Anthophora, Eucera und Tetralonia
(Anthophoridae). Innerhalb der Familie der Megachilidae, deren Arten grossten-
teils Hohlraumbezieher sind oder Freinester an Fels- und Pflanzenstrukturen
bauen, schachten nur die Bastardbiene Trachusa byssina sowie gewisse Megachile-
und Osmia-Arten ihre Nester im Erdboden selber aus.

Mit Ausnahme der Hosenbienen (Dasypoda)und der Megachilidae kleiden alle
bodennistenden Bienen die Brutzellen und teilweise auch die Nestginge mit was-
serabstossenden Driisensekreten aus, die aus den Speicheldriisen im Brustab-
schnitt oder aus den Dufourdriisen im Hinterleib stammen (17,52). Die impragnie-
rende Auskleidung schiitzt die Nester vor eindringender Feuchtigkeit und beugt
der Verpilzung der eingetragenen Nahrungsvorrite vor. Bei den Megachilidae
iibernehmen Fremdmaterialien wie Laub- und Bliitenblitter, Harz oder Pflanzen-
haare die Schutzfunktion fiir die Brutzellen.

Als Beispiel fiir eine grabende Megachilide, die Fremdmaterialien fiir die Auskleidung der Brut-
zellen benutzt, sei hier die Nistweise der Bastardbiene Trachusa byssinakurz beschrieben. Die Bastard-
biene kommt im Schaffhauser Randen noch verbreitet vor. Sie gribt zu Beginn des Nestbauzyklus
einen etwa 10-15 cm langen, horizontalen oder leicht schrig nacﬁ unten fithrenden Gang im Erdbo-
den aus und baut am Ende der Erdrohre eine erste Brutzelle, indem sie den Gang mit rund zehn
15-25 mm langen und 2-3 mm breiten Blattstreifen auskleidet, die sie mit Hilfe der Oberkiefer aus
Blittern verschiedener Laubbiume und Striucher ausschneidet
(vgl. Fotos 21 und 22). Ist die Zellauskleidung fertiggestellt, wer-
den die Blattstiickchen auf ihrer Innenseite mit einer Schicht
Harz verklebt (Abb. 10), das auf Nadelbiumen gesammelt wird.
ProBrutzelle werden rund 20-30 Harzklimpchen benétigt. Erst
danach beginnt die Verproviantierung der Brutzelle mit Pollen
und Nektar. Nach der Eiablage und dem Verschluss der ersten
Brutzelle wird meist direkt an diese anschliessend eine zweite
Brutzelle aus Blattstreifen und Harz gebaut. Zusitzlich gegra-
bene Seitenginge nehmen weitere Brutzellen auf, so cfass
schliesslich ein verzweigter Linienbau in der Erde entsteht. Abb.10
(719, 52) Aus (7), verindert.
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(2) Selbstgenagte Nester im Mark diirrer Pflanzenstengel oder in Morschholz

Eine grabende Nistweise besitzen auch diejenigen Bienen, die fiir die Anlage
der Brutzellen Ginge im Mark diirrer Pflanzenstengel wie z.B.von Brombeeren, Ro-
sen, Konigskerzen, Holunder und Disteln oder in morschem Totholz ausnagen.In ih-
ren Nestern sind die Brutzellen stets linienférmig hintereinander angeordnet.
Wihrend in den Markstengeln in der Regel nur ein Gang ausgebildet ist, konnen
im volumindseren Morschholz verzweigte Linienbauten entstehen.

Ein verhaltnismassig kleiner Prozentsatz der einheimischen Bienen zeigt diese
Nistweise. Mehrere Hylaeus- (Colletidae) und die Ceratina—Arten (Anthophori-
dae) besiedeln markhaltige Pflanzenstengel, wihrend Lithurgus (Megachilidae)
und eine Anthophora-Art (Anthophoridae) ihre Nestginge im Morschholz ausna-
gen. Innerhalb der Gattungen Osmia, Megachile (Megachilidae) und Xylocopa (An-
thophoridae) gibt es sowohl markstengel- als auch totholznagende Arten.

Als Beispiele fiir die beschriebene Nistweise sei hier der Nestbau der markstengelbewohnenden
Keulhornbiene Ceratina cyanea und der totholzbewohnenden Pelzbiene Anthophora furcata geschil-
dert. Beide Arten kommen in der Nordschweiz vor.

Ceratina cyanea schachtet in diirren Pflanzenstengeln, deren Mark fiir die Bienen an einer Bruch-
stelle frei zuganglich sein muss, einen 20-30 cm langen Gang aus und legt in der entstandenen R6hre
mehrere Brutzeﬁen linienf6rmig hintereinander an. Die Trennwinde zwischen den 8-15 mm langen
Brutzellen bestehen aus Markpartikeln, die im Innern des Niststengels abgenagt werden (vgl. Foto
23). Die Brutzellen der Keulhornbienen werden nicht mit Driisensekreten ausgekleidet. (19, 52)

Unter den iiblicherweise bodengrabenden Pelzbienen bil-
det Anthophora furcata eine Ausnahme. Sie legt ihre linear ange-
ordneten Brutzellen in selbstgenagten, meist vertikal verlaufen-
den und teilweise verzweigten Gingen in morschem Holz von
umgestiirzten Biumen, Baumstriinken, Pfosten u. 4. an (Abb. 11;
vgl. Foto 24). Die urnenformigen Brutzellen werden aus mit
Speichel verklebtem Holzmulm gebaut und innen mit einem
wachsartigen Sekret aus der Dufourdriise beschichtet. (19, 52)

Abb.11
Aus (19), verindert.

(3) Nester in Hoblriumen

Rund ein Sechstel der einheimischen Bienen nutzen bereits vorhandene Hohl-
riume der verschiedensten Art fiir die Nestanlage.

In Kdferfrassgingen in Totholz, also in abgestorbenen Biumen, Baumstriinken,
Zaunpfihlen usw. oder in hoblen Pflanzenstengeln legen viele Hylaeus- (Colletidae),
einige Anthidium- die Heriades- und Chelostoma- sowie zahlreiche Osmia- und Me-
gachile-Arten (Megachilidae) linienformig angeordnete Brutzellen an.
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Die Nester der bei uns weitverbreiteten Locherbiene Heriades truncorum bestehen aus bis zu zehn,
meist aber aus vier bis fiinf linear angeordneten und knapp 10 mm langen Brutzellen, die in Kéfer-
frassgingen von 2-4 mm Durchmesser angelegt werden (Abb. 12; vgl. Foto 25). Die Trennwinde zwi-
schen den Brutzellen bestehen aus Harz von Nadel-und Laubbiumen. Auch die Zellwinde sind hiu-
fig mit einer diinnen Harzschicht ausgekleidet. Die Nester werden an der R6hrenmiindung mit

@@ CY, W CH)

einem bis zu 1l mm dicken Harzpfropfen verschlossen, in dessen
iusseren Bereich kleine Steinchen, Erdbrockchen, Halmteile u.
i. eingebaut werden (vgl. Foto 26). Zwischen der letzten Brut-
zelle und dem Nestverschluss befindet sich hiufig eine Leer-
zelle, deren Funktion méglicherweise im Zusammenhang mit
dem Schutz vor Brutparasiten steht. (16, 19, 52)

Die im Schaffhauser Randen hiufigste Megachile-Art, die
Blattschneiderbiene Megachile willughbiella, legt ebenfalls meh-
rere Brutzellen hintereinander in Kiferfrassgangen an. Fiir den
Bau der Brutzellen werden Laubblattstiicke verwendet, die von
den Bienen mit Hilfe ihrer Oberkiefer an verschiedenen Pflan-
zen wie z.B. Heckenrose oder Schwarzdorn ausgeschnitten wer-
den (Abb. 13; vgl. Fotos 27 und 28). Mehrere Lagen von lingli-
chen Blattausschnitten bilden die seitliche Auskleidung einer
Brutzelle,wihrend fiir Boden und Deckel jeweils mehrere kreis-
runde Blattstiicke Verwendung finden. Der Deckel einer Brut-
zelle bildet gleichzeitig den Boden der nichsten. Die Nester wer-
den mit einem Pfropfen aus zahlreichen runden und locker im
Nesteingang liegenden Blattausschnitten verschlossen. (52)

Abb. 12
Aus (16), verandert.

Abb.13

Aus (24), verindert.

In Hoblriumen und Spalten im Erdboden, in Felsen und Mauerwerk oder unter Stei-
nen nisten einige Hylaeus- (Colletidae) und mehrere Anthidium- Osmia- und Mega-

chile-Arten (Megachilidae).

Die Wollbiene Anthidium punctatum kommt im Schaffhau-
ser Randen nur an wenigen Stellen vor. Sie nistet in wenigen
Zentimetern tiefen Spalten und Léchern im Erdboden oder un-
ter Steinen. Die Biene kleidet den fiir die Nestanlage ausgewihl-
ten Hohlraum mit Pflanzenhaaren aus, die mit den Oberkiefern
auf wollig behaarten Blittern und Stengeln verschiedener Pflan-
zen, z. B. der Konigskerze, abgeschabt und in Form kleiner Kii-
gelchen zum Nest zuriicktransportiert werden. Die eingetragene
Pflanzenwolle wird, vermutlich unter Zugabe von Speichel, zu
einer watteartigen, etwa 2 mm dicken Wand verarbeitet (Abb.14;
Foto 29). Die entstandene Brutzelle, die etwa 11 mm hoch und 8
mm breit ist, wird danach mit Pollen und Nektar verprovian-
tiert, mit einem Ei bestiftet und verschlossen. In kleinen Hohl-
riumen wird nur eine Brutzelle gebaut, in grosseren sind meist
mehrere dicht nebeneinander angelegt. Schliesslich wird der vor
den Zellen liegende Hohlraum mit einzeln herbeigetragenen
kleinen Steinchen, Holzstiickchen u. 4. aufgefiillt, so dass die
Nester von aussen kaum mehr zu entdecken sind. (7,19, 52)

Abb. 14
Aus (7), verindert.
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Einige wenige einheimische Bienenarten besiedeln fiir die Anlage ihrer Nester
verlassene Pflanzengallen. Als Nistplitze vereinzelter Hylaeus- (Colletidae), Osmia-
und Anthidium-Arten (Megachilidae) wurden die durchschnittlich 20 mm grossen,
kugeligen Eichengallen der Gallwespe Andricus kollari und die zigarrenférmigen,
mehrere Zentimeter langen und rund 10-15 mm dicken Schilfgallen der Halm-

fliege Lipara lucens bekannt.
|
Die Maskenbiene Hylaeus pectoralis, die erst kiirzlich auch 4 %

im Kanton Schaffhausen nachgewiesen wurde, nistet fast aus-
schliesslich in verlassenen, letztjahrigen Gallen der Schilfgallen-
fliege Lipara lucens.Im rohrenformigen Hohlraum im Innern ei-
ner verlassenen Schilfgalle (Abb.15)werden 1-8 und 5,5-7,5 mm
lange Brutzellen linienf6rmig hintereinander gebaut. Wie fiir
alle Vertreter der Familie der Seidenbienen (Coﬁetidae) charak-
teristisch, kleidet auch H. pectoralis den fiir die Anlage der Brut-
zellen gewihlten Hohlraum mit einem Driisensekret aus. Dieses
Sekret, das mit der Zunge aufgetragen wird und rasch zu einem
feinen Seidenhiutchen erstarrt, stammt bei den Maskenbienen
vermutlich aus den Speicheldriisen im Brustabschnitt. Aus dem

gleichen Material bestehen auch die Zellzwischenwinde.(19,52) . Abb.15
. Aus (24), verindert.
)

In leeren Schneckengehdiusen nisten in Mitteleuropa sechs Osmia-Arten (Megachi-
lidae). Im Mittelmeerraum legen weitere Osmia-Arten sowie einige Vertreter der
Gattung Anthidium (Megachilidae) ihre Brutzellen obligatorisch in Schnecken-
schalen an.

Beim Vergleich des Nestbaues der verschiedenen schneckenhausbewohnen-
den Bienen zeigen sich zahlreiche arttypische und artkonstante Unterschiede. Fiir
den Bau der Brutzellen nutzt jede Art die spiralig aufgewundenen Ginge in den
leeren Schneckengehiusen auf eine unterschiedliche Weise.

Dies wird deutlich, wenn die Nestbauweisen zweier im Schaffhauser Randen vorkommender
Schneckenhausbienen miteinander verglichen werden. Die Brutbiologie der einen Art, Osmia spinu-
losa, wurde bereits in Kap. 3 ausfiihrlich beschrieben. Noch eine Stufe hher entwickelt ist das Nest-
bauverhalten von Osmia bicolor (Abb. 16; vgl. Fotos 30 und 31). O. bicolor baut in der Regel einzellige
Nester in mittelgrossen Schneckengehiusen (Cepaea, Arianta, Bradybaena). Auf den Futtervorrat und
den anschliessenden Hohlraum, in welchem sicﬁ die Larve ent-
wickelt, folgt als Barriere gegen Brutparasiten auf einer Linge
von 1-2 cm ein von Winden aus zerkautem Blattmaterial be-
grenzter Nestverschluss aus unzihligen dichtgepackten, kleinen
Steinchen und Erdbréckchen. Manchmal werden auch diirre
Blatt- und Halmstiickchen oder winzige Schneckenschalen als
zusitzliches Fiillmaterial eingetragen. Der Nestverschluss ist oft
durch eine weitere Wand aus Pflanzenmortel noch zusitzlich
gekammert. Im Gegensatz zu O. spinulosa, welche die Nester
nach ihrer Fertigstel?ung lediglich in eine wettergeschiitzte End-
lage dreht, deckt O. bicolor das fertige Nest zusitzlich noch mit
Hunderten von einzeln herbeigetragenen Pflanzenhalmen und
Kiefernnadeln ab.Es entsteht so ein dichter und bis faustgrosser Abb. 16
Schutzbau, unter dem das Schneckengehiuse vollstindig ver- Aus (34).
borgen ist. (7,19, 34, 52)

36



(4) Freinester aus Pflanzenharz oder mineralischem Mortel an einem Substrat

Aus Pflanzenharz oder aus Erde und Steinchen gemortelte Freinester an Fels-
und Pflanzenstrukturen oder am Erdboden sind in der einheimischen Bienen-
fauna von einer Anthidium- mehreren Osmia-und zwei Megachile-Arten (Megachi-

lidae) bekannt.

Die als Beispiele fiir die freimortelnde Nistweise aufgefithrten drei Arten kommen alle in der
Nordschweiz vor.

Die Harzbiene Anthidium strigatum formt aus Kiefernharz
kleine, eiférmige, rund 10 mm lange und geschnibelte Brutzel-
len, die einzeln oder zu mehreren sicht gedringt in Bodennihe
an kleineren oder grosseren Steinen, diirren Pflanzenstengeln
oder Baumstimmen angebracht werden (Abb. 17; vgl. Titelbild
und Foto 32). (6,7, 19, 52)

Abb. 17
Aus (6) und (24), verindert.

Die Mauerbiene Osmia xanthomelana baut 13-18 mm hohe,
aufrecht stehende, urnenf6rmige Brutzellen aus lehmigem Mor-
tel am Erdboden zwischen Grasbiischeln oder in Nadelstreu
(Abb. 18). Die 4-7 Brutzellen eines Nestes, in deren Wandung
hiufig Halme und Nadeln der Umgebung mit eingebaut wer-
den, stehen meist dicht nebeneinander. (19, 52)

Abb.18

Die Nester der Mortelbiene Megachile parietina bestehen aus
mehreren, meist 4-8 vertikal orientierten, fingerhutférmigen
Brutzellen, die dicht nebeneinander in kleinen Vertiefungen auf
der Oberfliche von Felsen, Mauern und Steinen gemortelt wer-
den (Abb.19; vgl. Fotos 33 und 34). Baumaterial fiir die Brutzel-
len sind Steinchen und Erde, die mit Speichel vermischt einen
steinharten Mortel ergeben. Sind alle Brutzellen eines Nestes
verproviantiert, bestiftet und verschlossen, wird der ganze Zell-
komplex mit einer dicken Mortelschicht iiberdeckt, so dass die
einzelnen Brutzellen nicht mehr zu erkennen sind. In diesem
Endstadium gleichen die bis zu faustgrossen Mortelbienen-
Nestereinem halbkugeligen, an das Gestein geworfenen und an- Abb.19
getrockneten Erdklumpen. (19, 52)
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(5) Nester aus Wachszellen in grosseren Hoblrdumen

Die staatenbildenden Hummeln (Bombus) nisten in vorgefundenen grésseren
Hohlrdumen je nach Art entweder oberirdisch in hohlen Biumen oder Vogelnist-
kasten, an der Erdoberfliche in der Kraut- und Moosschicht oder unterirdisch in
verlassenen Kleinsdugernestern. Die Nester der Hummeln, die hiufig etwa Hand-
tellergrosse erreichen, unterscheiden sich durch die unregelmassige Anordnung
von Brutzellen, Kokons und Vorratsbehiltern grundsitzlich von denen aller ande-
ren einheimischen Wildbienen (Abb. 20; vgl. Foto 37). Die Brutzellen, in denen
sich als Ausnahme unter den Bienen stets mehrere Larven entwickeln, bestehen
aus dem Wachs spezieller Hautdriisen im Hinterleib. Im Innern eines entwickel-
ten Hummelnestes lassen sich die folgenden Teile unterscheiden: wichserne Brut-
zellen mit mehreren Eiern oder Larven; Gruppen von Seidenkokons mit jeweils
einzelnen Puppen; wichserne, mit Nektar gefiillte Honigtopfe; mit Pollen ge-
fiillte, verlassene Kokons (nur bei gewissen Arten, vgl. Kap. 7). (2, 30, 52, 53)

Abb. 20: Nest der Steinhummel (Bombus lapidarius) in einem verlassenen Miuse-
nest

Die Kénigin (rechts oben) sitzt auf einer Gruppe von Seidenkokons mit Arbeiterinnenpuppen; links oben und
unten Gemeinschaftszellen mit Larven (teilweise gedffnet); links und in der Mitte offene Honigtdpfe aus Wachs;
rechts verlassene Kokons mit Pollenvorriten. Aus (53), verindert.
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(6) Keine Nester, schmarotzende Lebensweise

Bei rund einem Viertel aller einheimischen Bienenarten, den Kuckucksbienen,
hat sich im Lauf der Stammesgeschichte ein Wechsel hin zu einer schmarotzenden
Lebensweise vollzogen (vgl. Kap. 8).

Nestbau — Verhiltnisse im Schaffhauser Randen

In Abb.21sind die Nistweisen der 142 bisher im Schaffhauser Randen nachge-
wiesenen Wildbienenarten nach den oben beschriebenen Typen (1) bis (6) aufge-
schliisselt.

%
60 T

50 + Randen
n=142 Arten

13,4

3 ’ LI 2

Abb. 21: Verteilung der im Schaffhauser Randen aufgefundenen Bienenarten auf

die unterschiedlichen Nistweisen (1) bis (6)
Fiir viele Arten der Gattung Hylaeus (Colletidae) und einige Megachile-Arten (Megachilidae) ist die Kombination
(2)/(3) giiltig. Die betreffenden Arten konnen ihre Nestginge sowohl in Mark oder Morschholz selber ausnagen

als auch in vorgefundenen Hohlriumen wie Kiferfrassgingen in Altholz oder hohlen Pflanzenstengeln nisten.
Die Nistweise von Osmia pilicornis ist noch immer unbekannt. Aus (34).
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7. Sozialverhalten der Wildbienen

Obwohl die iiberwiegende Mehrheit der Bienen eine solitire Lebensweise be-
sitzt und Staatenbildungen nur bei einem kleinen Teil von ihnen auftreten, sind
die Bienen eine grundlegende Gruppe fiir das Studium der sozialen Insekten, da
beiihnen alle Uberginge zwischen einer rein solitiren und einer hochsozialen (eu-
sozialen) Lebensweise zu beobachten sind (30, 38).

Eusozialitit ist die hochst organisierte Stufe des Sozialverhaltens, die bei staa- -
tenbildenden Insekten vorkommt. Eusoziale Vergesellschaftungen findet man ne-
ben gewissen Bienengruppen auch bei Ameisen, Wespen, Termiten und Blattlau-
sen (33, 53). Als eusozial werden Arten bezeichnet, deren Gemeinschaften die fol-
genden drei Eigenschaften aufweisen:

(1) Mehrere Individuen einer Art kooperieren bei der Brutpflege.

(2) Es liegt eine Arbeitsteilung in eierlegende Koniginnen und sterile
Arbeiterinnen vor.

(3) Es kommt zu einer Uberlappung der Generationen; mindestens zwei
Generationen leben gemeinsam und kooperieren: Mutter (K6nigin) und
Tochter (Arbeiterinnen).

Die eusozialen Bienen werden unterteilt in die primitiv eusozialen Arten mit
meist einjahrigen Staaten, wenig ausgepriagten Kastenunterschieden und prak-
tisch fehlendem Futteraustausch und in die hoch eusozialen Arten mit mehrjahrigen
Staaten, deutlichen Kastenunterschieden und Futteraustausch zwischen den er-
wachsenen Nestinsassen. Wihrend die Staaten der primitiv eusozialen Arten eine
solitire Griinderphase durchlaufen, indem ein einzelnes Weibchen, die spitere
Ko6nigin, ein Nest griindet und die ersten Brutzellen allein versorgt, bevor schliess-
lich die ersten Arbeiterinnen schliipfen, entstehen neue Kolonien der hoch euso-
zialen Bienen iiber eine Abspaltung («Schwirmen»)eines Teiles des Volkes,der aus
einer frisch geschliipften bzw. der alten K6nigin und Arbeiterinnen besteht. Die
eierlegenden Koniginnen der hoch eusozialen Bienen sind ohne ihren «Hofstaat»
nicht lebensfihig und wiren zur alleinigen Griindung eines neuen Staates nicht
befihigt.

Zu den primitiv eusozialen Bienen zdhlen alle Hummeln (Bombinae, Familie
Apidae) und verschiedene Vertreter der Furchenbienen (Halictinae, Familie Halic-
tidae). Primitiv eusoziale Vergesellschaftungen treten zumindest zeitweise auch in-
nerhalb der Holzbienen, Keulhornbienen und Allodapini (Xylocopinae, Familie
Anthophoridae) auf (31). Hoch eusoziale Bienen sind die Honigbienen (Apinae,
Familie Apidae) mit weltweit 4 Arten und die Stachellosen Bienen (Meliponinae,
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subsozialer Weg

parasozialer Weg

solitdr: ein einzelnes Weibchen baut und versorgt allein ein eigenes Nest.
Mebhrbeit der Bienenarten; Bsp: Osmia spinulosa (vgl. Kap. 3)

subsozial: ein einzelnes Weibchen betreibt
aktive Brutpflege, d. h. kontrolliert die Ent-
wicklung der Larven, sdubert die Brutzellen
von Unrat, verteidigt das Nest oder versorgt
die Larven fortlaufend mit Nahrung und er-
lebt das Schliipfen seiner S6hne und Téch-
ter.

Ansatzweise bei wenigen Arten von Furchenbie-
nen (Halictus) und bei Holzbienen (Xylocopa)
und Keulhornbienen (Ceratina); Hummelstaa-
ten in der Griinderphase

\

Nestaggregationen: zahlreiche Weibchen nisten in
enger Nachbarschaft auf einer kleinen, fiir die Nest-
anlage giinstigen Fliche; jedes Weibchen besitzt aber
ein eigenes Nest.

Verschiedene Seidenbienen (Colletes). Furchenbienen (Ha-
lictus, Lasioglossum), Sandbienen (Andrena), Hosenbie-
nen (Dasypoda), Mauerbienen (Osmia), Locherbienen
(Heriades), Scherenbienen (Chelostoma), Pelzbienen (An-

thophora) u. a.

kommunal: mehrere Weibchen einer Generation be-
nutzen ein gemeinsames Nest oder einen gemeinsa-
men Nesteingang; jedes Weibchen versorgt aber
seine selbstindig gebauten Brutzellen allein.

Einige Arten unter den Zottelbienen (Panurgus), Schwebe-
bienen (Melitturga), Sandbienen (Andrena) und Mauer-

bienen (Osmia)

quasisozial: mehrere Weibchen einer Generation be-
nutzen ein gemeinsames Nest und haben gemein-
same Brutpflege; jedes Weibchen legt aber Eier.
Ansatzweise bei wenigen Mauerbienen (Osmia)

Y

semisozial: mehrere Weibchen einer Generation be-
nutzen ein gemeinsames Nest und haben gemein-
same Brutpflege; zusitzlich existiert eine reproduk-
tive Arbeitsteilung zwischen den gleichaltrigen Indi-
viduen: ein Weibchen legt Eier (Konigin), die ande-
ren Weibchen verrichten Sammel- und Bauarbeiten
(Arbeiterinnen).

Bestimmte Furchenbienen (Halictus und Lasioglossum)
nach erfolgter Nestgriindung durch mebrere Weibchen (Po-

bgynie)

i

schiede, Futteraustausch.
Honigbiene (Apis mellifera)

eusozial: Angehdrige mindestens zweier Generationen, Mutter und T8chter, benutzen
ein gemeinsames Nest und haben gemeinsame Brutpflege; es gibt eine reproduktive
Arbeitsteilung zwischen den ungleichaltrigen Individuen.

primitiv eusozial: solitire Griinderphase, meist nur einjihrige Staaten, geringe Ka-
stenunterschiede, meist fehlender Futteraustausch.

Verschiedene Furchenbienen (Halictus, Lasioglossum), alle Hummeln (Bombus)

hoch eusozial: soziale Griinderphase, mehrjahrige Staaten, grosse Kastenunter-

Abb. 22:
bei Bienen

Beispiele aus der mitteleuropiischen Bienenfauna
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Familie Apidae), die mit mehreren hundert Arten eine vorwiegend tropische Ver-
breitung besitzen.

Es wird angenommen, dass die eusoziale Lebensweise im Lauf der Evolution
allein bei den Bienen in acht voneinander unabhingigen Entwicklungslinien ent-
standen ist (30, 53). Auf der Grundlage der verschiedenen bei den Bienen verwirk-
lichten sozialen Gemeinschaften kann man sich hypothetisch zwei Wege der Ent-
wicklung der Eusozialitit iiber Stufen zunehmend komplizierterer Vergesellschaf-
tungen vorstellen (Abb.22).Fiirjede dieser verschiedenen Ebenen der sozialen Or-
ganisation gibt es Beispiele bei den Bienen. Die zwei denkbaren Wege sind der sub-
soziale Weg, der direkt iiber die subsoziale Stufe zur Eusozialitit fithrt,und der para-
soziale Weg, der tiber Nestaggregationen, kommunale, quasi- und semisoziale Stufe
das Stadium der Eusozialitit erreicht (30, 53).

In der mitteleuropdischen Wildbienenfauna kennen wir neben den mehrheit-
lich solitiren Arten auch kommunale und primitiv eusoziale Arten. Nestaggregationen
sind fiir viele Bienen charakteristisch, wihrend ein subsoziales, quasisoziales oder
semisoziales Verhalten nach unserem heutigen Wissen bei den einheimischen Bie-
nen nur ansatzweise oder nur zeitweise in bestimmten Phasen des Lebenszyklus
auftritt.

Fiir jede der verschiedenen Ebenen der sozialen Organisation soll im folgen-
den mindestens ein Beispiel aus der mitteleuropdischen Bienenfauna vorgestellt
werden.

Mit Ausnahme von Osmia inermis, die eine vorwiegend alpine Verbreitung besitzt, kommen alle in
den folgenden Beispielen aufgefiithrten Arten auch in der Nordschweiz vor.

Nestaggregationen: Die auf Weiden (Salix) als Pollenquelle spezialisierte Sandbiene Andrena vaga
braucht tiir die Nestanlage sandige, offene Bodenstellen (vgl. Foto 35). Hiufig nisten an solchen giin-
stigen Stellen Hunderte Eis Tausende von Individuen auf engstem Raum nebeneinander.Jedes Weib-
chen schachtet sein eigenes Nest im Boden aus und verproviantiert die Brutzellen ohne Mithilfe von
Artgenossen und weist somit eine rein solitire Lebensweise auf. Die Nestansammlungen von A. vaga
entstehen wohl eher aufgrund einer giinstigen Beschaffenheit des Bodensubstrates als aus sozialen
Griinden. Trotzdem bieten Nestaggregationen Gelegenheit fiir eine Entwicklung in Richtung einer
hoheren sozialen Organisation, indem sie das Entstehen von kommunalen Gemeinschaften begiin-
stigen.

kommunal: Bei der bodennistenden Sandbiene Andrena bucephala benutzen mehrere Weibchen
denselben Nesteingang. Im Innern des Nestes besitzt aber jedes Weibchen einen eigenen Bezirk und
eigene Brutzellen, gie von ihm allein gebaut und selbstindig mit Pollen und Nektar versorgt werden
(36).Der Vorteil einerkommunalen Verhaltensweise liegt in einer verbesserten Abwehr von Brutpara-

siten, da ein unbemerktes Eindringen in ein kommunales Nest, wo stindig einige Bienen anwesend
sind, bedeutend erschwert ist.

quasisozial: Die Mauerbiene Osmia inermis baut Gemeinschaftsnester unter flachen Steinen, die bis
zu 200 Brutzellen umfassen konnen (40). Die Brutzellen bestehen aus zerkautem Blattmaterial und
befinden sich in einer zusammenhingenden Wabe an der Unterseite eines Steines (vgl. Foto 36). Die
Nester werden von den Bienen ringsum mit Sand so gegen den Untergrund abgedichtet, dass nur ein
kleines Einflugsloch frei bleibt. Bis zu zwolf gleichzeitig bauende Weibchen wurden an einem einzi-
gen Nest beobachtet. In diesen Gemeinschaftsnestern baut und versorgt jedes Weibchen seine eige-
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nen Brutzellen, so dass man auch hier von einer kommunalen Nistweise sprechen konnte. Da der
Sandwall jedoch durch die gemeinschaftliche Titigkeit aller Weibchen entsteht, sind bei O. inermis er-
ste Ansitze zu einem quasisozialen Verhalten vorhanden.

semisozial:Die Gemeinschaften der bodennistenden Furchenbiene Halictus maculatus durchlaufen
zu Beginn hiufig eine semisoziale Phase, um erst spiter das primitiv eusoziale Stadium zu erreichen
(25). Bis zu zehn begattete Jungweibchen iiberwintern im Geburtsnest. Im Frithjahr kommt es zu ei-
ner polygynen Nestgriindung: zwei bis drei Weibchen derselben Generation, meist Schwestern, be-
ginnen mit Zellenbau und Verproviantierungsarbeiten. Meist legt jedoch nur das grosste Weibchen
Eier, wihrend die anderen Nestbewohnerinnen die Funktion von sterilen Hilfsweibchen iiberneh-
men. Mit dem Schliipfen der Arbeiterinnen aus den gemeinschaftlich versorgten Zellen 16st sich die
semisoziale Gemeinschaft auf und tritt in das primitiv eusoziale Stadium ein. Die Hilfsweibchen ver-
lassen das Nest, und an ihre Stelle treten die frisch geschliipften Arbeiterinnen, die, abgesehen von
derEiablage, welche weiterhin von ihrer Mutter,der Konigin, getitigt wird, alle Brutfiirsorgehandlun-
gen im Nest ibernehmen.

subsozial: Die Keulhornbiene Ceratina cyanea zeigt erste Ansitze zu einem subsozialen Verhalten.
Sie nistet solitir in selbstgenagten Gingen in diirren, markhaltigen Stengeln (vgl. Foto 23).Ein einzel-
nes Weibchen legt im Frithsommer mehrere Brutzellen linienformig hintereinander an und bewacht
das Nest. Die langlebigen Weibchen, die sich gewShnlich im vorderen Teil der Nestrohre aufhalten,
sind meist noch am Leben, wenn ihre S6hne und T6chter die Brutzellen im Spatsommer als vollent-
wickelte Bienen verlassen (52). Die beiden Generationen kommen somit im Gegensatz zu den mei-
sten solitiren Bienenarten miteinander in Kontakt, was eine Voraussetzung fiir das Entstehen von eu-
sozialen Gemeinschaften iiber die Stufe der Subsozialitit ist. Allerdings kann man die Verhiltnisse
bei C. cpanea nicht als eigentlich subsozial bezeichnen, da nach unserem heutigen Wissen keine Brut-
fiirsorgehandlungen vorkommen, die iiber das hinausgehen, was von anderen Solitirbienen bekannt
ist. Su%)soziale Gemeinschaften, die ihren Namen wirklich verdienen, sind dagegen von anderen,
nicht einheimischen Keulhornbienen bekannt (31). Hier 6ffnet das nestbauende Weibchen regelmas-
sig die fertig verproviantierten und bestifteten Brutzellen, kontrolliert die Entwicklung der Larven
und entfernt Kotbillchen und andere Abfille, indem es diese in die Zellzwischenwinde einbaut. Die
Kontrolle der Brutzellen ist dabei stets verbunden mit der Zerstorung und dem Wiederaufbau der
Zellwinde.

Ein der Definition der Subsozialitit genau entsprechendes Verhalten finden wir in der einheimi-
sclgerélBienenfauna nach heutigem Wissen nur wihrend der Griinderphase eines Hummelstaates aus-
gebildet.

primitiv eusozial: Die Hummeln (Bombus) bilden einjihrige
Staaten. Ein im Spitsommer oder Herbst begattetes Hummel-
weibchen griindet nach der Uberwinterung im Frithjahr ein
neues Nest,das je nach Art unterirdisch in Kleinsidugerbauen,an
derErdoberfliche in der Krautschicht oder unter Moospolstern,
oder oberirdisch in Baumhohlen und Vogelnistkisten angelegt
sein kann (vgl. Kap. 6). Die spatere Konigin des Hummelstaates
tragt vorerst Pollen und NeEtar in ihr léest ein und formt mit
dem gesammelten nektarfeuchten Pollen einen Nahrungsklum-
pen, auf den sie 8-16 Eier ablegt (Abb. 23). Nach der Eiablage
uberdeckt sie die erste Brutkammer mit Wachs, das aus speziel-
len Hautdriisen zwischen den Riicken- und den Bauchsegmen-
ten als kleine Schiippchen ausgeschieden wird, und bebriitet die
Eier, indem sie in einer sattelférmigen Grube auf der Brutkam-
mer sitzt und mittels der Flugmuslg(ulatur Wirme erzeugt. Die
Konigin ernahrt sich wihrend dieser Zeit von Nektar, den sie bei
der Nestgriindung eingetragen und in einem aus Wachs gebau-
ten, fingerhutférmigen «Honigtopf» eingelagert hat. Nach etwa
3-5 Tagen schliipfen die Larven in der ersten Brutzelle und er-
nihren sich gemeinsam vom Pollenvorrat. Sobald der Futtervor-
rat verbraucht ist, beisst die Konigin das Wachs auf, versorgt die
Larven durch die entstandene Of?nung mit nektarfeuchtem Pol-
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len und verschliesst die Brutkammer wieder. Dies kann sich un- *
ter Umstinden mehrfach wiederholen. Die Hummelgemein-

schaft hat nun das subsoziale Stadium erreicht. Mit dem Heran- Y
wachsen der Larven muss die Brutkammer mit Wachs fortlau- AN
fend erweitert werden, und es entsteht ein blasiges Gebilde mit o
mehreren Erhebungen. Fressen die Hummellarven vorerst noch

gemeinsam in einer einzigen Brutzelle, spinnen sie sich rund

eine Woche nach dem Sch%iipfen kurz vor der Verpuppung ein-

zeln in einen Kokon ein und unterteilen so die Brutkammer. Zu

diesem Zeitpunkt entfernt die Konigin die Wachsschicht rund  Abb. 23: Entwicklung einer

um die Kokons und baut daraus eine oder mehrere neue Brut- Brutzelle bei Hummeln

kammern, die sie wiederum mit einer Anzahl Eiern belegt. Die  Aus (30), (52) und (53), verindert.
neuen Brutkammern werden auf den Kokonhaufen der noch

nicht geschliipften Hummeln errichtet. Nach einem 7-10 Tage dauernden Puppenstadium schliipfen
die ersten Arbeiterinnen aus ihren Kokons aus. Sie iiberneimen nun zahlreiche Arbeiten im Klest
und unterstiitzen ithre Mutter beim Aufbau des Staates: sie sammeln Pollen und Nektar, bauen Brut-
zellen und Honigtopfe, verteidigen das Nest und versorgen die Brut. Einzig die Eiablage bleibt weiter-
hin ausschliesslich Sache der Konigin, die bereits wenige Tage nach dem Schliipfen der ersten Arbei-
terinnen das Nest nicht mehr verldsst. Der Hummelstaat ist nun in das primitiv eusoziale Stadium mit
gemeinsamer Brutpflege, reproduktiver Arbeitsteilung und Uberlappung der Generationen eingetre-
ten (vgl. Foto 37).

Beider Versorgung der Brut durch Arbeiterinnen und Konigin lassen sich bei den Hummeln zwei
Gruppen unterscheiden. Die urspriinglicheren «pocket-makers» bauen seitlich an eine Zelle mit her-
anwachsenden Larven separate Taschen aus Wachs, die gegen
die Brutkammer hin offen sind und mit Pollen gefiillt werden
(Abb.24).Die Larven fressen kontinuierlich aus diesen Taschen.
Die «pollen-storers» dagegen fiillen den gesammelten Pollen
vorerst in die verlassenen und gereinigten Puppenkokons, von
wo aus er, gemischt mit Nektar aus den wichsernen Honigtop-
fen,durch ein Loch in der Wachsdecke der Brutkammer von den
Arbeiterinnen und der Konigin direkt an die Larven verfiittert
wird (vgl. Abb. 20).

Im Lauf des Sommers werden fortlaufend neue Arbeiterin-
nenbruten erzeugt, die Koloniegrésse nimmt nun immer weiter
zu. Erst auf dem Hohepunkt ger Kolonieentwicklung, der je
nach Hummelart mit einer Volksgrosse von 30-600 Arbeiterin-  Abb. 24
nen erreicht ist, beginnt mit der Erzeugung von Geschlechtstie- Aus (30), verindert.
ren die letzte Phase im Lebenszyklus der Hummeln. Aus unbe-
fruchteten Eiern entwickeln sich Drohnen, aus befruchteten Eiern Jungkdniginnen. Beide Ge-
schlechter verlassen darauf die Nester und verpaaren sich. Die begatteten Jungkoniginnen iiberwin-
tern in einem geschiitzten Versteck im Erdboden oder unter Moospolstern und griinden im niachsten
Frithjahr einen neuen Hummelstaat, wihrend die alten Kéniginnen, die Arbeiterinnen und die Droh-
nen im Herbst sterben. Die Hummelk6niginnen erreichen ein Alter von 12-15 Monaten, die Arbeite-
rinnen leben 6-12 Wochen.

Im Vergleich zu den Staaten der hoch eusozialen Honigbiene (Apis mellifera) sind die primitiv eu-
sozialen Kolonien der Hummeln durch mehrere urspriingliche Merkmale gekennzeichnet. Sie sind
einjihrig, durchlaufen eine solitire Griinderphase, die Kastenunterschiede sind gering, so dass meist
fliessende Uberginge in der Korpergrosse zwischen Konigin und den grossten Arbeiterinnen be-

stehen, und ein direkter Futteraustausch zwischen den erwachsenen Koloniemitgliedern fehlt. (2, 30,
52, 53)

Neben den Hummeln besitzen die beiden Furchenbienen Lasioglossum mala-
churum und L. marginatum das am fortschrittlichsten entwickelte Sozialverhalten
unter den mitteleuropiischen Wildbienen, wobei L. marginatum sogar als weltweit
einzige bekannte Furchenbiene mehrjihrige Staaten ausbildet. In den Grundzii-
gen sind sich die primitiv eusozialen Staaten der Hummeln und der beiden Lasio-
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glossum—Arten dhnlich.Ein wesentlicher Unterschied besteht darin, dass die Arbei-
terinnenbrut bei den Hummeln kontinuierlich iiber den ganzen Sommer hin ge-
bildet wird, wihrend bei den beiden Furchenbienen die einzelnen Brutversor-
gungsphasen durch kiirzere oder lingere Zeiten volliger Inaktivitit voneinander
getrennt sind.

L. malachurum kommt im Randen vor, die nichsten bekannten Vorkommen von L. marginatum
liegen im Ziircher Weinland.

Lasioglossum malachurum:1m Friithjahr,meist Anfang April,beginnen die iiberwinterten und bereits
im Herbst geschliipften und begatteten Weibchen mit dem Bau von Nestern. Meist nisten mehrere
Weibchen in enger Nachbarschaft (vgl. Foto 18). Ein einzelnes
Weibchen, die spatere Konigin, gribt im Erdboden einen 20-25

cm tiefen Hauptgang aus, bevor 6-7, maximal 11 Brutzellen ange- Y Ay
leEt, verproviantiert und bestiftet werden (vgl. Foto 20). Nach P P s 3
Abschluss dieser ersten Versorgungsphase verschliesst die Nest-

griinderin von innen das Nest und wartet das Schliipfen der er- > 9

sten Brut ab, das etwa Mitte Juni erfolgt. Wihrend dieser Ruhe- R e e S
phase sind im Bereich einer Nestansargnmlung keine Weihbches, &M B M AW O

zu erblicken (Abb. 25). Die erste Brut besteht ausschliesslich aus  Abb. 25: Flugzeit von Kéniginnen,
unbegatteten Arbeiterinnen, die nach threm Schliipfen gemein- Arbeiterinnen und Minnchen

sam Zellen fiir die zweite Brut ausschachten, Pollen und Nektar von L. malachurum

sammeln und den Nesteingang bewachen (vgl. Foto19). Die fer- Aus (39), verindert.

tig verproviantierten Brutzellen dieser zweiten Versorgungsphase

werden von der Konigin je mit einem Ei bestiftet. Die Zahl der Zellen der zweiten Brut liegt in Mittel-
europa bei etwa 20-25, in Siideuropa bei 30 und mehr. Die zweite Brut schliipft Mitte August, eben-
falls nach einer lingeren Ruhepause, wihrend der das Nest wiederum verschlossen bleibt. Sie besteht
in Mitteleuropa bereits ausc{lungkb'niginnen und Minnchen, die das Nest verlassen und sich verpaa-
ren. Die Arbeiterinnen und Mannchen sterben in den ersten Frostnichten, wihrend die begatteten
Weibchen iiberwintern, um im nichsten Frithjahr neue Nester zu griinden.

Die Anzahl der Arbeiterinnenbruten, die jeweils durch lingere Inaktivititsperioden unterbro-
chen sind, ist je nach geographischer Lage verschieden. In weiten Teilen Mitteleuropas bildet L. mala-
churum nur eine Arbeiterinnenbrut aus, in klimatisch begiinstigten Gebieten sind es zwei, im Mittel-
meerraum drei und in Israel sogar vier Arbeiterinnenbruten. Die Nester werden mit jeder Brutphase
tiefer und ausgedehnter, so dass die volksreichsten Nester in Stideuropa im August iiber 200 Brutzel-
len enthalten kénnen.

Die Konigin von L. malachurum lebt 12-13 Monate, die Arbeiterinnen jeweils einige Wochen. Ar-
beiterinnen und Konigin unterscheiden sich deutlich in der Grosse. Der Grossenunterschied war da-
fiir veran;wortlich, dass die Arbeiterinnen lange Zeit als selbstindige Art betrachtet wurden. (10, 28,
30, 38,52

Lastoglossum marginatum:Die Lebenszyklen von L. malachurum und L. marginatum sind einander
sehr dhnlich, mit dem Unterschied, dass bei L. marginatum zwischen den zahlreicheren Arbeiterin-
nenbruten bedeutend lingere, nimlich fast ein volles Jahr dauernde Ruhepausen emgeschaltet wer-

den,was zur Entstehung der fiinf- bis sechsjahrigen Staaten bei L. marginatum fithrt (Abb.26).Ein be-
1. Jahr 2.-4. Jahr 5. Jahr
A _
P o i ]
a4
1 L L 1 L 1 'l i I d L L 1 L L L a: I 141 : : ]I : = { = % { _:
FMAMUJJASON FMAMUJJASGON FMAMJJASGON

Abb. 26: Flugzeiten von Koniginnen, Arbeiterinnen und Midnnchen von L. marginatum
Aus (39), verindert.

46



attetes,im Geburtsnest iiberwintertes Weibchen, die spatere Konigin, griindet im Friihling ein neues
estim Boden, versorgt die 2-6 Zellen mit einem Vorratsgemisch aus Pollen und Nektar, verschliesst
bereits im Mai das Nest und legt schliesslich in jede verproviantierte Zelle ein Ei. Die Nachkommen,
unbegattete Arbeiterinnen der I. Generation, schliipfen im Sommer, bleiben aber mit der Kénigin im
verschlossenen Nest und verlassen es in diesem]agr nicht mehr. Erst im folgenden Frithjahr wird das
Nest ge6ffnet. Die im letzten Sommer geschliipften Arbeiterinnen verlassen es erstmals und bauen
und versorgen neue Zellen (vgl. Foto 38). Bereits im Mai wird das Nest wieder geschlossen, und die
Ko6nigin belegt die Zellen mit je einem Ei. Im Sommer schliipft die 2. Arbeiterinnengeneration, 6-18
Weibchen, die wiederum bis zum nichsten Friihjahr im verschlossenen Nest bleiben; die 1. Arbeite-
rinnengeneration stirbt. Dies wiederholt sich im dritten Jahr mit einer 3. und im vierten Jahr mit einer
4. Arbetterinnengeneration mit 15-54 bzw. 54-162 Arbeiterinnen. Erst im fiinften oder im sechsten Jahr
mit 162-486 bzw.486-1458 Arbeiterinnen tritt der Bienenstaat in sein Endstadium. Die Weibchen der
letzten Arbeiterinnenbrut bauen und versorgen eine grosse Zahl neuer Brutzellen, die im Unter-
schied zu den vorangegangenen Jahren Minnchen und begattungsfihige Weibchen ergeben. Noch
im Herbst des fiinften oder sechsten Jahres 6ffnet sich das Nest, die Mannchen verlassen es, dringen
in andere offene und damit gleichaltrige Nester ein und begatten dort die Weibchen. Diese iiberwin-
tern im Geburtsnest und griinden im darauffolgenden Frithjahr als Jungkoniginnen neue Nester.
Die Konigin von L. marginatum lebt 5-6 Jahre, die Arbeiterinnen werden ungefihr ein Jahr alt.
Trotz dieser so hoch entwickelten Sozialstruktur zeigen Konigin und Arbeiterinnen keine Unter-
schiede in Korpergrosse und dusserer Morphologie. (30, 37, 38, 52)

In bezug auf die evolutive H6he der sozialen Organisation ist die deutlichste
Zisur zwischen den primitiv eusozialen und hoch eusozialen Bienenarten ausge-
bildet. Die Stufen solitir bis primitiv eusozial stehen einander niher. Einzelindivi-
duen der hoch eusozialen Bienen sind allein nicht iberlebensfihig, eine Riickkehr
zum solitiren Leben ist nicht mehr moglich, wihrend bei allen anderen Stufen zu-
mindest wihrend einer Phase des Lebenszyklus ein solitirer Abschnitt auftritt.In
Mitteleuropa ist die Honigbiene (Apis mellifera) die einzige Art mit hoch eusozial
organisierten Staaten. Auf sie soll hier nicht weiter eingegangen werden.

Die eusozialen Staaten der Hautfliigler sind durch die Kaste der sterilen Arbeiterinnen charakte-
risiert,die keine eigenen Nachkommen erzeugen, sondern ihrer Mutter bei der Aufzucht jiingerer Ge-
schwister helfen. Dies scheint auf den ersten%lick in Widerspruch zu der auf Darwin zuriickgehen-
denTheorie der Natiirlichen Auslese zu stehen,wonach jedes Individuum eine moglichst grosse Zahl
von Nachkommen erzeugen und damit méglichst viel von seinen eigenen Erbanlagen an die nichste
Generation weitergeben sollte. Es ist deshalb zunichst unverstindlich, wie sich im Lauf der Evolu-
tion Kinderlosigkeit durchsetzen konnte.

Der Schliissel fiir die Lésung konnte zumindest teilweise in der besonderen Geschlechtsbestim-
mung bei den Hymenopteren, der Haplodiploidie liegen:aus unbefruchteten Eiern entwickeln sich ha-
ploide Minnchen, aus befruchteten Eiern diploide Weibchen. Die Koniginnen in den Staaten der
Hymenopteren sind diploid und weisen deshalb mit ihren Téchtern einen Verwandtschaftsgrad von
50 % auf, d. h., die Hilfte aller Gene zwischen der Mutter und ihren Nachkommen ist identisch. Die
Tochter dagegen erhalten von ihrem haploiden Vater alle einen identischen Satz Gene, welcher die
Hilfte ihrer Erbanlagen ausmacht, wihrend die andere Hilfte des Gensatzes, der von der diploiden
Mutter stammt, mit einer Wahrscheinlichkeit von 50 %bei Schwestern gemeinsam auftritt,so dass der
Verwandtschaftsgrad zwischen Schwestern 75 % betrigt. Damit sind, bedingt durch die Haplodiploidie,
Schwestern niber miteinander verwandt als Mutter und Nachkommen. Eine sterile Arbeiterin hat einen
grosseren genetischen Nutzen, wenn sie fortpflanzungsfihige Schwestern aufzieht, mit welchen sie
durchschnittlich 75 %aller Gene gemeinsam hat, als wenn sie eigene Nachkommen erzeugen und auf-
ziehen wiirde, mit denen sie lediglich einen Verwandtschaftsgrad von 50 % aufweist.

Diese erstaunlichen Verwandtschaftsverhiltnisse konnten auch erkliren, weshalb nur Weibchen
beider Aufzucht ihrer Schwestern helfen. Die haploiden Minnchen, die alle ithre Erbanlagen von der
Mutter erhalten haben, besitzen durchschnittlich nur 50 % aller Gene mit ihren Schwestern gemein-

sam und erhielten deshalb keinen selektiven Vorteil, wenn sie auf die eigene Fortpflanzung verzich-
ten wiirden (26).
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Die ungewohnliche Geschlechtsbestimmung pridestiniert die Hautfliigler zur Ausbildung von
sterilen Argeitcrinnenkasten und zur Eusozialitit. Vermutlich ist die Eusozialitit allein innerhalb
der Hymenopteren elfmal unabhingig voneinander bei Ameisen, Wespen und Bienen entstanden,
wihrend im gesamten iibrigen Insektenreich nur noch gerade Termiten und gewisse Blattlduse Staa-
ten mit sterilen Arbeiterkasten besitzen (33,53). Haplodiploidie kann aber nicht als alleinige Begriin-
dung fiir die Entstehung von Eusozialitit herangezogen werden, da nur bei einem kleinen Teil der ha-
plodiploiden HautﬂiigFer sterile Kasten zu beobachten sind, diese umgekehrt aber bei den diploiden
Termiten vorkommen. Faktoren kologischer Natur, wie z. B. der Schutz vor Brutparasiten oder die
Erleichterung beim Nestbau, miissen eine ebenfalls wichtige Rolle bei der Herausbildung eusozialer
Staaten gespielt haben. Zudem sind die oben skizzierten Verwandtschaftsverhiltnisse nur dann giil-
tig, wenn in den Kolonien der sozialen Insekten nur eine und nicht mehrere Koniginnen Eier legen
und wenn sich die Kénigin jeweils nur ein einziges Mal zu Beginn der Saison verpaart. Nester mit
mehreren Koniginnen und Mehrfachpaarungen sind aber von verschiedenen eusozialen Hautfliig-
lern bekannt geworden, wodurch der Wert der genetischen Theorie des Sozialverhaltens geschmalert
wird. Trotzdem scheint die Haplodiploidie eine wichtige genetische Voraussetzung fiir die Entste-
hung steriler Kasten bei den Hautfliiglern gewesen zu sein.

Sozialverhalten — Verhiltnisse im Schaffhauser Randen

Unter Einschluss der kommunalen Arten besitzen rund ein Fiinftel (21,3 %)
von den bis heute aufgefundenen 108 nestbauenden Bienenarten im Schaffhauser
Randen eine soziale Lebensweise (Abb.27).Von den 23 sozialen Arten sind 2 kom-
munal (die Sandbienen Andrena bucephala und A. jacobi) und 21 primitiv eusozial
(mehrere Halictus- und Lasioglossum- und alle Bombus-Arten).

Randen

% n=108 Arten

solitar sozial

Abb.27: Anteile der solitiren und sozialen Arten unter den nestbauenden Bienen
im Schaffhauser Randen Aus (34).
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Lasioglossum marginatum

37 Bombus pascuorum Sozialverhalten
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