g International Institute for Tel: +43 2236 807 342

Applied Systems Analysis Fax: +43 2236 71313

‘, Schlossplatz 1 E-mail: publications@iiasa.ac.at

[1ASA A-2361 Laxenburg, Austria Web: www.iiasa.ac.at
Interim Report IR-07-049

Wege der Mikroevolution und Artbildung bei Bienen
(Apoidea, Hymenoptera): Populationsgenetische und
empirische Aspekte

Karl Mazzucco (Karl.Mazzucco@meduniwien.ac.at)
Rupert Mazzucco (mazzucco@iiasa.ac.at)

Approved by

Ulf Dieckmann
Leader, Evolution and Ecology Program

December 2007

Interim Reports on work of the International Institute for Applied Systems Analysis receive only
limited review. Views or opinions expressed herein do not necessarily represent those of the
Institute, its National Member Organizations, or other organizations supporting the work.



Contents

AADSEFACT. ...t 1
1L EINTEITUNG .ottt bbb 1
2. Hymenopteren und ihr genetisChes SYSTEM ........ccccviiiiriiiinniee e 4
2.1 HYMENOPLEIEN ...ttt ettt 4
2.2. Das genetische System der HYymenopteren ...........coooveveieneieisieeeseseeeeee 5

3. Die Lebensweise der Bienen: Okologie, Populationsstruktur und Mobilitt............. 15
3.1 OKOIOGIE ..ottt 15
3. L1 MIKIOKIIMA ..o 16

3.1.2. Nest: Nistplatzwahl, Entwicklung; Sozialverhalten; Brutparasitismus..... 26

3.1.3. Nahrung und FULEET ........cviiiieeieeee e 51

3.2. Populationsstruktur, Mobilitat, Populationsdynamik und Paarungssysteme ...... 71
3.2.1. POPUIALIONSSTIUKLUN ... 71

3.2.2. MODITIEAL ... s 73

3.2.3. Populationsdynamik ............cccccveieiiiiciecic e 76

3.2.4. PaarungSSYSIBIME. ....cuii et stie ettt e snee e e neeesneeeeas 77

4. ZUSAMIMENTASSUNG ...eveeviitieteeiee sttt sttt st ase et e s e st e e s be e s e sbeeseesbeeneenreenee e 78
5. DANKSAQUING -ttt sttt et et et eare et ne et e re e e ne e ann 80
B. LLITEIATUT ..ot 80

ADDITAUNGEN <. 100



Wege der Mikroevolution und Artbildung
bei Bienen (Apoidea, Hymenoptera):
Populationsgenetische und empirische Aspekte

K. Mazzucco & R. Mazzucco

Abstract: Bees are haplodiploid organisms: haploid males develop from unfertilized eggs, diploid females from
fertilized eggs. Under haplodiploidy, deleterious mutations are effectively purged by purifying selection on
haploid males. Therefore, genetic load and inbreeding depression are low in bees, which allow them to exist in
very small populations, and facilitate the colonization of new areas and habitats by single fertilized females.
Exceptions caused by distinct modes of genetic sex-determination are discussed. Owing to the purifying
selection and the higher rate of genetic drift in small populations, the genetic variation of bees is only one third
of the variation of diploid insects. As a consequence, bees have less genetic adaptability to environmental
change, for which they compensate by exhibiting higher learning ability and greater behavioural plasticity than
many other insect taxa.

Most bee species need specific microclimatic conditions to perform the proper flight behaviour to provision their
nests with larval food. Energy flow and metabolic rates in flight muscles of bees are among the highest ever
measured in animal tissue. The temperature dependence of the enzymes which drive the flight muscle
metabolism is therefore of critical importance for the functioning of the system. Mutations which change the
thermal tolerance range of one of those enzymes might lead to changing habitat requirements, and parapatric or
allochronous population divergence. The fact that bees choose their nesting site very carefully already hints at
the critical role, temperature and humidity ranges play for bee development. Experiments show a remarkable
dependence of learning ability and behaviour on developmental temperatures.

Evolutionary and ecological aspects of social behaviour, social and cleptoparasitism, and flower choice in bees
are discussed. Possible paths of population divergence and speciation are pointed out. The reproduction rate of
bees is closer to the rates of primates than to that of other insects. Compared to other insects, bees evolve only
slowly.

Keywords: Hymenoptera, bees, microevolution, haplodiploidy, arrhenotoky, thelytoky, sex determination,
purifying selection, effective population size, genetic variation, inbreeding depression, colonization, genetic
variation, adaptability, evolution rate, habitat choice, microclimate, flight physiology, thermoregulation, nesting
site, development, social behaviour, social parasitism, cleptoparasitism, intraspecific parasitism, voltinism, food,
larval provision, flower choice, pollen collecting behaviour, pollen requirements, competition, population
structure, metapopulation, mobility, expansion, courtship behaviour.

1. Einleitung

Die Evolutionsbiologie besteht aus zwei grolen Forschungsbereichen: der Erforschung der
Evolutionsgeschichte und der Aufklarung der Evolutionsmechanismen (Futuyma 1990).

Die Erforschung der Evolutionsgeschichte beschéftigt sich mit der Abbildung der
Makroevolution vom Beginn des Lebens bis zur Jetztzeit. Merkmale geologisch datierbarer
Fossilfunde und rezenter Taxa liefern das Material, das zur Erstellung von phylogenetischen
Stammbéiumen im weitesten Sinn und deren Einordnung in Zeittafeln fiihrt. Waren friiher die
verwendeten Merkmale meist morphologischer Natur, so sind in den letzten zwei Jahrzehnten
durch die Entwicklung hochspezifischer molekularbiologischer Analysemethoden Gene direkt
analysier- und vergleichbar geworden und kénnen damit {iber ausgefeilte Statistikprogramme
phylogenetisch ausgewertet werden (Rambout & Bromham 1998, Rambaut 2000, Kishino et
al. 2001, Paradis 2006). Die Durchsequenzierung ganzer Genome verschiedener Pro- und
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Eukaryoten ermoglicht nun auch die Verwendung von Merkmalen der Genomorganisation fiir
phylogenetische Untersuchungen (z.B. Zdobnov et al. 2005). Diese Einbeziehung
molekularbiologisch gewonnener Merkmalssidtze in die Evolutionsforschung hat zu einer
Fiille neuer Ergebnisse und Ansichten iiber den Ablauf evolutiver Ereignisse gefiihrt. Eine
Datenbank, die die verfiigbaren Datierungen des Divergierens von Taxa mit allen
Literaturangaben enthilt, ist iiber das Internet frei zuginglich (Hedges et al. 2006).

Wiahrend durch Gen- oder Genomanalyse gewonnene Ergebnisse auf methodisch nicht
einschldgig versierte Biologen manchmal eine geradezu suggestive Wirkung der
Endgiiltigkeit auszuiiben scheinen, werden sie unter Fachleuten oft durchaus kontroversiell
diskutiert (z.B. Graur & Martin 2004, Hedges & Kumar 2004). Bei ihrer Bewertung ist zu
beriicksichtigen, dafl die Richtigkeit vom Zutreffen einer Reihe von Annahmen und
Festlegungen abhéngt, die vor Beginn der Untersuchungen getétigt oder aus anderen Arbeiten
mehr oder weniger kritisch iibernommen worden sind. Einige methodische Fehlerquellen sind
u.a. von Willmann (2003) zusammengestellt worden.

Weiters ist festzuhalten, dal Gen-Stammbéadume nicht identisch mit den Stammb&dumen von
Arten, aus denen die verglichenen Gene stammen, sein miissen, woraus Fehler in der
zeitlichen Einordnung, aber auch in der Darstellung der Verwandtschaftsverhéltnisse
resultieren konnen (Nichols 2001). Gewohnlich wird den Arbeiten die Annahme zu Grunde
gelegt, daf3 die molekulare Evolution in gleichmiBigem Tempo abliuft, soda3 die GroBe des
Unterschieds zwischen Genen ein Mal} fiir die Koaleszenz-Zeit darstellt (Zuckerkandl &
Pauling 1965, Doolittle et al. 1996). Diese ,,molecular clock“-Hypothese hat sich zwar im
GroBlen und Ganzen bewihrt, im Einzelnen konnen aber signifikante Abweichungen davon
auftreten (Bromham & Penny 2003, Zdobnov et al. 2005, siehe auch Barraclough & Nee
2001). Die Evolutionsraten von Genen konnen nicht nur innerhalb eines Genoms
unterschiedlich sein, sondern auch zwischen Taxa. Dariiber hinaus findet etwa ein Fiinftel des
mit der Artbildung assoziierten Basenaustauschs der DNA, abweichend von der ,,molecular
clock®, gemessen an den langen evolutiven Zeitabldufen in punktartigen Schiiben statt (Pagel
et al. 2006). Wenn auch neu entwickelte statistischer Methoden fiir die Bestimmung von
Divergenzzeiten aus molekulargenetischen Analysen all das zu beriicksichtigen versuchen
(,,relaxed molecular clock®), sind doch viele Ergebnisse noch immer mit Unsicherheiten
behaftet (Thorne & Kishino 2005).

Wenn sich Taxa in ihren Evolutionsraten voneinander unterscheiden, scheinen dafiir
hauptséchlich ~ Unterschiede  in  populationsgenetischen ~ Aspekten  (effektiven
Populationsgroflen, Generationszeiten, Paarungssysteme etc.) verantwortlich zu sein
(Zdobnov et al. 2005). Insbesondere die Effizienz der Sduberung des Genoms von schwach
schidlichen Mutationen (,,purifying selection®) ist bei diploiden Organismen stark von der
effektiven  PopulationsgroBe abhdngig. Da aber auch diese so wie andere
Populationsmerkmale einem geschichtlichen Wandel unterliegt, kann sich theoretisch auch
die Evolutionsrate in einer Linie dndern.

Evolution ist also ein Prozess, der sich auf der Ebene von Populationen abspielt (Lynch
2006). Dieser Umstand verbindet den ersten, geschichtlichen Forschungsbereich der
Evolutionsbiologie mit dem zweiten, der Aufklérung der Evolutionsmechanismen.

Unter Mikroevolution versteht man die Differenzierung von Populationen unter dem Einfluss
von Drift, Mutation, Rekombination und Selektion. Der relative Anteil, den diese vier
Faktoren an der Differenzierung haben, hidngt u.a. von spezifischen populationsgenetisch
wirksamen Merkmalen wie den Ploidieverhiltnissen, dem Paarungssystem, der



Generationszeit und -folge, dem Sozialverhalten, der Mobilitdt und anderen die effektive
Populationsgrofle beeinflussenden Faktoren ab. Als Artbildung bezeichnet man jene
Vorginge im Zuge der Differenzierung zweier Populationen, die zu einer faktischen (unter
Sympatrie) oder potentiellen (unter Allopatrie) Reduktion des Genflusses auf ein relativ zu
den Differenzierungskriaften unerhebliches AusmaR fithren (sieche auch Coyne & Orr 2004).
Der Aufbau von Barrieren gegen den GenfluBl kann pri- oder/und postzygotisch erfolgen,
beginnt meist allopatrisch, kann sympatrisch vervollstdndigt werden, unter bestimmten
Voraussetzungen aber auch vollstdndig para- oder sympatrisch ablaufen (Coyne & Orr 2004,
Via 2001, Turelli et al. 2001, Dieckmann et al. 2004). Er kann weiters im Verlauf der
Differenzierung frither oder spiter einsetzen sowie rascher oder langsamer vonstatten gehen.

Taxonomen und Systematiker vermitteln manchmal den Eindruck zu glauben, dal Evolution
ein rein historisches Phdnomen sei oder zumindest so langsam ablaufe, dafl sie fiir
iiberschaubare Zeitrdume keine Relevanz habe. Tatsidchlich laufen evolutive Vorginge
stindig und vor unseren Augen ab und viele Aspekte konnen an lebenden Populationen im
Freiland studiert werden. Via (2002) stellt treffend fest: ,, The process of speciation ... can be
studied ,,in action* through the analysis of causes of reproductive isolation in contemporary
populations of taxa that are close to the species boundary” (siche auch Tautz 2004).

Bienen sind relativ gro3, robust und wegen ihrer Tagaktivitit und Abhéngigkeit von Bliiten
leicht zu finden und zu erbeuten. Die europidische Apidenfauna ist mehr als 150 Jahre lang
von Spezialisten in allen Teilen des Kontinents so gut bearbeitet worden, da man die
Klirung der meisten systematischen Fragen erwarten hitte konnen. Dennoch gibt es selbst in
Mitteleuropa eine ganze Reihe von manchmal sogar hiufigen Taxa aus verschiedenen
Gattungen (Andrena, Lasioglossum, Nomada, Hylaeus, Colletes u.a.), die der Via’schen
Anforderung ,.close to the species boundary* entsprechen, deren Status mit klassischen
morphologischen Methoden kaum endgiiltig entschieden werden kann und dementsprechend
von verschiedenen Autoren, oft in apodiktischer Form und ohne wirklich schliissige
Begriindung, unterschiedlich interpretiert worden ist. Entweder ist ihre morphologische
Trennung nur teilweise oder nur in manchen Gebieten moglich (z.B. Lasioglossum
sexstrigatum/sabulosum — Ebmer 1988) oder es besteht Unklarheit dariiber, ob eine bivoltine
Art vorliegt oder es sich um zwei Zwillingsarten handelt, die zu verschiedenen Jahreszeiten
fliegen (z.B. Gusenleitner & Schwarz 2002 fiir einige Andrena-Arten). Anders als bei vielen
Insektengruppen aus anderen Ordnungen konnen nichstverwandte Bienenarten mit wenigen
Ausnahmen (z.B. Halictus s.I. — Ebmer 1969) genitalmorphologisch schlecht differenziert
werden. Biochemische und molekularbiologische Untersuchungen liefern zwar neue
Einsichten (z.B. Packer et al. 1992, Blanchetot & Packer 1992), sind aber bis jetzt nur in
wenigen Problemfillen durchgefiihrt worden. Durch diese Methodik wurden dariiber hinaus
auch bislang unbeschriebene kryptische Arten, die morphologisch so gut wie gar nicht
unterschieden werden konnen, entdeckt (Packer et al. 1999). Packer & Taylor 1997 schitzen
die Zahl der solcherart unentdeckten Arten sogar auf 50 % der bekannten Spezies.

Manchmal sind Verbreitungsareale morphologisch gut trennbarer Formen so klein und
untypisch situiert, dall das Vorliegen von guten Arten nicht fiir moglich gehalten wird (z.B.
Andrena danuvia — Pittioni & Stoeckhert 1950 vs. Bliithgen 1961, Warncke 1967). Auch neue
Arten werden aus Mitteleuropa noch immer beschrieben. Diese haben entweder ebenfalls sehr
kleine Verbreitungsareale oder treten so vereinzelt auf, dal} sie bis jetzt {ibersehen worden
sind (Nomada alpigena — Schwarz et. al. 1999; Lasioglossum pleurospeculum — Herrmann
2001; Osmia steinmanni — Miiller 2002; Osmia mazzuccoi — Schwarz et al. 2005).



Viele dieser Fille entsprechen der Via’schen Anforderung, ,,close to the species boundary* zu
sein, so daB3 durch deren Studium wertvolles Material zu Fragen der Mikroevolution von
Bienen gewonnen werden kann.

2. Hymenopteren und ihr genetisches System.

2.1. Hymenopteren

Uber 45 % aller bekannten lebenden Tierarten gehoren zu den holometabolen Insekten
(Hammond 1992), 97.5 % davon sind auf vier groBe Ordnungen, nidmlich die Kéfer
(Coleoptera), Schmetterlinge (Lepidoptera), Fliegen/Miicken (Diptera) und Bienen/Wespen/
Ameisen (Hymenoptera) verteilt. Die phylogenetisch élteste und damit Schwestergruppe zu
den drei anderen diirften die Hymenopteren sein (Savard et al. 2006, Zdobnov & Bork 2006).
Mit ihren ca. 135.000 beschriebenen Arten (geschitzt nach Dathe 2003) entsprechen sie in der
Artenzahl etwa den Dipteren und den Lepidopteren. Nur die Coleopteren sind fast dreimal so
artenreich. Man schitzt, da3 hochstens die Halfte der Hymenopteren-Arten auf der Erde
bereits beschrieben ist (Gaston 1993).

In der Individuenzahl und Biomasse {iibertreffen die Hautfliigler die anderen drei
holometabolen Insektenordnungen jedoch deutlich, besonders in wérmeren Klimazonen. In
tropischen Regenwildern Amazoniens ist die Biomasse der Hymenopteren so grofl wie die
aller anderen Insekten zusammen (Fittkau & Klinge 1973), die der Ameisen allein betrédgt das
Vierfache der Biomasse aller Vertebraten zu Land und zu Wasser (Wilson 1990).

Grund fiir diese quantitative Dominanz ist eine Tendenz zur eusozialen Lebensweise
innerhalb der Ordnung der Hautfliigler. Eusoziale Gemeinschaften sind gekennzeichnet durch
kooperative Brutfiirsorge, Arbeitsteilung in eine reproduzierende und eine meist sterile, in der
Aufzucht der Brut titige Kaste und Generationeniiberlappung in der Weise, dal Nachkommen
den Eltern assistieren (Wilson 1973). Eusozialitit ist im Verlauf der Phylogenese der
Hautfliigler mindestens elfmal, wahrscheinlich aber 6fter unabhéngig voneinander entstanden
(Holldobler & Wilson 1990), kommt jedoch bei anderen Insektenordnungen mit Ausnahme
der Termiten nur ganz vereinzelt (bei Thripsen, Blattliusen und einer Kiferart) und in
geringer Ausprigung vor (Crozier & Pamilo 1996). Dies hat zu verschiedenen Uberlegungen
iiber eine Pridisposition des genetischen Systems der Hymenopteren fiir die Evolution von
Eusozialitit gefiihrt (Hamilton 1964, Linksvayer & Wade 2005). Die hochst evoluierten
Formen der Eusozialitdt, die ,,Staaten der Ameisen, der Honigbiene (und der Termiten),
haben mit ihren komplexen Kommunikations- und Kooperationssystemen seit jeher den
forschenden Menschen in einem fiir Insekten ungewohnlichen Ausmal3 fasziniert. Diesem
Umstand ist es wohl zu verdanken, dal in den letzten Jahren hohe Geldsummen der
Erforschung des Honigbienen-Genoms zugeflossen sind und zu dessen nahezu volliger
Durchsequenzierung und damit zu einem ganz groBen Sprung in der Hymenopteren-
Forschung gefiihrt haben (The honeybee genome sequencing consortium 2006).

Der Erwerb von Eusozialitét steigert erheblich die Konkurrenzfahigkeit bei der Kompetition
um Ressourcen, die Féhigkeit zur Abwehr von Brutparasiten und die Potenz zur Schaffung
genau definierter Umweltbedingungen fiir die Aufzucht des Nachwuchses. Die effektive
Populationsgréfle wird durch Eusozialitit nicht erhoht, weil nur wenige Individuen eines
Sozialverbandes an der Weitergabe von Genen an die nidchste Generation beteiligt sind. Die
effektive Populationsgrofe hingt u.a. von der Zahl der Individuen ab, die ihre Gene an die



fortpflanzungsfdhigen Nachkommen weitergeben und hat grofle Bedeutung fiir die evolutiven
Moglichkeiten einer Population.

Die stark gesteigerte Fahigkeit zur Ausbeutung von Ressourcen durch Eusozialitit hat dazu
gefiihrt, daB der Mensch die Honigbiene als Nutztier verwenden kann. Ahnlich erfolgreich
wie die Honigbiene bei der Ausbeutung von Nektar- und Pollenangeboten sind Ameisen bei
der Verwertung proteinhaltiger Ressourcen. Sie sind daher bei weitem die wichtigsten
Pridatoren von Arthropoden und anderen Tieren geeigneter GroBe in Okosystemen
gemiBigter und warmer Klimazonen und bewerkstelligen zusammen mit den parasitoiden
Wespen eine effektive Regulation pflanzenfressender Insekten.

Die Hymenopteren spielen aber nicht nur wegen ihrer Quantitét eine Schliisselrolle bei der
Gestaltung und Strukturierung terrestrischer Okosysteme. Einige ihrer Taxa sind auch Partner
in wichtigen Pflanzen—Insekten-Mutualismen (Bronstein et al. 2006, Addicott et al. 1990),
ohne deren Existenz das Pflanzenkleid der Erde heute vermutlich anders aussehen wiirde.
Man denke nur an die erdgeschichtlich anndhernd gleichzeitige Diversifikation von
Bliitenpflanzen und ihren wichtigsten Bestéubern, den Bienen (Soltis et al. 2005, Danforth et
al. 2006). Gemessen an ihrer Auswirkung auf terrestrische Okosysteme geméiBigter und
warmer Klimazonen sind die Hymenopteren daher eine der erfolgreichsten Tiergruppen
iiberhaupt.

2.2. Das genetische System der Hymenopteren

Hymenopteren haben als einzige der vier groflen holometabolen Insektenordnungen einen
haplodiploiden Reproduktionsmodus. Das bedeutet, dal im Normalfall die Minnchen
haploid, die Weibchen diploid sind. Bei Kéfern, Schmetterlingen und Fliegen hingegen sind
beide Geschlechter diploid.

Mannchen-Haploidie und Arrhenotokie

Mainnchen-Haploidie tritt bei etwa 20 % aller bekannten tierischen Organismen auf (Bull
1983, Crozier & Pamilo 1996). Wenn die haploiden Minnchen wie bei den Hautfliiglern aus
nicht fertilisierten Eiern, also parthenogenetisch, entstehen, und die Weibchen aus
fertilisierten, spricht man von Arrhenotokie. Entdeckt wurde dieser genetische Modus an
Honigbienen, und zwar erstmals bereits 1845 von einem schlesischen Pfarrer namens Johann
Dzierzon, Jahrzehnte bevor in anderen Tiergruppen Geschlechtschromosomen festgestellt
wurden (Page et al. 2002). Neben den Hymenopteren findet man arrhenotoke Haplodiploidie
auch bei monogononten Rédertierchen, Nematoden, Thripsen, vielen verschiedenen Milben,
Schildldusen (Margarodidae und Coccidae), Mottenschildldusen (Aleyrodidae) und einigen
Kiéfern aus den Familien Scolytidae und Micromalthidae (Mable & Otto 1998).

Arrhenotokie bietet den Vorteil, daB das Geschlecht eines Eies vom legenden Weibchen
bestimmt werden kann. Wird von diesem vor der Eiablage die Spermathek zum Ovidukt hin
,willentlich® gedffnet, sodall Spermien hindurchtreten kénnen, entsteht ein weibliches Ei,
bleibt sie geschlossen, ein méinnliches. Wegen des physiologischen Vorganges der
Valven6ffnung nimmt die Ablage eines weiblichen Eies ldngere Zeit in Anspruch als die eines
ménnlichen (Gerber & Klostermeyer 1970). Die Féhigkeit der Hymenopteren-Weibchen, das
Geschlecht eines zu legenden Eies zu bestimmen, ermoglicht die zeitliche Staffelung der
Produktion von Arbeiterinnen und Geschlechtstieren in eusozialen Gesellschaften (Wilson
1971), aber auch — bei Vorliegen eines Sexualdimorphismus in der GréBe — die Abstimmung
von Eigeschlecht und zur Verfiigung stehender Futtermenge flir das Aufwachsen der Larve.



Bestimmte parasitoide Wespen bestimmen das Geschlecht des zu legenden Eies nach der
GroBe des vorgefundenen potentiellen Wirtes (Charnov 1982).

Thelytokie

Bei rund 2300 Arten von Hautfliiglern ist Thelytokie als Reproduktionsmodus festgestellt
worden. Thelytoke Arten bestehen aus Weibchen, die parthenogenetisch Tochter produzieren.
Es sind mehrere cytologische Mechanismen bekannt, die von Arrhenotokie zu Thelytokie
filhren. Thelytokie wurde in abnehmender Haufigkeit bei Cynipoidea, Chalcidoidea,
Tenthredoidea, Ichneumonoidea und ganz selten bei Vespoidea, Proctotrupoidea, Bethyloidea
und Apoidea gefunden (van Wilgenburg et al. 2006). Unter den Bienen ist das Beispiel der
Kap-Honigbiene (Apis mellifera capensis) am besten bekannt, bei der Arbeiterinnen
parthenogenetisch Koniginnen-Eier legen und damit sozial parasitieren konnen (Onions 1912,
Tucker 1958, Lattorff et al. 2005). Daly vermutet Thelytokie auch bei den Keulhornbienen
Ceratina dallatorreana und C. acantha (Daly 1973, 1983), weil bei diesen Arten keine
Minnchen gefunden werden. Bei vielen Cynipoidea wechseln einander thelytoke und
arrhenotoke Generationen ab (Crozier 1975). Als Ausloser der Umwandlung vom
arrhenotoken zum thelytoken Reproduktionsmodus wurden bei verschiedenen Chalcidoidea,
Cynipoidea und Ichneumonoidea Wolbachia-Bakterien festgestellt (Stouthamer et al. 1999,
van Wilgenburg et al. 2006). In manchen dieser Félle gelingt deshalb mittels Antibiotika eine
Riickwandlung zur Arrhenotokie (Stouthamer et al. 1990, Pannebakker et al. 2005).

Populationsgenetische und evolutionsbiologische Aspekte der Haplodiploidie

Unter Idealbedingungen werden in einer Population von Diplodiploiden 4 Gensétze mal der
Zahl der an der Fortpflanzung beteiligte Individuen an die nichste Generation tibertragen, bei
Haplodiploiden sind es nur 3. Dementsprechend betrigt die populationsgenetisch so wichtige
effektive PopulationsgroBBe von Haplodiploiden nur % der einer gleich individuenstarken
Population von Diplodiploiden. Das hat Auswirkungen auf Zufallsverlust und
Zufallsfixierung von Allelen (Gendrift), die mit sinkender effektiver Populationsgrofe
ansteigen. In gleichem Ausmaf sinken die genetische Vielfalt in der Population und damit die
Anpassungsfahigkeit an Umweltverdnderungen.

Ein zweiter wichtiger Unterschied zwischen den beiden genetischen Systemen liegt im
Schicksal von Mutationen. Bei vergleichbarer Zensus-Populationsgrole, gleichem
Geschlechterverhiltnis und gleicher Mutationsrate treten bei Haplodiploiden pro Generation
und Basenpaar wegen der geringeren Zahl der Genkopien weniger populationsgenetisch
wirksame neue Mutationen auf als bei Diplodiploiden und zwar im Verhiltnis der effektiven
PopulationsgroBen (Werren 1993). Mutationen konnen letal, schidlich, neutral oder
vorteilhaft fiir die FitneB3 des Tréagers sein. Vorteilhafte Mutationen treten am seltensten auf.
Neutrale Mutationen unterliegen abgesehen von Féllen der Koppelung oder einer Bedeutung
fiir die Genomarchitektur nur der Drift (sieche oben), nicht aber der Selektion. Letale und
schidliche Allele sind gewohnlich rezessiv, daher im heterozygoten Zustand maskiert. Sie
bilden die genetische Biirde, die bei kleinen Populationen oder unter Inzucht zu den
Erscheinungen der Inzuchtdepression fiihrt. Andererseits tragen sie zur genetischen Vielfalt in
einer Population bei. Da ein unter bestimmten Umweltbedingungen schédliches Allel sich bei
Anderung dieser Bedingungen zu einem vorteilhaften wandeln oder sich ein Vorteil nach
einer weiteren Mutation ergeben kann, ist eine genetische Biirde wie auch neutraler
»genetischer Miill“ gleichzeitig eine evolutionsbiologische Chance (Lynch 2006).



Da die Ménnchen der Haplodiploiden hemizygot sind, daher bei ihnen keine Maskierung
mutanter Allele moglich ist, unterscheiden sich haplodiploide von den verbreiteten und
ausfiihrlich studierten rein diploiden Systemen beziiglich der Anderung der Allelhiufigkeiten
unter Selektionsdruck ganz wesentlich. Nachteilige Allele werden rascher und ohne
wesentliche Beeintrachtigung der Reproduktionsrate aus der Population entfernt, die
Fixierung vorteilhafter Allele wird befordert. Haplodiploidie ist daher weniger empfindlich
gegeniiber Inzuchtdepression.

Wir wollen diese spezifischen Unterschiede an einem simplen Modell deutlich machen, und
zwar betrachten wir eine Population, in der an einem bestimmten Genlokus zwei Allele + und
— vorkommen. Das Allel — sei der Extremfall eines nachteiligen Allels, ndmlich eine
rezessive, letale Mutation, sodal3 also der Genotyp —/— (bzw. — im Fall haploider Ménnchen)
sofort versterbe, ohne sich weiter an der Fortpflanzung zu beteiligen, wiahrend die Fitnel3 der
Genotypen +/+ und +/— jeweils gleich sei. Weiters nehmen wir nichtiiberlappende
Generationen und zufillige Verpaarung der Individuen an und interessieren uns nun fiir die
Teilpopulation der fortpflanzungsfdhigen Weibchen, die wir von Generation zu Generation
verfolgen wollen. Geringfiigige Fluktuationen in der Zahl der Méannchen beeintrachtigen den
Fortpflanzungserfolg der Gesamtpopulation im Fall der bei Hautfliiglern iiblichen Polygynie
nicht wesentlich und koénnen daher hier vernachléssigt werden. Die relative Haufigkeit der
Allele + und — in dieser Teilpopulation seien mit q und p bezeichnet. (Es gilt natiirlich
q =1 —p.) Die relative Hiufigkeit von — in der Ausgangspopulation sei p,.

In einer rein diploiden Art findet man unter diesen Bedingungen ein Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht zwischen den mdglichen Genotypen: die Haufigkeiten der Typen +/+ : +/—: —
/— verhalten sich wie g?: 2pq : p*. In jeder Generation fallen nun die Homozygoten —/— fiir
weitere Fortpflanzung aus, was die Hiufigkeit des Allels — von Generation zu Generation
reduziert. Sei p' die relative Hé&ufigkeit in der Folgegeneration, dann ergibt sich
p'=2pq/2(q*+2pg), was sich leicht umformen lasst auf den einfacheren Ausdruck

p'=p/(l+p).

Anders in einer haplodiploiden Art. Wenn die Allele + und — in den Gameten der Weibchen
mit den relativen Haufigkeiten g und p vorkommen, so enthalten die Gameten der haploiden
Mainnchen immer das Allel +, da der haploide Genotyp — ja per Voraussetzung nicht lebens-
und daher auch nicht fortpflanzungsfahig ist. Daher treten bei den diploiden Weibchen nur die
voll fortpflanzungsfahigen Genotypen +/+ und +/— auf, eben mit den relativen Héufigkeiten q
und p. Davon kénnen nur die Heterozygoten das Allel — weitergeben, und zwar mit einer
Wahrscheinlichkeit Y. Es ist daher p'=p/2; in jeder Generation reduziert sich die relative
Haufigkeit des Allels — um die Hélfte.

Fiir die Allelhdufigkeiten in aufeinanderfolgenden Generationen im haplodiploiden Fall ergibt
sich also die Folge p,, p,/2, p,/4, p,/8, ... usw. Im diploiden Fall hingt diese Folge von der

Ausgangshiufigkeit py ab und erfolgt umso rascher, je groBer diese ist. Im Grenzfall p,— 0
bleibt p von Generation zu Generation nahezu konstant, im Grenzfall p,— 1 ergibt sich in der
ersten Generation ein Abfall der Haufigkeit um nahzu die Hélfte (wie im haplodiploiden Fall),
in der zweiten auf nahezu ein Drittel der Ausgangshiufigkeit, in der dritten auf fast ein Viertel
usw. Die Grenzwertfolge p,, p,/2, p,/3, P,/4, ... usw. beschrinkt die moglichen Abfille der
Allelhdufigkeit im diploiden Fall, kann aber praktisch nicht erreicht werden, da im Fall p, = 1
ja keine iiberlebensfahigen Individuen mehr existieren. Diese Zusammenhénge sind in Abb. 1
graphisch dargestellt.



Wir halten fest: Der normale Abfall der Héufigkeit eines rezessiv letalen Allels im
haplodiploiden Fall erfolgt deutlich rascher als im diploiden Fall auch nur theoretisch moglich
ist. Dabei erfolgt das Auscheiden dieses Allels aus dem Genpool nur iiber haploide
Mainnchen, deren Ausfall durch die verbleibenden Minnchen in hohem Mal} kompensiert
werden kann, sodal der Reproduktionserfolg der Population darunter nicht wesentlich leidet,
wihrend im diploiden Fall immer zur Hilfte auch Weibchen betroffen werden, der
Reproduktionserfolg der Population dadurch also grundsitzlich verringert wird. In jeder
Generation ist, gemessen an der Zahl der Nachkommen, die haplodiploide Population
erfolgreicher als die rein diploide, und zwar um einen Faktor (1 —p?)”, der im Fall, daB p
deutlich gréBer als Null ist, sehr nennenswert werden kann (Abb. 2).

Diese Erkenntnisse bleiben qualitativ richtig, wenn das nachteilige Allel nicht letal rezessiv
ist, sondern nur die FitneB3 seiner Trager verringert, z.B. schwach schidlich oder auch partiell
rezessiv ist; allerdings werden die Formeln, die dann die relative Fitne3 der Genotypen
enthalten miissen, komplexer.

Uber dieses vereinfachende Modell hinausgehende Betrachtungen der Thematik finden sich
u.a. bei Werren 1993, Hartl 1972, Lande & Barraclough 1987 und Hedrick 2000.

Die bisherigen Betrachtungen beziehen sich auf Gene, die in beiden Geschlechtern exprimiert
werden. Viele Gene sind in ihrer Funktion jedoch auf ein Geschlecht begrenzt. Man denke
z.B. an Bienen, bei denen die Geschlechter morphologisch (und auch im Verhalten) oft so
verschieden sind, daf3 sie nicht ohne weiteres als zu einer Art zugehorig identifiziert werden
konnen, eine Folge der Brutvor- oder -fiirsorge, die ausschliesslich den Weibchen obliegt. Fiir
diese Weibchen-limitierten Merkmale gelten zwar die obigen Ableitungen nicht, nach Werren
1993 ist aber die Belastung mit schiadlichen Mutationen wegen deren geringerer Zahl pro
Generation bei Haplodiploiden ebenfalls deutlich niedriger als bei Diploiden. Ausserdem
fiihrt ein Leben in kleineren Populationen, das durch effiziente Reinigung (,,purging) des
Genoms von schiddlichen Mutationen im ménnlichen Geschlecht moglich ist, natiirlich auch
zu haufigerem homozygoten Auftreten Weibchen-limitierter schiadlicher Merkmale und damit
besseren  Selektionsmoglichkeiten  gegeniiber diesen. FEine damit vergleichbare
,Inzuchtgeschichte” mit lingerem ,,purging” macht auch diploide Insekten (Drosophila!)
resistenter gegeniiber Inzuchtdepression in plétzlich auftretenden ,,bottleneck“-Situationen
(Swindell & Bouzat 2006, 2006 a).

Sind Genloci gekoppelt, d.h. liegen sie auf einem Chromosom, dann kdnnen sie einander in
ihrem Verhalten gegeniiber Selektion beeinflussen. Liegt z.B. ein schwach schédliches Allel
auf einem Chromosom, das ein stark positiv selektiertes Allel auf einem anderen Genort
aufweist, so wird es durch die positive Selektion ,,mitgeschleppt” (genetic hitchhiking,
Maynard-Smith & Haigh 1974). Besonders in kleinen Populationen kann es auf diese Weise
zur Fixierung und Anhdufung schidlicher Mutationen kommen (Lynch et al. 1995). Solchen
Hill-Robertson Interferenzen (Hill & Robertson 1966) wirkt die meiotische Rekombination
entgegen, weil sie ungiinstige (allerdings auch giinstige) Koppelungen auseinanderbrechen
kann und damit schidliche Mutationen wieder der Selektion aussetzt. Es wird deshalb auch
vermutet, dal die Rekombinationshidufigkeit iiber modifier-Gene als Antwort auf das
Vorliegen von Hill-Robertson Interferenzen einer indirekten Selektion unterliegt (Roze &
Barton 2006). Die Haplodiploidie wire im Hinblick darauf ein ungiinstiges System, weil
erstens die effektive PopulationsgroBe bei gleicher ZensusgroBe kleiner als bei Diploiden ist,
zweitens aber, weil nur die weiblichen Gameten eine Meiose durchlaufen, die ménnlichen
aber nicht, sodafl die Rekombinationsmdglichkeit gegeniiber Diploiden halbiert ist. Es ist
deshalb interessant, dafl das Genom der Honigbiene eine zehnmal hohere Rekombinationsrate



als andere bisher analysierte hohere Eukaryoten aufweist (Beye et al 2006). Diese hohe Rate
ist genomweit verteilt und macht die genannten Nachteile der Haplodiploidie bei weitem wett.
Es muss allerdings angefligt werden, da3 bei der Erdhummel (Bombus terrestris) keine
erhohten Rekombinationswerte gefunden wurden (Gadau et al. 2001), so daB3 zur Beurteilung
der Relevanz des Honigbienen-Befundes fiir Hymenopteren allgemein weitere vergleichende
Untersuchungen abgewartet werden miissen.

Die vorher im Text verwendeten Bezeichnungen ,letale, ,,schddliche und ,,vorteilhafte
Mutation beziehen sich liberwiegend auf sogenannte qualitative Merkmale des Organismus,
das sind Merkmale, die von einem einzigen Gen oder ganz wenigen Genen gesteuert werden
und daher gegen Mutationen vergleichsweise anfillig sind. Diese sind es auch, die beim
Auftreten einer Inzuchtdepression eine Rolle spielen. Quantitative (polygene) Merkmale
hingegen sind ziemlich resistent gegeniiber Inzucht (Werren 1993) und kénnen deshalb hier
vernachléssigt werden.

Umweltrelevante Mutationen sind nur gegeniiber einer definierten Umwelt schidlich oder
vorteilhaft. Die Beziehung zwischen Umwelt und Organismus kann grundsitzlich auch von
seiten des Organismus durch Aufsuchen einer passenden neuen Umwelt verdandert werden,
soferne er Tlber ausreichende Mobilitit und entsprechende populationsgenetische
Voraussetzungen verfiigt, ,,bottleneck“-Situationen durchzustehen. Nach den bisherigen
Betrachtungen scheint das haplodiploide System diese Voraussetzungen wegen seiner
Resistenz gegen Inzuchtdepression und der Moglichkeit, vorteilhafte Mutationen schneller zu
fixieren, zu besitzen.

Geschlechtsbestimmende Mechanismen bei Hymenopteren

Arrhenotokie ist ein Vererbungsmodus, jedoch noch kein geschlechtsbestimmender
Mechanismus, obwohl aus nicht fertilisierten Eiern (fast) immer haploide Minnchen
entstehen. daf3 dies nicht grundsitzlich so sein muss, zeigen Untersuchungen von Beukeboom
et al. 2007: Thnen gelang durch gezielte Weiterzucht einer gynandromorphen Linie von
Nasonia vitripennis (Pteromalidae, Chalcidoidea) die Erzeugung von haploiden Weibchen,
die allerdings nicht voll fertil waren.

Damit die genetische Kaskade zur Entwicklung eines bestimmten Geschlechts eingeschaltet
wird, bedarf es eines Primirsignals. Diese Primérsignale weisen eine iiberraschende
Variabilitdt quer durch die Eukaryoten, oft auch innerhalb von Insektenordnungen, auf,
wihrend die weiteren Entwicklungswege stirker einander angendhert, also
evolutionsbiologisch konservierter sind. Wilkins 1995 stellte deshalb die These auf, daf} die
ancestralsten Gene am Schluss der Kaskade wirken und wihrend der Evolution neue
regulatorische Elemente jeweils an deren Beginn hinzugefiigt werden (zitiert nach Beye et al.
2003).

Primédrsignale sitzen oft auf Sex-Chromosomen, wo sie entweder durch deren
Mengenverhéltnis zu den Autosomen oder iiber bestimmte geschlechtschromosomgebundene
Faktoren wirken. Hymenopteren-Madnnchen haben jedoch keine Viter. Deshalb ist eine
Steuerung der Geschlechtsentwicklung bei Hautfliiglern {iber Geschlechtschromosomen wie
bei den meisten anderen Insekten und vielen Eukaryoten nicht moglich. Das am lédngsten
bekannte (Whiting 1943), am weitesten verbreitete (Cook & Crozier 1995) und am besten
erforschte (Beye et al. 2003) Primérsignal-System bei Hymenopteren ist die komplementire
Geschlechtsbestimmung (CSD). Sie beruht darauf, dal ein Sex-Gen (complementary sex
determiner, csd) im heterozygoten Zustand die Entwicklung zum Weibchen steuert, im homo-



oder hemizygoten jedoch nicht. In diesen Fallen, aber auch, wenn das Gen
molekularbiologisch ausser Funktion gesetzt wird, entstehen Minnchen, zu deren
Entwicklung daher kein spezielles Signal notwendig ist (Beye et al. 2003). Die bei
Homozygotie des Sexlokus entstehenden diploiden Ménnchen sind entweder nicht
lebensfdhig oder steril oder produzieren diploide Gameten, die nach Verpaarung zu triploiden,
sterilen Nachkommen fithren. Da sie sich anstatt der vom legenden Weibchen intendierten
weiblichen Nachkommen entwickeln, reduzieren sie die Fitnel der Population (Cook &
Crozier 1995). Jede Kombination von verschiedenen Allelen am Sexlokus fiihrt
gleichermallen zu Weibchen, daher besteht ein Selektionsdruck zur Erzeugung moglichst
vieler Allele in moglichst gleicher Haufigkeit, ein gutes Beispiel fiir balancierende Selektion.
Tatséchlich lasst sich positive Selektion in einigen Bereichen der csd-Allele der Honigbiene
iiber die McDonald-Kreitman-Methode (McDonald & Kreitman 1991) deutlich nachweisen
(Hasselmann & Beye 2004). Die Zahl der Allele in einer groBen Hymenopteren-Population
mit single locus-CSD betragt zwischen 9 und 20 (Cook & Crozier 1995), moglicherweise bis
86 (van Wilgenburg et al. 2006). Diploide Ménnchen treten auf, wenn ein Weibchen sich mit
einem Minnchen paart, dessen sl-csd Allel mit einem der beiden Weibchen-Allele ident ist
(,,matched mating®). In diesem Fall sind 50 % der diploiden Nachkommen des Weibchens
Mainnchen. Die Zahl der produzierten diploiden Miannchen in einer Population steigt mit
Verringerung der effektiven Populationsgrofle und besonders unter Inzucht.

CSD wurde bis jetzt bei fast 70 Hymenopteren-Arten von den Symphyten bis zu den
Aculeaten nachgewiesen, sie fehlt nur bei den Gall- und Erzwespen. Bei den Braconiden
kommt sie neben anderen Formen der Geschlechtsbestimmung vor, manchmal sogar
innerhalb einer Gattung (Cotesia, van Wilgenburg et al. 2006). Wegen ihrer weiten
Verbreitung quer durch die Hymenopteren wird sie von den meisten Autoren als die fiir
Hautfliigler ancestrale Form der Geschlechtsbestimmung angesehen (z.B. Crozier & Pamilo
1996). Uber die Wirkweise anderer Formen der Geschlechtsdetermination bei Hymenopteren
gibt es Hinweise und Vermutungen, aber noch wenig Gesichertes (z. B Trent et al. 2006). Die
erratische Verteilung verschiedener Formen von Primérsignalen bei den Braconiden weist auf
evolutiondre Labilitdt hin (Wu et al. 2005).

Inzuchtdepression und Polulationsgréfie unter Haplodiploidie und CSD

Haplodiploidie kann nach dem oben Gesagten als ein genetisches System charakterisiert
werden, das wegen der grofleren Resistenz gegen Inzuchtdepression die Existenz kleinerer
Populationen mit héherem Inzuchtgrad als das diplodiploide System ermoglicht, damit aber
auch eine bessere Ausnutzung stark fragmentierter und kleiner Lebensrdume erlaubt und unter
bestimmten Umstédnden sogar Kolonisierungen, founder events und Ausbreitungen iiber
unbewohnbare Gebiete durch einzelne verpaarte Weibchen erleichtert.Die komplementére
Geschlechtsbestimmung, besonders die sl-CSD, wirkt diesen Vorziigen jedoch diametral
entgegen, da sie mit einer deutlichen Inzuchtdepression verbunden ist. Die genetische Biirde,
die durch sI-CSD entsteht, ist signifikant hoher als die, die durch schiddliche Mutationen
zustande kommt. Unruh & Messing (1993) bezeichnen daher sI-CSD als ,,clearly maladapted
to an inbreeding lifestyle®.

Diese scheinbar widerspriichlichen Eigenschaften der sl-CSD zum haplodiploiden
genetischen System haben Bearbeitern immer wieder intellektuelle Probleme bereitet. Werren
(1993) weist darauf hin, daB auffallend viele haplodiploide Lebewesen (neben Hymenopteren
auch Milben, Oxyuren und Xyleboriden) einen Inzucht-Lebensstil besitzen, leitet theoretisch
ab, warum der Ubergang von Auszucht zu Inzucht bei Haplodiploiden leichter mdglich ist als
bei Diplodiploiden, stellt aber dann fest, dal kontrdr zu den anderen haplodiploiden Spezies
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solche Arten, die eine sl-CSD besitzen, grofle Schwierigkeiten haben wiirden, Nischen zu
besetzen, die Inzucht erfordern. Weil aber trotzdem viele Arten tatsdchlich inziichten, sei
entweder die sI-CSD ,evolutionary labil* oder nur auf bestimmte Taxa der Hymenopteren
beschrinkt. Van Wilgenburg et al. (2006) stellen schon im Titel ihrer Arbeit iiber sI-CSD die
Frage, ob diese ,,an unintelligent design® sei.

Entgegen theoretischer Erwédgungen lassen Feldbeobachtungen vermuten, dal manche
Hautfliigler mit sl-CSD iiber lingere Zeit in sehr kleinen Populationen existieren konnen
und/oder offenbar auch Inzucht nicht vermeiden. Es miissen bei diesen Arten Mechanismen
existieren, die die Nachteile der sl-CSD fiir einen solchen Lebensstil verringern oder
ausschalten. Genauer untersucht wurde in dieser Hinsicht die solitire Faltenwespe
Euodynerus foraminatus, eine von mehreren Arten mit dhnlichem Lebensstil. Die Wespe
weist sI-CSD auf (Stahlhut & Cowan 2004) und hat eine hohe Inzuchtrate. Die dabei nach der
Theorie entstehenden diploiden Ménnchen sind jedoch fertil, produzieren haploide Gameten
und erzeugen daher diploide, voll fertile biparentale Weibchen (Cowan & Stahlhut 2004).
Allerdings bleibt als Nachteil, daB das Weibchen die Kontrolle iiber das Geschlecht der
gelegten Eier verliert und mehr Mannchen zu Ungunsten von Weibchen produziert werden.

Paxton et al. (2000) untersuchten Inzuchtrate und Produktion diploider Ménnchen bei der
kommunalen Biene Andrena carantonica, einer Art mit CSD, und fanden eine grof3e
Diskrepanz zwischen der Inzuchtrate (44 % Bruder-Schwester-Paarungen) und der Anzahl
diploider Ménnchen, die fiir den Fall, dal sl-CSD vorldge, viel zu gering war. Van
Wilgenburg et al. (2006) diskutieren eine Reihe von Moglichkeiten, die solche Befunde
erkldaren konnten, darunter multilocus CSD und selektive Fertilisation. Diese und andere
Autoren warnen auf Grund des derzeitigen beschrinkten Kenntnisstandes tiber Ausformung,
Auswirkung und Verbreitung der Primérsignale fiir die Geschlechtsentwicklung bei
Hymenopteren vor voreiligen Schlussfolgerungen und Verallgemeinerungen im
Zusammenhang mit diesem Thema (z.B. in Zayed & Packer 2005, Zayed et al. 2004).

Das tatsdchliche Ausmall von Inzuchtdepression bei Haplodiploiden wurde experimentell
besonders an mehreren leicht zu ziichtenden parasitoiden Wespenarten untersucht. Die
Ergebnisse bestdtigen die theoretischen Voraussagen iiber im Mittel deutlich geringere
Inzuchtdepression als bei Diploiden, ergaben jedoch auch eine grofie Schwankungsbreite, d.h.
adaptive Verinderlichkeit zwischen den Arten in Abhingigkeit von deren Lebensstil (Antolin
1999, Henter 2003).

Inzuchtversuche mit Erdhummel (Bombus terrestris) ergaben unterschiedliche
Inzuchtdepression in Abhingigkeit von der Familie, aus der die Partner stammten.
Ingeziichtete Kolonien waren im Mittel deutlich kleiner, zeigten aber hinsichtlich der
Erzeugung reproduzierender Nachkommen oder der kumulativen FitneB keine Depression
(Gerloff & Schmid-Hempel 2005). Dies ist besonders bemerkenswert, weil die Erdhummel zu
den Arten mit sl-CSD gehort. Selbst solche Arten konnen daher bottleneck-Situationen gut
iiberstehen und als Kolonisatoren (founder) mit wenigen Exemplaren neue Gebiete erobern.

Die Erdhummel z.B. hat sich ab 1992 in 5 Jahren iiber die meisten Teile Tasmaniens hinweg
ausgebreitet. Populationsgenetischen Untersuchungen zufolge, nach denen etwa 50 % der
Koniginnen diploide Ménnchen produzieren, diirfte die Kolonisation von einem einzigen
befruchteten Weibchen ausgegangen sein! (Buttermore et al. 1998). Ein weiteres Beispiel fiir
erfolgreiche Kolonisation einer sl-CSD-Art mit wenigen Exemplaren liefert die Feuerameise
(Solenopsis invicta). Diese breitete sich nach Einschleppung in den 1930er-Jahren
invasionsartig iiber die dstlichen und zentralen Teile der stidlichen USA aus. Gegeniiber den
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Populationen in ihrer Heimat (Siidamerika) sind die Kolonisatoren genetisch verarmt und
produzieren einen hohen Anteil diploider Ménnchen. Den offensichtlichen Erfolg, der die
Ameise stellenweise zu einem Problem fiir den Menschen macht, argumentiert man mit dem
Fehlen natiirlicher Feinde und Kompetitoren im neu eroberten Gebiet (Ross et al. 1993).

Genetische  Vielfalt, Adaptationsfahigkeit und  Evolutionsgeschwindigkeit  bei
Hymenopteren

Die Variation einzelner Genloci, meist indirekt gemessen an Allozym-Polymorphismen,
betragt bei Hymenopteren im Mittel nur etwa ein Drittel der anderer Insekten (Graur 1985,
Unruh & Messing 1993). Innerhalb der Hautfliigler ist sie am geringsten bei Bienen,
besonders bei eusozialen, und am hochsten bei Symphyten (Packer & Owen 2001). Die
Schwankungsbreite zwischen den Taxa ist hoch, manche erreichen durchaus die Werte
anderer Insekten. Als Erklarungsversuche fiir die geringere genetische Vielfalt qualitativer
Loci bei Hymenopteren werden teils Griinde genannt, die sich direkt aus dem haplodiploiden
genetischen System ergeben: kleinere effektive Populationsgrofle, weniger Mutationen,
effektiveres ,,purging®, schnellere Fixierung vorteilhafter Mutationen etc. (Lester & Selander
1979, Graur 1985, Unruh & Messing 1993, Packer & Owen 2001). Teils werden aber auch
Griinde angefiihrt, die indirekt mit der Haplodiploidie zusammenhéngen: Tendenz zu mehr
Inzucht und kleineren Populationen (Graur 1985), standardisiertere Aufzuchtbedingungen
durch Brutvor- oder -fiirsorge (Snyder 1974), Sozialverhalten etc. (Hamilton 1967).

Wir teilen hier die Auffassung Graurs (1985), da3 die geringere qualitative genetische Vielfalt
bei Hymenopteren nicht allein durch Griinde erklidrt werden kann, die sich direkt aus der
Haplodiploidie ergeben. Vielmehr scheint die indirekt durch die Haplodiploidie ermdglichte
Bildung von kleineren Populationen und Metapopulationsstrukturen mit dem Auftreten von
bottleneck-Situationen und founder events sowie Inzuchtereignissen bzw. Inzuchtlebensstilen
wesentlich zur geringeren genetischen Vielfalt der Hymenopteren beizutragen. Je mehr dies
tatséchlich der Fall sein sollte, desto mehr wiirde Zufallsverlust von Allelen (Drift) relativ zu
,reinigender Selektion am Zustandekommen der geringen genetischen Vielfalt beteiligt sein.

Bedeutsamer als die eben besprochenen qualitativen, single locus- oder Mendel’schen
Merkmale sind fiir das adaptive Potential einer Art die quantitativen Merkmale, die durch die
kombinierte Wirkung von Umweltfaktoren und mehr oder weniger zahlreichen Genen
zustande kommen. Die Variabilitdt quantitativer Merkmale ist bei Hymenopteren wenig
untersucht worden (Unruh & Messing 1993), sodall Vergleiche mit anderen holometabolen
Insekten nicht angestellt werden konnen. Theoretische Berechnungen der quantitativen
Variation an diploiden Organismen ergeben zwar bei Populationsverkleinerung komplexere
Ergebnisse als im single locus-Fall, wobei unter bestimmten Voraussetzungen sogar eine
voriibergehende Erhohung der Variation moglich ist, jedenfalls ist die Variation quantitativer
Merkmale bei Diploiden weniger beeintrdchtigt durch Inzucht und erholt sich nach
Populations-,,bottlenecks um 2-3 Zehnerpotenzen schneller als die qualitative Variation
(Lande & Barraclough 1987, Unruh & Messing 1993). Letztlich sollte jedoch Drift auch zu
einer Erosion der Variation von ,,quantitative trait loci“ (QTL) fithren (Lande & Barraclough
1987, Willi et al. 2006). Insgesamt kann man daher davon ausgehen, dafl das adaptive
Potential und die Evoluierbarkeit bei kleinen Populationen verringert sind (Willi et al. 2006),
besonders bei Haplodiploiden (durch geringere effektive Populationsgrole bei gleicher
Zensusgrofle), was zu den Befunden iiber die genetische Variation passt. Die durch
Haplodiploidie erworbene groBere Inzuchtresistenz, der leichtere Ubergang zu eusozialer
Lebensweise, das bessere Vorankommen in kleinen Populationen, das bessere Uberstehen von
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bottlenecks und damit eine bessere Kolonialisationsfdhigkeit werden also erkauft durch ein
geringeres Adaptationspotential und langsamere Evoluierbarkeit.

Hohes genetisches Adaptationspotential, gepaart mit hohen Reproduktionsraten, geringer
Mobilitét, weitgehendem Fehlen von Brutvor- oder gar -fiirsorge, geringer Lernfahigkeit und
geringem physiologisches Anpassungsvermdgen sind Merkmale, die im r—K-Kontinuum der
Lebensstrategien (Futuyma 1990) nahe dem r-Ende liegen. Viele Hymenopteren, besonders
die mit der geringsten genetischen Vielfalt (Bienen), haben aber geringe Reproduktionsraten,
hohe Mobilitét (korperliche Robustheit), ein hohes Mall an Brutvor- oder -fiirsorge und eine
fiir Insekten {berraschende Lernfdhigkeit und liegen damit eher im K-Bereich. Damit
verbunden ist eine hoherer Grad an Stendzie, ein rasches Erreichen der Kapazitit eines
Lebesraums und groBere Bedeutung dichteabhingiger Einfliisse. Das geringere adaptive
Potential wird bei Bienen und anderen Aculeaten ersetzt durch die Schaffung relativ
konstanter Aufzuchtbedingungen fiir den Nachwuchs iiber den Bau von Nestern und deren
Verproviantierung und aktives Ausweichen der Imagines bei Verschlechterung der
Umweltbedingungen, sei es durch dichteunabhéngige oder dichteabhéngige Faktoren. Wenn
es eine solche Ausweichstrategie gibt, muss es auch die Féhigkeit, giinstige Habitate zu
erkennen, geben. Es ist zu erwarten, dal das Suchbild dafiir unmittelbar von den
Eigenschaften und deren genetischen Hintergriinden beeinflusst wird, die fiir die Stenozie
verantwortlich sind. Insoferne konnte eine Mutation, die solche Eigenschaften verindert,
unter der Voraussetzung, daf} sie exprimiert werden kann, auch zu einer Verdnderung des
Suchbildes fiihren. Ein aktives Ansteuern eines genetisch determinierten Okologischen
Optimums wire gleichzusetzen mit einem hohen Selektionsfaktor fiir eine vorteilhafte
Mutation und wiirde die Fixierung derselben stark befordern.

Wie wirkt sich die geringere genetische Vielfalt auf die Evolutionsgeschwindigkeit aus?

Wie bei so vielen anderen populationsgenetischen und evolutionsbiologischen Themen wurde
die Theorie dazu trotz der groBen Bedeutung der Hymenopteren fiir Okosysteme fast
ausschliesslich an diploiden Organismen entwickelt. Nach Kimura (1983) und Ohta (1987)
sollte sich die Geschwindigkeit des Basenaustauschs bei einer Verringerung der effektiven
PopulationsgroBBe erhdhen, weil die Fixierungsrate fiir schwach schidliche bzw. ,nahezu
neutrale” Mutationen steigt. Bromham & Leys (2005) untersuchten im Hinblick darauf die
molekularen Evolutionsraten von eusozialen Arten im Vergeich zu ihren nicht sozialen
Verwandten (darunter 19 Hymenopteren-Paare) in der Erwartung, dal eusoziale Arten wegen
ihrer geringeren effektiven Populationsgrofle groBere Raten aufweisen. Dies war nicht der
Fall, was sie zum Schluss fiihrte, da mdglicherweise der FEinfluss der effektiven
PopulationsgroBe auf die Geschwindigkeit der molekularen Evolution nicht so einfach wie
vorhergesagt sei. Tatsdchlich konnten sich bei Haplodiploiden u.a. wegen des effizienteren
»purging® schiadlicher Mutationen durch die Exposition bei den haploiden Méannchen andere
Verhiltnisse von Drift und Selektion ergeben als bei Diploiden.

Bevor wir der Frage der Evolutionsgeschwindigkeit bei Hymenopteren weiter nachgehen,
miissen wir den Blick auf einen dritten Bereich mutativer Verdnderungen, die
Chromosomenmutationen, darunter in erster Linie die Genduplikationen, werfen.
Genduplikationen bieten die Moglichkeit der evolutiven Weiterentwicklung von Genen, die
ansonsten durch Mutation in ihrer Funktion beeintriachtigt wiirden, indem eine Kopie die alte
Funktion beibehilt, die zweite sich aber zu einer neuen Funktion weiterentwickeln kann
(Neofunktionalisation, Ohno 1970). Wiederholt sich der Prozess mehrfach, so konnen
Genfamilien entstehen, deren Evolution mittels eines Stammbaumes darstellbar ist. Von
besonderem Interesse fiir Artbildungsprozesse sind Genfamilien, die Funktionen im Erkennen
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und Hydrophilisieren von lipophilen Fremdstoffen erfiillen, wie z.B. die Cytochrom-P-450-
monooxygenasen. CYP-450-Proteine von Insekten spielen neben der Wahrnehmung von
Aufgaben im Prozessieren von Hormonen und Pheromonen eine wichtige Rolle in der
Entgiftung von pflanzlichen Abwehrstoffen (Allelochemikalien, sekundére Inhaltsstoffe). Im
chemischen ,,Riistungswettlauf™ zwischen Pflanzen und Pflanzenfressern gehoren sie daher zu
den wichtigsten ,,Waffen auf seiten der Pflanzenfresser.

Einem Insekt, das in der Lage ist, ein Art- oder Gattungs-spezifisches Pflanzengift
unschédlich zu machen, ist es auch moglich, die Pflanzen zu fressen, die sich damit giftig
machen. Damit triagt die Ausstattung mit Entgiftungsenzymen wesentlich zur Nahrungs-
Spezialisierung phytophager Insekten bei. Das CYP-450-System unterscheidet nicht zwischen
natilirlichen und artifiziell erzeugten Chemikalien, sondern nur zwischen Fremdstoff-
Strukturen, sodaB es auch an der Metabolisierung von Insektiziden und der
Resistenzentwicklung gegen diese beteiligt ist. Insekten besitzen im Mittel etwa 100
verschiedene Cyp-450-Enzyme, die Ausstattung weist grofle Artspezifitit auf (Schuler 1996,
Feyereisen 1999, Li et al. 2007). Uber das Vorkommen und die Vielfalt von Cyp-450-
Enzymen bei Hymenopteren weiss man wenig, lediglich von der Honigbiene ist bekannt, daf3
sie nur etwa die Halfte der Entgiftungsenzyme besitzt wie Drosophila, was mit der hohen
Empfindlichkeit der Bienen gegeniiber Pestiziden in Verbindung gebracht wird (Claudianos et
al. 2006). Hingegen ist eine andere Genfamilie in einer fiir Insekten aussergewdhnlichen
Vielfalt im Honigbienen-Genom vertreten: die Familie der Geruchsrezeptoren weist nicht
weniger als 163 funktionelle Gene, mehr als doppelt so viel wie bei Drosophila oder
Anopheles, auf (Robertson & Wanner 2006).

Genduplikationen entstehen durch ungleiches crossing over wihrend der Meiose. Da bei
Haplodiploiden nur die Gameten der Weibchen durch komplette Meiose entstehen, ist bei
Hymenopteren die Moglichkeit zur Entstehung von Genduplikationen kleiner. Auch geringere
effektive PopulationsgroBBen tragen wie bei anderen Mutationen dazu bei, daB solche
Ereignisse insgesamt seltener auftreten. Die Moglichkeiten der genetischen Fixierung von
Genduplikationen in Populationen sind theoretisch erst ansatzweise, und natiirlich nur fiir
diploide Organismen, behandelt worden, wobei in Betracht zu ziehen ist, da} nicht nur
Neofunktionalisation, sondern auch Subfunktionalisation (beide Kopien steuern
komplementér zur alten Funktion bei) fiir die Evolution von Bedeutung sein konnen (Lynch et
al. 2001, Clément et al. 2006).

Wie wirken sich alle diese Faktoren auf die Geschwindigkeit der Makroevolution bei
Hymenopteren aus? Das komplett sequenzierte Genom der Honigbiene gibt dariiber Auskunft.
Der Vergleich mit den Drosophila- und Anopheles-Genomen weist darauf hin, da3 das
Honigbienen-Genom das deutlich am langsamsten evoluierende von den bisher sequenzierten
Insekten-Genomen ist. Dazu passt, dal die Biene mehr genetische Ahnlichkeit mit
Deuterostomiern aufweist als die Fliege. 762 Proteine, die die Honigbiene mit zumindest
einem Deuterostomier gemeinsam hat, fehlen bei Drosophila, ungefihr ebenso viele bei
Anopheles (The Honeybee Genome Sequencing Consortium 2006). Bei dieser langsamen
Evolutionsrate sollte es nicht zu sehr verwundern, wenn die bis vor kurzem als das &lteste
Bienen-Fossil geltende Cretotrigona prisca (Meliponinae, Fa. Apidae) aus dem New Jersey-
Bernstein, datiert mit einem Alter von 65 Ma., eine ungewdhnlich groBe Ahnlichkeit mit
rezenten Trigona-Arten aufweist (Michener & Grimaldi 1988).
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3. Die Lebensweise der Bienen: Okologie, Populationsstruktur und
Mobilitat

Fast 17.000 rezente Arten von Bienen sind bis jetzt beschrieben worden. Der friiheste
Fossilfund mit deutlichen Bienenmerkmalen, Melittosphex burmensis, wurde in
burmesischem Bernstein, der in das Albium der Unterkreidezeit (vor 100 Ma) datiert wird,
gefunden. Das Tier zeigt noch Uberginge zu den Crabroniden, jedoch schon einige deutliche
Merkmale, die auf das Sammeln von Pollen hinweisen (Poinar & Danforth 2006). Dies ist ein
weiterer Hinweis darauf, dal die Radiation von Bliitenpflanzen und Bienen annihernd
gleichzeitig erfolgt ist. Rund 70 % der ca. 250.000 Angiospermen-Arten werden von Insekten
bestidubt (Schonhoven et al. 1998), davon sind Bienen die spezialisiertesten und wichtigsten
Bestduber (Danforth et al. 2006). Daraus kann der Schluss gezogen werden, da3 Bienen eine
zentrale Rolle bei der Radiation der Bliitenpflanzen gespielt haben (siehe auch Grimaldi
1999).

Von den sieben rezenten Bienenfamilien stehen phylogenetisch nach Danforth et al. (2006)
die Melittidae sowie die langriisseligen Bienenfamilien Apidae und Megachilidae an der Basis
der Bienenradiation. Dieses auf umfangreichem molekularbiologischen Datenmaterial
beruhende Ergebnis passt wesentlich besser zu den bekannten Fossilfunden als die friither
vorherrschende Meinung einer basalen Stellung der Colletidae (Danforth et al. 2006 a). Aus
dieser phylogenetischen Relation ergibt sich, dafl Oligolektie offenbar die ancestrale Form des
Pollensammelns war und Eusozialitit bereits friih in der Stammesgeschichte der Bienen
aufgetreten ist.

3.1. Okologie

Die Lebensrdume von Wildbienen werden in Okologisch-faunistischen Arbeiten oft nach
Kategorien eingeteilt, die einer menschlichen Sicht von Landschaftsstrukturen entsprechen
(,,Magerrasen®, ,,Waldriander®, ,,Waldlichtungen®, ,,Weinbergbrachen®, ,,Hochwasserdimme*,
»Moore“ etc.). Diese Vorgangsweise ist insoferne sinnvoll, als sie regional das Auffinden
bestimmter Bienenarten erleichtert und dem Naturschutz wertvolle Argumente fiir die
Bewahrung solcher Landschaftselemente gibt. Andererseits kann dadurch der Eindruck
erweckt werden, da3 eine Bindung von Bienenarten an solche Biotoptypen bestiinde. Es muss
aber immer bewusst bleiben, dafl derartige Kategorien nicht per se Habitate bestimmter
Bienenarten sind, sondern bestenfalls solche unter gewissen Voraussetzungen beherbergen
konnen.

Das Habitat einer bestimmten Bienenart ist durch das Vorhandensein eines geeigneten
Mikroklimas, eines passenden Bliitenangebotes und artspezifischer Nistmoglichkeiten
bestimmt; ausserdem benotigen manche Arten zusitzliche Materialien wie Pflanzenharze,
feuchten Lehm, verschiedene Blattstiicke, Bliitenblitter oder Pflanzenwolle zum Bau ihrer
Nester, in den amerikanischen Tropen auch pflanzliche ,,Parfums® fiir die Partnerwerbung
(Westrich 1989, Wcislo & Cane 1996, Mazzucco 2006). Wo in einem Lebensraum- (Delarze
et al. 1999) oder Biotoptyp (Pott 1996) ein artspezifisches Mikroklima mit entsprechendem
Bliitenangebot und Nistplidtzen sowie etwaigen anderen der genannten ,,Requisiten® (Westrich
1989) kombiniert ist, wird dieser als Bienenhabitat in Frage kommen. Andere aus
menschlicher Sicht oft kennzeichnende Charakteristika solcher Kategorien sind fiir Bienen
meist irrelevant.

Daraus ergibt sich, da das Zusammenfallen von Lebensraumtyp und Bienenhabitat
gewohnlich geographisch limitiert ist, daher sind Charakterisierungen von Bienenhabitaten
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durch Biotoptypen nicht oder nur eingeschrinkt bzw. in Ausnahmefillen {iberregional
verwendbar. Eine Bienenart kann etwa in Mitteleuropa Felssteppen bewohnen, im Mediterran
aber vornehmlich in feuchteren Lebensrdumen zu finden sein; eine andere in Westeuropa
offene Landschaften besiedeln, sich im kontinentalen Osten dagegen in lichten Wéldern oder
an Waldrandern aufhalten. Dies ist zu erwarten, wenn die Habitatanspriiche der Bienen
konstant bleiben, das Makroklima der Landschaften aber verschieden ist. Wiirde eine Biene
sowohl im Mediterran als auch in Mitteleuropa Felssteppen bewohnen, wire sie entweder
stark eurytherm oder die Populationen in den beiden Klimaten wiren hinsichtlich ihrer
Thermotoleranz genetisch, d.h. mikroevolutorisch differenziert.

Bliitenangebot und Nistmdglichkeiten miissen bei solitdiren Arten so nahe beisammen liegen,
dafl der Fortpflanzungserfolg nicht durch die Lénge der Pollensammelfliige beeintrichtigt
wird (siehe z.B. Peterson & Roitberg 2006). Fiir Bienen, die hinsichtlich der drei genannten
Hauptfaktoren fiir die Habitatwahl stenok sind, finden sich geeignete Habitate gewohnlich nur
in kleinen begrenzten Bereichen und in der Landschaft zerstreut vor.

3.1.1. Mikroklima

Unter dem Begriff ,,Mikroklima* versteht man die charakteristische Haufigkeitsverteilung der
Werte von Klimaelementen (z.B. der Temperatur und der Luftfeuchtigkeit) in der bodennahen
Luftschicht eines raumlich abgrenzbaren Bereichs einschliesslich deren typischer
Aufeinanderfolge sowie tages- und jahreszeitlicher Schwankungen. Im Mikroklima wird das
Makro- und Mesoklima modifiziert durch

a) geomorphologische Gegebenheiten wie Relief der Umgebung, Hanglage und
Exposition (beeinflussen Sonnenscheindauer, Einstrahlung sowie lokale Wind- und
Wetterverhiltnisse);

b) Substrateigenschaften (mafigebend fiir das Ausmal und den zeitlichen Verlauf
moglicher Warmespeicherung, Abstrahlung, und Verdunstung);

c) die Art der Vegetation (Windpufferung, Modifizierung der Sonneneinstrahlung,
Licht-Schattenmosaik, Luftfeuchtigkeit);

d) das Vorhandensein oder Abwesenheit von Wasser in der Umgebung in Form von
offenen Gewdssern oder feuchten Boden,;

e) anthropogene Einfliisse, z.B.Energieproduktion (Stadte-, Siedlungsklima).

Temperatur ist makroklimatisch eine Hauptdeterminante fiir die geographische Verbreitung
eines Organismus, mikroklimatisch fiir die Eignung eines Lebensraums als dessen Habitat
(Hochachka & Somero 2002). Das Mikroklima beeinflusst den Temperaturhaushalt eines
Lebewesens entweder durch direkte Beeinflussung der Korpertemperatur oder durch
Auslosung von Verhaltensweisen und physiologischen Reaktionen, die die Kdrpertemperatur
regulieren. Bei vorgegebenen makroklimatischen Verhéltnissen steigern langere und stérkere
Sonneneinstrahlung, ein steilerer Einstrahlungswinkel und wérmespeichernde Substrate die
Eignung eines Lebensraumes fiir thermophile Arten, hdufigerer Niederschlag, Wind und
hohere Luftfeuchtigkeit senken sie.

Alle Lebensvorginge sind in hohem Mal temperaturabhéingig. Temperatur beeinflusst die
Geschwindigkeit biochemischer Reaktionen und.iibt entscheidenden Einfluss auf die Stabilitét
der hoheren Struktur von Proteinen, aber auch zelluldren Membranen aus. Sowohl Proteine
als auch Membranen koénnen ihre biologische Funktion nur erfiillen, wenn die richtige
Balance zwischen Flexibilitdt und Stabilitdt ihrer Struktur gegeben ist (Hochachka & Somero
2002). Ein ausreichendes Maf3 an Flexibilitét ist notwendig, um die zur Durchfithrung der
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biologischen Funktionen notwendigen temporidren Strukturinderungen zu gewihrleisten, die
Stabilitit muss aber gleichzeitig ausreichen, um zu weitreichenden, irreversiblen
Strukturdnderungen und damit Funktionsbeeintrdchtigungen und -verlusten durch steigende
Temperaturen entgegenzuwirken. Daher werden an tiefere Temperaturen angepasste
Organismen flexiblere Strukturen aufweisen als an héhere Temperaturen angepasste, um
gleiche Funktionalitit zu erreichen (Hochachka & Somero 2002). Flexibilitdt und Stabilitét
von zelluldren Membranen sind durch das Verhéltnis und die Verteilung einer Vielzahl von
organischen Molekiilen, die die Membran aufbauen, und deren physiko-chemisches Verhalten
gegeben, daher grundsitzlich iliber die Regulation von Synthese und Abbau dieser
Molekiiltypen stufenlos iiber einen grofBeren thermischen Bereich einstellbar, wie sich bei
Akklimationsversuchen mit ektothermen Organismen zeigt (Hochachka & Somero 2003).

Bei katalytisch wirkenden Proteinen (Enzymen) hingegen sind Flexibilitit bzw. Stabilitét der
Tertidrstruktur bei einer bestimmten Temperatur durch die Abfolge der Aminoséduren in der
Primérstruktur des Molekiils vorgegeben, also genetisch festgelegt Die einzelnen
Aminoséduren unterscheiden sich stark voneinander in ihren Mdglichkeiten, stabilisierende
Nebenvalenzen auszubilden und sterische Beweglichkeiten in der rdumlichen Struktur des
von ihnen aufgebauten Enzyms zuzulassen. Der Austausch auch nur einer Aminosdure durch
eine andere an bestimmten Stellen eines Enzyms kann deshalb dessen thermische
Eigenschaften deutlich verrdndern (Hochachka & Somero 2002). Solche Mutationen
unterliegen natiirlich der Selektion durch das Mikroklima des Habitats oder fithren zu einer
Anderung der Habitatwahl, soferne sie phénotypisch in Erscheinung treten.
Nordamerikanische Heufalter (Gen. Colias, Fam. Pieridac) weisen einen allelischen
Polymorphismus der Phosphoglucose-Isomerase, eines wichtigen Enzyms des Glucose-
Stoffwechsels, auf. Die verschiedenen Morphen des Enzyms sind unterschiedlich
temperatursensitiv. Das gegen Hitze empfindlichste, also flexibelste Allel findet sich
bevorzugt in Colias meadii, einer Tundrabewohnerin, das hitzeresistenteste, also stabilste
hingegen in Colias alexandra, die im Hochsommer Colorados fliegt, und deutlich weniger
haufig in Colias philodice eriphyle, die im gleichen Gebiet bivoltin wahrend der kiihleren
Jahreszeiten vor und nach der Flugzeit von C. alexandra vorkommt (Watt 1977, Wheat et al.
2006).

Jedes Enzym erfiillt also seine Kkatalytische Funktion innerhalb eines definierten
Temperaturbereichs, oberhalb und unterhalb dessen funktionelle Beeintrachtigungen und
Ausfille eintreten. Dieser Bereich kann mehr oder weniger breit sein, man kann daher von
eury- oder stenothermen Enzymen sprechen. Bei unterschiedlichen Organismen kann er
verschiedene Bereiche der Temperaturskala umfassen, wenn das Mikroklima des arteigenen
Habitats unterschiedlich ist. Daraus ergibt sich, daB die Anderung der thermischen
Eigenschaften eines Schliisselenzyms durch eine einzige Mutation an geeigneter Stelle als
qualitatives Merkmal fiir die Mikroevolution von erheblicher Bedeutung sein kann.

Innerhalb des thermischen Funktionsbereichs eines Enzyms steigt die Geschwindigkeit der
katalysierten Reaktion um einen Faktor 2-3 pro 10° C Steigerung der Korpertemperatur. Bei
Erreichen der oberen Temperaturbestandigkeitsgrenze der raumlichen Enzymstruktur konnen
Hilfsproteine, sog. Chaperone, die Aggregation und damit irreversible Zerstdrung
denaturierter Enzymmolekiile verhindern und diese teilweise wieder zur Renaturierung
fiihren. Solche Chaperone sind konstitutive Bestandteile jeder Zelle, werden aber im Fall
diverser Stresssituationen, z.B. nach Hitzeschock (,,heat shock proteins®), vermehrt
synthetisiert (Hochachka & Somero 2002). Die Fihigkeit zur vermehrten Synthese nach
Hitzeschock ist von Art zu Art verschieden. Die Blattschneiderbiene Megachile apicalis
produziert im obersten noch tolerierbaren Temperaturbereich deutlich mehr davon als die
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weniger hitzeresistente Verwandte Megachile rotundata (Barthell et al. 2002). Chaperone
spielen auch am unteren Ende des thermischen Funktionsbereichs eine protektive Rolle. Eine
konstitutive Erhohung der Synthese des heat shock proteins hsp 70 wurde bei der
Blattschneiderbiene Megachile rotundata wihrend der winterlichen Diapause der Vorpuppe
beobachtet (Yocum et al. 2005).

Enzyme steuern den Stoffwechsel, daher steigt ihre Aktivitit mit steigenden
Stoffwechselraten. Je hoher die Stoffwechselraten, umso empfindlicher sind Organismen
gegeniiber ,falschen® Temperaturen. Bei Insekten werden hohe Stoffwechselaktivititen
einerseits wiahrend der larvalen Wachstumsphasen, andererseits wéhrend der lokomotorischen
Aktivitdt der Imagines beobachtet. Bei den Bienen findet die Wachstumsphase der
Entwicklungsstadien im thermisch nach aussen gepufferten Milieu des Bienennestes statt und
ist damit plotzlichen starken Schwankungen des Mikroklimas weitgehend entzogen.

Die Imagines hingegen sind wie wenig andere Insektengruppen in ihrem Fortpflanzugserfolg
von einer vollkommen intakten Flugfahigkeit abhingig. Bienenweibchen (bzw. Arbeiterinnen
bei eusozialen Arten) miissen Pollen und Nektar im Flug von Bliite zu Bliite sammeln und die
relativ zum Korpergewicht oft schwere Last fliegend zum Nest transportieren. Dieses Fliegen
von Bliite zu Bliite verleiht Bienen schliesslich jene herausragende Rolle als Bestduber von
Bliitenpflanzen. Das Mikroklima eines Bienenhabitats muss daher ausreichend Flugaktivitét
zur Verproviantierung des Nachwuchses ermoglichen, d.h. Flugphysiologie der Biene und
Mikroklima des Habitats miissen zueinander passen.

Der Insektenflug ist ausserordentlich energieaufwindig. Wahrend des Fluges weisen die
Flugmuskel der Honigbienen massenspezifische Stoffwechselraten und Energiefliisse auf, die
anndhernd dreimal hoher sind als die der Flugmuskel schwirrender Kolibris (Suarez et al.
2000) und damit zu den hochsten gehdren, die im Tierreich bisher beobachtet worden sind
(Sacktor 1976, Roberts et al. 2004, Darvaux et al. 2005). Die Energiegewinnung ist rein
aerob. Die hohen Stoffwechselraten erfordern daher hohe Mitochondriendichten. Bei den
tropischen Orchideenbienen (Euglossini) machen die Mitochondrien 43 % der Muskelmasse
aus (Casey et al. 1992), bei Kolibris nur 35 % (Suarez et al. 1991). Ausserdem ist die
Oberflachendichte der mitochondrialen Cristae bei Honigbienen deutlich hoher als bei kleinen
Saugetieren und Vogeln (Suarez et al. 2005, Loli & Bicudo 2005). Diese Befunde deuten
darauf hin, dafl die Masse der brennstoffliefernden Enzyme in den Flugmuskeln der Bienen
die obere Grenze dessen erreicht, was aus sterischen Griinden mdglich ist, ohne die Masse der
Mpyofibrillen so weit einzuschrinken, dal damit die Muskelkraft geschwicht wird. Die
Elektronentransferraten zwischen den Enzymen der Atmungskette sind in den Flugmuskeln
der Honigbienen die hochsten, die je in Tieren gemessen wurden, ein Hinweis darauf, dal3
zusdtzlich zu ihrer hoheren Dichte diese Enzyme nahe ihrer maximalen katalytischen
Kapazitit arbeiten (Suarez et al. 2000).

Soweit bisher bekannt, verwenden Bienen als Brennstoff fiir den Flug ausschliesslich
Kohlenhydrate (Crabtree & Newsholme 1975, Blatt & Roces 2001, Suarez et al. 2005). Dies
bedeutet, da3 zahlreiche Enzyme und Enzymkaskaden der Brennstoffbereitstellung, der
Glykolyse, der Atmungskette und des Krebs-Zyklus so zusammenwirken miissen, dafl die
notwendigen hohen Energiefliisse fiir den Flug mdglich sind. Die Regulation derartiger in
Serie arbeitender und miteinander verkniipfter Enzymsysteme ist komplex (sieche Hochachka
& Somero 2002), der Anteil der Einzelenzyme an der Regulation des Energieflusses ist
schwierig zu bestimmen (fiir Bienen siehe Suarez et al. 1996, 1997, 2005, Darvaux et al.
2005) und ihre Evolution ist durch unterschiedliche funktionelle Anforderungen bestimmt
(Salvador & Savageau 2006). Die thermischen Eigenschaften dieser Enzyme sind jedoch
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entscheidend dafiir, welche Flugleistungen bei bestimmten Temperaturen erreicht werden
konnen bzw. welche thermoregulatorischen Fihigkeiten notwendig sind, um entsprechende
Flugleistungen sicherzustellen. Wahrscheinlich ist, daB einzelne dieser Enzyme fiir den
Energiefluss thermophysiologisch limitierend wirken.

Die maximale Leistungsfdahigkeit der Flugmuskulatur ist bei Bienen nur innerhalb eines
relativ kleinen Intervalls der Thoraxtemperatur gegeben (Roberts & Harrison 1998). Dieses
Temperaturintervall wird hier im weiteren ,,Betriebstemperatur* genannt. Honigbienen starten
ihre Sammelfliige bei 37°C Thoraxtemperatur (Heinrich 1993), konnen aber den Flug
zwischen 29 und 49°C Thoraxtemperatur aufrechterhalten. Dies gelingt ab einer Mindest-
Umgebungstemperatur (im Schatten) von 15-16° C. (Roberts & Harrison 1999). In einem viel
engeren Temperaturintervall, ndmlich bei 45+2° C, hidlt die amerikanische Wiistenbiene
Centris pallida (Fa. Anthophoridae) im Fliegen ihre Thoraxtemperatur (Roberts et al. 1998).
Bei 55 verschiedenen Bienenarten aus 6 Familien wurden wéhrend des Fluges bei 22°C
Lufttemperatur Thoraxtemperaturen zwischen 27,6 und 42°C gemessen (Stone & Willmer
1989).

Die Differenz zwischen der notwendigen Betriebstemperatur der Flugmuskeln und der
Lufttemperatur kann also zur Tageszeit, zu der der Flug gestartet werden soll, besonders in
gemissigten Klimazonen sehr grof3 sein und muss durch Aufheizen iiberwunden werden.
Dazu stehen grundsétzlich zwei Moglichkeiten offen: Endogenes Autheizen durch Generieren
von Stoffwechselwdrme und/oder Nutzung exogener Wérmequellen (z.B. Sonnenstrahlung)
iiber geeignete Verhaltensmafinahmen. Endogenes Aufheizen verursacht hohe Energiekosten
und wird nur dann von der Evolution bevorzugt sein, wenn der FitneBgewinn durch
Verbesserung der Konkurrenzsituation beim Pollen- und Nektarsammeln den Verlust durch
den Heizungsaufwand deutlich iibersteigt. Je kleiner eine Biene ist, desto unwirtschaftlicher
wird endogene Heizung, weil die Abstrahlung durch die VergroBerung des
Oberflichen/Volumen-Verhiltnisses steigt, desto groBer wird daher die Bedeutung der
exogenen Wiarmegewinnung werden. Behaarung wirkt als thermische Isolation und begiinstigt
die Effizienz endogener Wiarmegewinnung. Die Moglichkeit zu exogener Warmegewinnung
hingt naturgeméss noch stirker von mikroklimatischen Gegebenheiten ab als die Erzeugung
von Stoffwechselwédrme.

Fiir das obere Segment der Betriebstemperatur des Bienenflugs gelten dhnliche Uberlegungen
hinsichtlich der dann notwendigen Kiihlung.

Physiologische Thermoregulation

Bienen konnen wie auch andere Insekten ihre Thoraxtemperatur regulieren, sind also regional
und tempordr endotherm. Liegt die Umgebungstemperatur unter der fir den Flug
erforderlichen Betriebstemperatur des Thorax, wéirmen sie diesen durch Muskelzittern auf.
Bei diesem arbeiten die beiden Hauptflugmuskelgruppen, Dorso-ventral- und
Longitudinalmuskel, durch Umschaltung von myogenem auf neurogenen Aktionsmodus
synchron gegeneinander statt alternierend gegen die Fliigel (Heinrich 1993, Loli & Bicudo
2005). Die Aufwirmgeschwindigkeit héingt vom Verhidltnis Wairmeerzeugung zu
Wirmeabstrahlung ab und ist daher ausser von der Effizienz der Warmeerzeugung auch von
der GroBe der Biene und der Isolierung des Thorax gegen andere Korperteile und nach aussen
abhingig. Sie kann deshalb von Art zu Art sehr verschieden sein (Stone & Willmer 1989). Es
ist fraglich, ob bei sehr kleinen Bienen (z.B. Nomioides spp., manche Lasioglossum- und
Ceratina-Arten, Hylaeus spp. etc.) eine derartige Thermogenese iiberhaupt moglich ist.
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Newsholme et al. postulierten 1972 das Vorliegen einer zitterfreien Thermogenese im Thorax
von Hummeln. Sie fanden in deren Flugmuskel annéhernd gleich grofle hohe Konzentrationen
des glykolytischen Enzyms Phosphofruktokinase und des glukoneogenetischen Enzyms
Fruktose-1,6-biphosphatase und schlossen daraus auf die Existenz eines rein biochemischen
Substratzyklus, der durch einen ,,Kurzschluss® im Energiestoffwechsel zu einem Nettoabbau
von ATP unter Erzeugung von Wirme bei niedrigen Temperaturen fiihrt. Diese These schien
zundchst sehr attraktiv, bot sie doch eine Erklarung dafiir, da} viele Hummelarten noch bei
Temperaturen gegen Null Grad normal fliegen kdnnen und mit dieser Fahigkeit nicht nur
einen grofen Konkurrenzvorteil beim Pollensammeln in gemadssigten Breiten geniessen,
sondern auch Gebiete bis zum Polarkreis und im Gebirge bis in die alpinen Regionen
besiedeln konnten. Sie fand deshalb grof3e Beachtung in Lehrbiichern der Insektenphysiologie
(z.B. Hoffmann 1995) und Ubersichtsarbeiten (z.B. Loli & Bicudo 2005), wo sie fast ebenso
ausfithrlich wie die Thermogenese durch Muskelzittern behandelt wurde. Heinrich (1993)
betonte jedoch, daB kein sicherer Nachweis fiir eine Thermogenese ohne Muskelzittern
vorliege und Staples et al. (2004) fanden, daB3 nordamerikanische Hummeln mit Ausnahme
von Bombus rufocinctus keine erhohten Werte von Fruktose-1,6-biphosphatase relativ zu
Phosphofruktokinase aufwiesen und daher bei ihnen ein Substratzyklus der beschriebenen Art
keine Bedeutung haben konne. Sie relativierten die mogliche Bedeutung einer zitterfreien
Thermogenese auch hinsichtlich des AusmaBes ihrer Warmeproduktion und billigten ihr
hochstens eine supplementierende Funktion bei der Aufwiarmung zu (Diskussion bei Loli &
Bicudo 2005).

Die Fihigkeit zur Thermogenese kann auch zu anderen Zwecken als zum Beheizen des
Thorax geniitzt werden: Honigbienen halten damit im Nest eine Temperatur von iiber 30°C
aufrecht. Bei Hummeln bebriiten Koniginnen, Arbeiterinnen und Drohnen Eier, Larven und
Puppen, indem sie das Abdomen darauf pressen. Dies erfordert die bei der Gattung Bombus
gut ausgebildete Moglichkeit zur Ableitung der im Thorax erzeugten Wérme in das Abdomen.
Bei Bombus polaris wird durch Beheizung des Abdomens mit ,,Abwirme™ der
Flugmuskeltétigkeit die Entwicklung der Ovarien so weit beschleunigt, da dadurch und
mittels der Bebriitung der Prdimaginalstadien die Entwicklungszyklen innerhalb des kurzen
arktischen Sommers abgeschlossen werden kénnen (Heinrich 1993).

Der morgendliche Start zum ersten Flug findet gewohnlich bei Erreichen einer artspezifisch
bestimmten Aussentemperatur statt. Gut beobachten ldsst sich dies an kiinstlichen Nistkdsten
fur solitdre Bienen. Die nestbesitzenden Weibchen, aber auch Maiannchen, die in leeren
Nestern {iibernachtet haben, sitzen morgens bei steigender Temperatur lange in den
Nesteingédngen und strecken gelegentlich die Fiihlerspitzen heraus. An den distalen
Fiihlergliedern der Bienen sitzen Temperatur- und Feuchtigkeitsrezeptoren (Stabentheiner &
Romer 1999). Bei Erreichen einer bestimmten Lufttemperatur verlassen fast alle Tiere einer
Art nahezu gleichzeitig ihre Nester. Vermutlich ist das jene Temperatur, bei der ein
endogenes Aufwidrmen des Thorax nach einem Bliitenbesuch oder einer kurzen
Unterbrechung des Sonnenscheins noch leicht moglich ist. Im zeitigen Friithjahr kommt es in
Stadten mit ihren groflen Temperatur-Gegensétzen zwischen besonnten Stellen und schattigen
Strassenschluchten nicht selten zu ,,Unféllen”, bei denen Bienen (z.B. Andrena gravida,
Osmia cornuta) in Luftschichten geraten, die um 5-7°C Kkalter sind als die ihrer
Starttemperatur. Solche Tiere kénnen dann offenbar die fiir den Flug notwendige
Betriebstemperatur des Thorax nicht mehr aufrechterhalten und landen bewegungsunféhig auf
dem Gehsteig. Trigt man sie von dort in die Sonne, fliegen sie nach kurzem Aufwirmen
weiter. Von der im gleichen Lebensraum zur gleichen Jahreszeit vorkommenden deutlich
groBBeren Anthophora plumipes, deren morgendliche Starttemperatur niedriger als die der
beiden anderen genannten Arten liegt, kennen wir derartige Unfille nicht.
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Abgesehen von Sonderfillen der beschriebenen Art reicht die als Nebenprodukt der
Flugmuskelarbeit produzierte Wirme aus, um den Thorax wéhrend des Fluges auf
Betriebstemperatur zu halten und Wérmeverluste auszugleichen. Die Wérmebilanz des
Thorax und damit seine Temperatur ergeben sich aus dem Wirmegewinn durch endogene
Stoftwechsel- und exogene Strahlungswarme minus Konvektions- und
Evaporationswarmeverlust. Der Wiarmegewinn durch Sonnenstrahlung kann bei der
Honigbiene an einem klaren Tag wihrend des Fluges bei 45°C fast das Doppelte der
erzeugten Stoffwechselwidrme betragen (Roberts & Harrison 1999). Die Betriebstemperatur
fiir den Flug kann daher bei hoheren Lufttemperaturen nur gehalten werden, wenn effektive
Kiithlungsmethoden zur Verfiigung stehen. In taxonspezifischer Weise werden dafiir bei
Bienen drei Verfahren eingesetzt: Konvektion, Evaporation und Reduktion des Stoffwechsels.

a) Konvektion konnte man als ,,Flugwindkiihlung® bezeichnen. Sie entsteht durch die
Bewegung von Biene und Umgebungsluft relativ zueinander, also entweder, wenn Wind iiber
eine sitzende Biene streicht oder — im gegenstindlichen Fall — wenn eine Biene in ruhiger
Luft fliegt oder sich fliegend anders als die umgebende Luft bewegt (d.h. nicht bei reiner
Windverdriftung). Sie wird grofer, je schneller Luft iiber die Bienenoberfléche streicht und je
groBer der Temperaturunterschied zwischen Biene und Luft ist und geht gegen Null, wenn die
Lufttemperatur die Korpertemperatur der Biene erreicht. Verbesserung der Warmeisolation
der Bienenoberflache, z.B. durch Behaarung, senkt das Ausmal} der Konvektionskiihlung.

Aktive Thermoregulation durch Konvektionskiihlung bedeutet aktive Verteilung der im
Thorax generierten Stoffwechselwdrme auf Abdomen und Kopf, da normalerweise die
Temperatur in diesen beiden Korperteilen viel niedriger ist als im Thorax. Das bekannteste
Beispiel fiir diese Art der Thermoregulation bieten Hummeln. Uber besondere physiologische
Einrichtungen kénnen Hummeln iiberschiissige Thoraxwérme in das Abdomen abfiihren und
damit die Konvektionskiihlung steigern (Heinrich 1993). Bei vielen Arten der Gattung
Xylocopa scheint neben dem Abdomen auch der Kopf fiir die Verteilung der Thorakalwarme
von Bedeutung zu sein (Heinrich 1993). Die Honigbiene und Centris pallida hingegen
verfligen iiber keine aktiven Mechanismen zur Steigerung der Konvektionskiihlung (Roberts
& Harrison 1998).

b) Evaporation: Verdunstung findet bei der Honigbiene zwischen 21 und 33°C {iber die
Tracheenatmung passiv in vorhersagbar mit dem Stoffwechsel steigendem AusmaB statt. Uber
33°C ist der Wasserverlust jedoch 4.5x hoher als bis 33°C, die Verdunstungskiihlung wird zur
wichtigsten thermoregulatorischen MafBnahme. Der Mechanismus dieser aktiven
Thermoregulation ist nicht genau bekannt, auch sind verschiedene Fragen im Zusammenhang
mit der bei diesen Temperaturen negativen Wasserbilanz noch offen (Roberts & Harrison
1999). Einige Bienenarten (Apis mellifera, Xylocopa varipuncta, Centris pallida) fithren bei
sehr hohen Temperaturen Zungenbewegungen (,tongue lash®) aus, die vermutlich der
Steigerung der Evaporation dienen. Das Heraufwiirgen von Nektartropfchen und deren
Verteilen auf Labrum und Mandibeln bei Honigbienen scheint den gleichen Zweck zu
verfolgen (Roberts & Harrison 1998). Steigende Luftfeuchtigkeit erschwert die
Evaporationskiihlung, ihre Grenzen sind erreicht, wenn der Fliissigkeitsnachschub mit der
Verdunstung nicht Schritt halten kann und die Hamolymphe dadurch hyperosmotisch wird.

c¢) Reduktion des Stoffwechsels in den Flugmuskeln. Heinrich (1993) war der Meinung, dal3
die Stoffwechselrate im Flugmuskel durch die aerodynamischen Anforderungen des
Bienenflugs festgelegt und daher nicht thermoregulativ verédnderbar sei. Untersuchungen an
fliegenden Apis mellifera und Centris pallida zeigten jedoch, daf die Regulation der
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metabolischen Wérmeproduktion den grossten Anteil an der Regulation der Thoraxtemperatur
dieser Bienen hat (Roberts & Harrison 1998). Die Grenzen dieser Methode sind erreicht,
wenn die Flugfihigkeit so beeintrdchtigt wird, dal bestimmte Aufgaben, z.B. das
Transportieren von Pollenladungen, nicht mehr adédquat bewiltigt werden konnen.

Zuletzt sei erwéhnt, daB3 die Euglossini der amerikanischen Tropen zwar eine Aufwiarmphase
vor dem Start zum Flug kennen, nicht aber eine Thermoregulation wihrend des Fluges, was
wohl mit den relativ gleichmédssigen Lufttemperaturen ihres Lebensraums zusammenhingt
(Roberts & Harrison 1998).

Verhalten im Dienst der Thermoregulation, thermophysiologische Aspekte diurnaler
Rhythmen, des Voltinismus und der Habitatwahl

Die endogene Wiarmeproduktion in der Aufwérmphase kann durch ein Verhalten ergénzt oder
ersetzt werden, das die exogene Wéarmezufuhr erhoht. Viele Bienen der geméssigten Zonen
sonnen sich im Frithjahr oder morgens an windgeschiitzten Stellen unter einem moglichst
steilen Winkel zur Strahlung, um Radiationswdrme zu nutzen. Anthophora plumipes-
Mainnchen kénnen auf diese Weise die Generierung von Warme verdoppeln, miissen also nur
halb so viel endogene Energie aufwenden, um Flugfahigkeit zu erlangen, wie ohne Sonne
(Stone et al. 1995). Andere Arten wiederum (in Europa z.B. die Médnnchen verschiedener
Osmia-, Megachile-Arten, Hylaeus angustatus — K.M.) nutzen auch Konduktionswérme, in
dem sie sich flach auf die warmen Flachen von Steinen etc. setzen und sich dadurch von oben
durch die Strahlung, von unten durch Konduktion aufheizen lassen. Diese ektotherme
Energiegewinnung ist zwar energiesparend, bringt aber eine hohere Pradationsgefahrdung mit
sich. Sehr kleine Bienen konnen sich wahrscheinlich nur ektotherm auf die
Betriebstemperatur fiir den Flug aufheizen. In wirmeren und vor allem Sonnen-reicheren
Klimaten diirfte ektothermes Aufheizen eine groB3ere Rolle spielen als in geméssigten Breiten,
da z.B. im Mediterran viele Bienenarten ihre tdgliche Flugaktivitét entgegen den Erwartungen
deutlich spéter beginnen als die meisten Bienen in Mitteleuropa (K.M.).

Auch im oberen Segment der Betriebstemperatur fiir den Flug konnen Verhaltensweisen die
endogene Thermoregulation, d.h. die Kiihlung, ersetzen oder ergénzen. Manche Bienenarten
beginnen bei hohen Lufttemperaturen direkte Sonnenstrahlung zu meiden und bewegen sich
mehr im Halbschatten. So erscheint z.B. im Mediterran die in ihrer Verbreitung bis nach
Mitteleuropa reichende Wollbiene Anthidium septemdentatum vormittags als erste Anthidium-
Art an den &dussersten, am stidrksten sonnenbeschienenen Bliitenstdnden des Keuschstrauchs
(Vitex agnus castus), zieht sich aber gegen Mittag in die inneren Halbschattenzonen des
Strauches zuriick, wo sie iiber die Mittagsstunden weiter aktiv ist und Bliiten besucht,
wihrend an den sonnenbeschienenen dusseren Bliitenstinden nun Anthidium florentinum und
andere hochmediterrane Arten asnzutreffen sind. Ahnliches kann man von der Mauerbiene
Osmia andrenoides beobachten (K.M.).

Zu den Ausweichstrategien vor zu hohen Temperaturen gehort auch haufiges Unterbrechen
des Fluges oder bei Weibchen das Aufsuchen des Nestes wéhrend der heissesten Tageszeit.
Das Vorliegen thermischer Griinde fiir eine bimodale diurnale Aktivitdt muss allerdings im
Einzelfall nachgewiesen werden, weil auch andere Ursachen (z.B. das Ressourcenangebot)
dafiir maBigeblich sein konnten (Stone et al. 1999). Die Sidgehornbiene Melitta tricincta
sammelt zu Beginn ihrer Flugzeit Ende August im burgenldndischen Seewinkel
ausschliesslich vormittags Pollen und ist ab Mittag vollig verschwunden. Im kiihleren
September trifft man sie auch iiber Mittag und am Nachmittag beim Pollensammeln an (K.M.)
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Nur wenige Bienenarten sind ganztigig aktiv. Einzig einige extrem eurytherme Hummeln
beginnen in den gemdissigten Klimazonen ihre Flugaktivitit bereits vor Sonnenaufgang,
setzen sie iiber die heissen Mittagsstunden fort und beenden sie erst in der beginnenden
Abendddmmerung. Die gleichen Arten fliegen gewohnlich auch das ganze Jahr iiber vom
zeitigen Frithjahr bis in den spiten Herbst. Andere Bienen beginnen ihre Fliige zwar
tageszeitlich spdter und stellen sie frither ein als die genannten Hummeln, sind aber doch
wéhrend des grossten Teils des Tages beim Pollensammeln oder auf Partnersuche anzutreffen.
Als europdisches Beispiel sei Andrena flavipes genannt. Diese eurytherme Art ist nicht nur in
verschiedenen Klimazonen verbreitet, sondern auch in der Lage, zwei oder mehr
Generationen zu klimatisch sehr unterschiedlichen Jahreszeiten auszubilden.

Die Flugaktivitit der meisten Bienenarten beschrinkt sich jedoch auf wenige Stunden am
Tag. In Mitteleuropa sind viele Bienen nur wéhrend zwei oder drei Stunden am spéten
Vormittag aktiv, die Weibchen ziehen sich zu Mittag in ihr Nest zuriick und verschliessen den
Eingang, die Ménnchen beenden ihre Paarungsfliige. Jeder faunistisch titige Melittologe
weiss, daB er mit der kompletten jahreszeitlichen Bienenfauna eines Gebietes eigentlich nur
wihrend zweier Stunden des spéteren Vormittags rechnen kann, was die Erforschung der
Fauna groflerer Landstriche sehr erschwert. Als Ausnahmen beginnen einige wenige Arten
(z.B. die Salz-Buntbiene Camptopoeum friesei — K.M.) ihre Flugaktivitdten in Mitteleuropa
erst gegen Mittag und bleiben iiber die heissesten Stunden des Tages aktiv. Im Gegensatz
dazu legen einige grofle Bienenarten in den Wiistengebieten von Kalifornien, Arizona und
New Mexico (Colletes stephani, Martinapis luteicornis, Caupolicana yarrowi sowie Centris-,
Anthophora-, Tetralonia- und Ptiloglossa-Arten) ihre Aktivitdt in die Morgenddimmerung und
die spaten Abendstunden und weichen damit den heissen Tageszeiten aus (Heinrich 1993).
Ahnlich verhilt es sich mit der ostmediterranen Xylocopa olivieri (Daphna et al. 2005)

Was immer die ultimaten Ursachen fiir diese diurnalen Aktivititsrhythmen sein mogen (es
kommen auch Ressourcenangebot und Konkurrenz um Ressourcen in Frage), so ist damit
auch (fast) immer eine Einschrinkung des thermischen Regimes verbunden, dem diese Arten
ausgesetzt sind. Willmer (1991, 1993) sieht in der Reduktion der thermophysiologischen
Kosten die Hauptursache fiir die tageszeitliche Einschrinkung der Flugaktivitit von Bienen.
Demnach widre das Ressourcenangebot der Bliitenpflanzen eher der moglichen
Bestduberaktivitdt angepasst als umgekehrt. Lediglich die stark polylektischen und
eurythermen Hummeln scheinen ihre Flugaktivitdt nach dem Nektarangebot zu richten
(Willmer 1991). Gesamtverbreitung und Biotopwahl lassen den Schluss zu, dall die meisten
der Arten mit eingeschriankter diurnaler Aktivitét stenotherm sind.

Stenotherme Arten konnen im Gegensatz zu eurythermen keine Generationen in klimatisch
verschiedenen Jahreszeiten ausbilden. Sind sie bivoltin, fliegen die beiden Generationen zu
klimatisch anndhernd gleichartigen Jahreszeiten. Dies trifft bei Andrena fulvicornis zu, die im
pannonischen Osten Osterreichs zwei Generationen im Mai und Juli ausbildet. Die ganz nahe
verwandte, von manchen (Gusenleitner & Schwarz 2002) fiir konspezifisch gehaltene, jedoch
in etwas kithlerem Klima fliegende Andrena nitidiuscula ist univoltin, fliegt im Pannonikum
im August, kommt im Gegensatz zu A. flavicornis auch in den nordlichen Voralpen vor, fliegt
aber dort schon im Juli (K.M.). Die von Gusenleitner & Schwarz 2002 vermutete
Konspezifitdt von Andrena nitida und limata ist nicht nur aus 6kologischen, sondern auch aus
thermophysiologischen Griinden unwahrscheinlich, da sich das Mikroklima ihrer Habitate zu
den Flugzeiten April/Anfang Mai (A. nitida, univoltin) bzw. Juni und August (A. limata,
bivoltin) recht deutlich unterscheidet (K.M.).
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Stenotherme Bienen scheinen nicht nur jahreszeitlich, sondern auch iiber ihr
Verbreitungsareal hinweg hinsichtlich ihrer mikroklimatischen Nische recht konservativ zu
sein, was sich in verschiedenen Klimazonen durch unterschiedliche Biotopwahl dussert. Z.B.
fliegt die mediterrane Wollbiene Anthidium septemdentatum in Niederdsterreich an heissen,
etwas windgeschiitzten Stellen von siidexponierten Felssteppen, im Mediterran findet man sie
dagegen hauptsichlich in feuchterem Kulturland, an der Kiiste oder in Wasserniihe. Ahnliches
kann man von der Mauerbiene Osmia andrenoides beobachten. Die Sandbiene Andrena
lagopus bewohnt im pannonischen Klima Ostosterreichs lichte Wélder, Waldrdnder und
lickige Gebiische, wihrend sie nach Westrich (mdl.) im ozeanisch beeinflussten Westeuropa
durchaus als Offenlandsart bezeichnet werden kann. Die Biene breitet sich seit dreissig Jahren
in Niederosterreich aus (Zettel et al. 2002) und sucht dabei aktiv die genannten Lebensrdume
auf.

Die beiden Steppenbienchen Nomioides minutissimus und variegatus, zusammen mit N.
facilis und Ceratina parvula die kleinsten Bienen Europas und als solche vermutlich nicht in
der Lage, sich aktiv bis zur Betriebstemperatur fiir den Flug aufzuwérmen, leben an den
wenigen Stellen ihres Vorkommens in Mitteleuropa ausschliesslich auf teils offenen
Sandboden (Westrich 1989, Miiller et al. 1997), wihrend zumindest Nomioides variegatus in
den mediterranen Zentren seiner Verbreitung ganz andere Lebensrdume bevorzugt. Die
Durchsetzung des Sandes mit Luft verringert dessen Wairmeleitfahigkeit, so dafl bei
Sonneneinstrahlung an der Oberfliche schnell Temperaturen entstehen, die exogen die
Flugfdhigkeit dieser kleinen Arten gewihrleisten (Mazzucco 1997). Das grosste Vorkommen
von N. minutissimus im niederésterreichischen Marchfeld erlosch Mitte des letzten
Jahrhunderts, nachdem der Lebensraum im Gefolge der Unterschutzstellung von Sandrasen
iiberwachsen wurde und damit sein Mikroklima &nderte, neue Vorkommen entstanden jedoch
auf neu geschaffenen offene Sandflidchen in der weiteren Umgebung (K.M.).

Die Schmalbiene Lasioglossum brevicorne, in Europa sehr selten und bis Siidschweden
verbreitet, bewohnt in den noérdlichen Bereichen ihrer Verbreitung ebenfalls Sandbéden, von
Tirol siidwérts aber gewdhnlich verschiedene andere Bodenarten (Ebmer 1988, Westrich
1989). Aus Niederosterreich sind einige Sandvorkommen bekannt, andererseits ein
Vorkommen auf siidexponierten, heissen Felssteppen in der Wachau. Das fiir die Biene
verbindende an den beiden fiir menschliche Augen so verschiedenen Lebensrdumen sowie
den siidlichen Biotopen ist wohl die Moglichkeit, ihre konservative mikroklimatische Nische
darin wiederzufinden.

Félle regionaler Stendzie (Kiihnelt 1943), d.h. einer starken Reduktion der Lebensraumtypen,
in denen eine Art aus mikroklimatischen Griinden vorkommen kann, im Bereich der
Arealgrenzen finden sich bei Bienen héufig. Fine Reihe von Beispielen bietet die scharfe
Grenze zwischen ozeanischem und kontinentalen Klima entlang der Thermenlinie in
Niederosterreich, an der das feucht-milde Sommerklima der Wienerwaldlandschaft innerhalb
weniger hundert Meter vom heiss-trockenen pannonischen Sommer abgelost wird. Zwei der
im Europa westlich dieser Grenze haufigsten, von Westrich 1989 fiir Baden-Wiirttemberg als
ausgesprochen ubiquitdr, von Ebmer 1988 als euryok bezeichneten Furchenbienen, Halictus
tumulorum und Lasioglossum leucozonium, zeigen ganz plotzlich 6stlich der Grenze starke
regionale Stendzie, indem sie nur mehr weit verstreut und selten an wenigen feucht
beeinflussten Stellen wie z.B. den Donau- und Marchauen und dem Neusiedlerseegebiet
vorkommen. Noch auffallender ist die Bindung an Feuchtigkeit (feuchte Auwiesen und
feuchte Walder) im Pannonikum bei Lasioglossum zonulum, die von Westrich 1989 fiir
Westeuropa als ,typische Offenlandsart, die vor allem auf trockenen Wiesen,
Hochwasserddmmen und Ruderalstellen vorkommt®, bezeichnet wird. Mangel an
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Feuchtigkeit als limitierender Faktor fiir die Verbreitung féllt natiirlich im trockenen
Pannonikum besonders auf. Wohl deshalb legte der Wiener Melittologe Bruno Pittioni in
seinem unverdffentlichten Manuskript {liber ,,Die Bienen des Wiener Beckens und des
Neusiedlersee-Gebietes* aus der Mitte des vorigen Jahrhunderts so grolen Wert darauf, die
von ihm festgestellten Arten 6kologisch als ,,hylophil“ oder ,,eremophil® zu charakterisieren.
Lasioglossum zonulum stufte auch er bereits als hylophil ein. Halictus tumulorum und
Lasioglossum leucozonium aber waren nach den von ihm zusammengestellten Daten damals
im Pannonikum viel weiter verbreitet als heute und wurden von ihm dementsprechend als
hypereuryok-intermedidr bzw. euryok-eremophil bezeichnet (Pittioni unverdff.). Der
Riickgang beider Arten im Osterreichischen Pannonikum in den letzten Jahrzehnten konnte
entweder mit den ausgedehnten Entwiasserungen, die hier stattgefunden haben, oder mit der
Zunahme trocken-heisser Wetterphasen im Sommer zusammenhéngen.

Die letzten Beispiele zeigen, dal auch Feuchtigkeit ein fiir die Verbreitung wichtiger
mikroklimatischer Habitatfaktor sein kann. Schon Malyshev (1935) weist darauf hin, dal3
,besides temperature, humidity also has doubtless a great influence on the geographical
distribution of bees®. Feuchtigkeit wurde von uns bis jetzt nur als ein Aspekt des
mikroklimatischen Thermoregimes und der physiologischen Thermoregulation behandelt. In
diesem Zusammenhang konnte etwa die Permeabilitdt der Kutikula zwischen Bienenarten
unterschiedlich sein. Relative Luftfeuchtigkeit, Niederschldge und Verfiigbarkeit von Wasser
konnen aber auch dariiber hinaus Bedeutung fiir das Leben von Bienen haben, etwa fiir das
Anlegen von Nestern oder fiir das Sammeln von Pollen und Nektar. Hummeln scheinen z.B.
Pollen nur zur trockensten, wiarmsten Zeit des Tages zu sammeln (Peat & Goulson 2005).

Die angefiihrten Beispiele lassen vermuten, dafl Bienen in der Lage sind, mikroklimatisch als
Habitat geeignete Lebensraume aktiv aufzusuchen und als solche zu erkennen und umgekehrt
nicht mehr geeignete zu verlassen. Bei der relativ geringen Reproduktionsrate, den kleinen
effektiven PopulationsgroBBen und der geringen genetischen Vielfalt der Bienen kann als
Uberlebensstrategie nur eine aktive Wahl des richtigen Habitats erfolgreich sein. Wie dieses
erkannt wird, ist derzeit noch unklar.

Bienen verfiigen tiber recht unterschiedliche Flugfihigkeiten. Ein erfahrener Bienenkundler
ist gewohnlich in der Lage, die meisten Bienen im Feld auf Grund ihres Fluges hoheren Taxa
zuzuordnen. Den reissenden Fligen und geschickten Flugmandvern mit Schwebeflug und
plotzlichen Wendungen, zu denen viele Megachilidae und Anthophoridae féhig sind, stehen
die langsameren, geradlinigeren Fliige mit geringerer Fliigelschlagfrequenz der meisten
Andrenidae und Halictidae gegeniiber. Flugleistungen des ersten Typs benétigen vermutlich
mehr Energie und héhere Thoraxtemperaturen als die der zweiten Art. Es ist anzunehmen, daf3
Megachilidae und Anthophoridae, zwei phylogenetisch alte Familien, in warmen Klimazonen
entstanden und Zweige in verschiedenen Stadien der Phylogenese in kiihlere Zonen divergiert
sind, Andrenidae und Halictidae, zwei phylogenetisch sehr junge Familien, in geméissigten
Klimazonen entstanden und Zweige in wiarmere Zonen divergiert sind. Es gibt aber auch
okologische Griinde fiir eine Verringerung der Flugleistungsfiahigkeit: Brutparasiten unter den
Bienen, die nicht mehr ,,im Flug von Bliite zu Bliite” Pollen sammeln miissen, sind haufig
schlechtere Flieger als ihre Wirte (Stone & Willmer 1995).

Bienenarten konnen sich in vielen thermophysiologischen Charakteristika voneinander
unterscheiden: in der Aufwirmgeschwindigkeit, der Starttemperatur zum Flug, dem
Betriebstemperatur-Intervall, der Art und dem AusmalB der endogenen Regulationsfahigkeit
der Thoraxtemperatur, der GroBe, der Behaarung, den Temperaturcharakteristika der
Stoffwechselenzyme und der Induktion einer Chaperonsynthese bei Temperaturextremen.
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Manche dieser Merkmale sind quantitativ (polygen), Unterschiede werden sich dann in
genetischer Isolation und wegen der meist geringen genetischen Vielfalt der Bienen langsam
entwickeln, daher hauptsdchlich zwischen hoheren Taxa zu finden sein. Andere sind
qualitativer Natur. In diesem Fall konnte eine Mutation unter bestimmten Umsténden selbst
iiber die Verdanderung der Habitatwahl zu einer partiellen oder vollstindigen Reduktion des
Genflusses zwischen zwei Populationen fithren und damit die Moglichkeit zu einer
Artbildung einleiten. Die Artenpaare Andrena danuvia/cineraria und Andrena
propinqua/dorsata konnten dafiir Beispiele sein. Deshalb sollte besonders jene in der
Einleitung genannten Fille von Formen ,,close to the species boundary”" (Via 2002) sowie
Arten mit sehr kleinen und untypisch situierten Verbreitungsarealen auf ihre
mikroklimatischen Nischen untersucht werden. Auch bei plotzlicher Ausbreitung einer Art
gegen einen Klimatrend sollte die Hypothese einer qualitativen Mutation im
thermophysiologischen Bereich gepriift werden. Als Beispiel sei die Ausbreitung der
Weidenroschen-Blattschneiderbiene Megachile lapponica, einer urspiinglich boreo-montan
verbreiteten Art, nach Siiddeutschland genannt (Schmid-Egger 1998). Leider gibt es nur ganz
wenige vergleichende Untersuchungen iiber die Thermophysiologie von Bienen. Wo aber
untersucht wurde, konnten bemerkenswerte und aufschlussreiche Unterschiede mit Relevanz
fiir mikroklimatische Praferenzen gefunden werden (Stone & Willmer 1995, Stone 1994).

3.1.2 Nest: Nistplatzwahl, Entwicklung; Sozialverhalten; Brutparasitismus

Relativ zu vielen anderen Insektengruppen legen Bienen als K-Selektanten weniger Eier,
investieren dafiir aber mehr Energie in die Sicherung des Aufwachsens ihrer Nachkommen.
Der energetische Hauptaufwand fliesst dabei in die Konstruktion eines Nestes zur Aufnahme
der Entwicklungsstadien und dessen Verproviantierung mit Larvenfutter (mit ganz wenigen
Ausnahmen Pollen und Nektar).

Als Nest dient ein gegen das Aussenmilieu abgeschlossener oder abschliessbarer (Hohl-
)JRaum oder Gang von artspezifischer Dimension, je nach Bienenart entweder bereits
vorgefunden und fiir Brutzwecke adaptierbar oder selbst in artspezifisch verschiedenen
Materialien ausgeschachtet, der innen in arttypischer Weise strukturiert wird.
Hauptbauelemente im Inneren des Nestes sind die Zellen, Kompartimente von der Grofle
einer ausgewachsenen Bienenlarve mit artspezifischer Neigung, Lage und Anordnung
innerhalb des Nestes. Jede dieser Zellen dient der Aufnahme eines einzelnen Eies zusammen
mit dem geschlechtsspezifisch ausreichenden Proviant zur Larvenentwicklung (Ausnahmen in
Mitteleuropa: Hummeln, Osmia brevicornis, in anderen Faunengebieten z.B. Allodapini).
Zellwinde sind — wiederum taxonspezifisch — recht unterschiedlich gestaltet, sowohl was das
Material (Blattstiicke, Pflanzenwolle, Harz, Mortel, Erde etc.) als auch, was die innere
Beschichtung betrifft (z.B. mehr oder weniger geglittete Wande, exokrine Sekrete) Nach der
Eiablage wird die Zelle verschlossen, sodal sie zur Aussenwelt doppelt geschiitzt ist: 1.
Durch die Zellwand mit ihren durch die Bautétigkeit der Mutter vorgegebenen physikalischen
Eigenschaften (Permeabilitét, Festigkeit) und 2. durch die Isolation des Nestes nach aussen
(mehr oder weniger dicke Erd-, Holz- oder Pflanzengewebsschichten, verfestigter Mortel
etc.). Der Zellinhalt — Bienennachwuchs und Proviant — ist dadurch gegeniiber
witterungsbedingten Temperatur- und Feuchtigkeitsschwankungen der Aussenluft mehr oder
weniger gut abgepuffert und nach dem Verschliessen der Zellen und des Nestes vor
Nachstellungen durch Feinde weitgehend geschiitzt. Sekrete exokriner Driisen, mit denen bei
vielen Bienentaxa (Colletidae, Andrenidae, Halictidae, Anthophoridae) die Innenwénde der
Zellen beschichtet werden, haben nicht nur eine Funktion bei der Kontrolle der Feuchtigkeit
im Zellinneren, sondern oft auch fungizide und bakerizide Wirkung (Ayasse & Paxton 2002
und darin zitierte Literatur).
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Die Taxon-Spezifitidt von Nistplatzwahl und Nestkonstruktion ldsst vermuten, dafl darin ein
grof3es Potential fiir phylogenetische Radiation und Mikroevolution liegt.

Taxonspezifische Charakterisika der Nestarchitektur und ihre Variationsbreite finden sich mit
zahlreichen Literaturverweisen u.a. bei Malyshev (1935), Westrich (1989) und Michener
(2000) abgehandelt. Eine kurze, aber ausserordentlich treffende Darstellung der Nistbiologie
europdischer Bienen liefern auch Miiller et al. (1997).

Nistplatzwahl

Uber die Nistplatzwahl schreibt Westrich (1989): ,,Alle Bienenarten sind in der Wahl ihrer
Nistplédtze mehr oder weniger spezialisiert. Es ist daher von entscheidender Bedeutung fiir die
Verbreitung einer Bienenart, ob und in welcher Haufigkeit.geeignete, ndmlich artspezifische
Nistpldtze zur Verfligung stehen.” Nach Miiller et al. (1997) nisten 51 % der Bienenarten
Deutschlands, Osterreichs und der Schweiz in selbst gegrabenen Nestern im Erdboden, 19 %
in vorgefundenen Hohlrdumen, 5 % in selbst genagten Nestern in diirren Stdngeln oder im
Holz und 1 % in selbstgebauten freistehenden Nestern aus Mortel oder Pflanzenharz. Der Rest
besteht aus Brutparasiten bei anderen Bienen. Westrich (1989) ermittelte unter den
nestbauenden Bienen Deutschlands 73% Erdnister, was nur geringfiigig hoher ist als der Wert
von Miiller et al. (nach Westrichs Rechnung 67 %!).

Viele in der groBen Gruppe der im Erdboden nistenden Arten sind hinsichtlich ihrer
Substratwahl besonders anspruchsvoll: sie bevorzugen je nach Art verschiedene Bodentypen
wie Sand oder Loss, salzhiltige oder Lehmbdden, horizonale oder vertikale Flichen,
bewachsene, schiitter oder unbewachsene Boden, sie nisten im Boden stark besonnter
xerothermer Hange oder im Waldboden etc. (Michener et al. 1958, Cane 1991).

Solche Bevorzugungen konnten mit der Grabefdhigkeit der betreffenden Bienenart
zusammenhdngen, weil verschiedene Substrate unterschiedliche Festigkeit aufweisen und
daher leichter oder schwerer zu bearbeiten sind (z.B. Potts & Willmer 1997). Nester, die von
einer Bienenart in hérteren Boden angelegt werden, sind meist weniger tief als in weicheren
Boden gebaute (Malyshev 1935), was dafiir spricht, dal die Substrathdrte ein limitierender
Faktor fiir die Nistplatzwahl sein kann. Zum Graben verwenden Bienen Mandibeln und
Beine. Im Gegensatz zu den Grabwespen, bei denen man von der Morphologie der
Vorderbeine auf das Nistsubstrat schliessen kann (Mazzucco 1997), sind bei Bienen aber bis
jetzt kaum Unterschiede der Beinmorphologie bekannt geworden, die als Anpassung an
unterschiedlich feste Nistsubstrate gedeutet werden konnten. Die delikate Funktion aller drei
Beinpaare beim Sammeln und Prozessieren von Pollen scheint einer weitgehenden Anpassung
an die robuste Grabetitigkeit in der Erde entgegenzustehen. Schon eher kdénnten die
Mandibeln mit ihrer manchmal recht unterschiedlichen Ausformung zwischen nahe
verwandten Arten solche Anpassungen aufweisen, wurden aber bis jetzt nicht daraufhin
untersucht.

Jedoch éndert sich nicht selten die Bevorzugung bestimmter Substrattypen mit der Anderung
des GroBklimas, was eher dafiir spricht, dal die im gewdéhlten Substrat herrschenden
Temperatur- und Feuchtigkeitsverhéltnisse eine entscheidende Rolle fiir dessen Wahl als
Nistplatz spielen. Besonders auffallend ist dies bei Arten, die in Europa, je weiter nordlich
oder westlich sie verbreitet sind, umso stirkere Bindung an Sandsubstrate zeigen (Mazzucco
1997). Lasioglossum brevicorne und Nomioides variegatus wurden in diesem Zusammenhang
bereits erwidhnt. Aber auch die Friihlings-Seidenbiene Colletes cunicularius, im Norden und
Westen Europas als typischer Sandbewohner eingestuft (Westrich 1989, Miiller et al. 1997,
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Vereecken et al. 2006), nistet im pannonischen Osten iiberwiegend in Losswinden, 10ssig-
lehmigen Siidhdngen und dhnlichen Substraten mit im Vergleich zu Sand unterschiedlichen
thermischen Eigenschaften (K. M.).

Man kann also annehmen, daf} die sorgfiltige Wahl des Niststandortes das Erreichen der
artspezifisch notwendigen Temperaturen und Feuchtigkeitsverhiltnisse in den Brutzellen iiber
eine Zeit, die den ziigigen Abschluss der dynamischen Entwicklungsstadien (siehe unten)
ermoglicht, gewdhrleisten soll. Wahrscheinlich noch wichtiger ist die Beeinflussung von
Verhalten (Tautz et al. 2003) und Kurzzeitlernen und -gedéchtnis (Jones et al. 2005), wie sie
bei der Honigbiene festgestellt wurden, durch die Entwicklungstemperaturen, da
Verhaltensplastizitit, Lernen und Gedichtnis eine zentrale Rolle in der Uberlebensstrategie
von Bienen spielen. Nur hoch eusoziale Bienen und Hummeln verfiigen {iber Mechanismen
der Mikroklima-Regulation im Nest (Jones & Oldroyd 2006, Gardner et al. 2007).

Fiir die Bedeutung des Mikroklimas spricht auch das zéhe Festhalten der Weibchen vieler
Bienenarten am Neststandort, an dem sie selbst geschliipft sind, der daher ,,erwiesenermalien‘
die fiir die Entwicklung notwendigen Bedingungen bietet, oft iiber viele Generationen
hinweg, soferne er sich nicht durch Pflanzensukzession oder menschliche Eingriffe verdndert.
Diese Philopatrie erspart dem Weibchen einer Bienenart, die hinsichtlich ihrer Entwicklung
stenotherm ist, ein aufwéndiges Suchverfahren mit ungewissem Ausgang und die prospektive
Einschétzung von Substratbedingungen wahrend der Imaginalentwicklung (Rosenheim 1990).

Die héufig bei verschiedensten solitdren und sozialen Bienenarten vorkommenden
Nestaggregationen (Michener 1974) entstehen einerseits aus dem geschilderten
philopatrischen Verhalten heraus, kénnen sich andererseits aber auch spontan (Rozen &
Buchmann 1990), z.B. nach Entstehung eines neuen potentiellen Niststandorts, bilden. Sie
konnten ebenfalls ein Hinweis auf die Notwendigkeit der besonderen klimatischen Eignung
eines gewihlten Standorts als Nistplatz sein (z.B. Potts & Willmer 1997). Dabei ist zu
beriicksichtigen, da3 durch die Nestposition nicht nur die mikroklimatischen Bedingungen fiir
die Entwicklung gesichert sein sollen, sondern auch eine Synchronisation des Schliipfens mit
der Bliitezeit der Hauptfutterquellen gewéhrleistet sein muss. Michener et al. (1958) halten
eine ,,substrate limitation*“-Hypothese nicht fiir ausreichend, aggregiertes Nisten zu erkldren,
gehen dabei aber mehr von der Substratbeschaffenheit als von mikroklimatischen Aspekten
aus. Die Substrat-Limitation-Hypothese ist Teil eines Erklarungsversuchs, der allgemein die
ungleichméssige Verteilung von Schliisselressourcen (z.B. auch Pollen und Nektar) zum
Gegenstand hat (Alexander 1974).

Eine andere — allerdings kontroversiell diskutierte —Hypothese betrifft die mogliche
Verringerung des Riuber- und Parasitoiddrucks (Alexander 1974, Rosenheim 1990, Wcislo &
Cane 1996, siehe auch Bemerkungen unter ,Nestparasitismus‘). Unserer Meinung nach ist
auch die Vermeidung von Allee-Effekten durch Schaffung ausreichender lokaler
PopulationsgroBen mit dem Nebeneffekt einer ontogenetischen Synchronisation durch
gleiches Mikroklima fiir die Entwicklung ein moglicher ultimater Faktor fiir das
Zustandekommen von Nestaggregationen. Besonders bei Vorliegen von sl-CSD als
Geschlechtsbestimmungsmechanismus ~ wére aggregiertes Nisten vorteilhaft. Diese
Erklarungen schliessen sich nicht wechselseitig aus. Verschiedene proximate Mechanismen
des Entstehens von Nestaggregationen werden bei Wcislo & Cane (1996) diskutiert. In jedem
Fall muss der FitneBgewinn durch aggregiertes Nisten grofer sein als der -verlust, der durch
verstiirkte intraspezifische Kompetition und leichtere Ubertragung von Pathogenen entsteht
(Rosenheim 1990). Studien iiber etwaige Anderungen der Nistweise (aggregiert vs. einzeln)
iiber das Verbreitungsareal einer Art hinweg bzw. detaillierte Vergleiche zwischen den
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zahlreichen einzeln nistenden Arten und denen, die Nestaggtregationen bilden, im gleichen
Gebiet sollten mehr Aufschliisse iiber ultimate Griinde des aggregierten Nistens bringen.

Entwicklung

Eine solitdre univoltine Biene verbringt mit ihren Juvenilstadien 10-11 von 12 Monaten des
Jahres, also zwischen 80 und 90% ihrer gesamten Lebenszeit, in der rdumlich fixierten,
gerade der Grofle der Imago entsprechenden Brutzelle und ist dort Temperaturen ausgesetzt,
die durch das Mikroklima an der Oberfliche des Nestes, mehr oder weniger stark gepuffert
durch die thermischen Eigenschaften der gesamten Zell- und Nestummantelung, zustande
kommen. Fiir die Entwicklung sind diese Temperaturen aber nur wahrend 1-2 Monaten von
groflerer Bedeutung, ndmlich zu den Zeiten, in denen Wachstums- oder
Umwandlungsvorgénge stattfinden, die erhdhte biochemische bzw. molekularbiologische
Aktivitdt erfordern. Die Zeit der Larvalentwicklung und das Puppenstadium sind daher die
Entwicklungsabschnitte mit der bei weitem hdchsten Temperatursensitivitit. Die Pufferung
gegen groflere Temperaturschwankungen durch die Nestanlage ist wohl in dieser Zeit
besonders wichtig. Die richtige Balance der Feuchtigkeit hingegen ist auch wéhrend der
Ruhezeiten von Bedeutung, weil einerseits Larven und Puppen bei zu groBer Trockenheit
leicht absterben, andererseits die hygroskopischen Nahrungsvorrdte bei zu grofler
Feuchtigkeit zerfliessen oder der Zellinhalt verschimmelt.

Aus dem Bienenei schliipft gewdhnlich schon nach 3-5 Tagen die Larve. Diese frisst
innerhalb von 1-4 Wochen den Larvenproviant auf und erreicht das Stadium der Ruhelarve
(Vorpuppe), in dem bei stark reduziertem Stoffwechsel eine allfillige Diapause (z.B. die
Uberwinterung) absolviert wird. Wihrend der Diapause ist die Empfindlichkeit gegeniiber
Umwelteinfliissen, z.B. der Temperatur, stark herabgesetzt. Nach Beendigung der Diapause
verpuppt sich die Ruhelarve. Wéhrend des Puppenstadiums wandeln sich die larvalen in die
Imaginalstrukturen um und zu dieser Zeit wird die Auspriagung einiger Merkmale beeinflusst,
die der Systematiker zur Unterscheidung nahe verwandter Taxa verwendet (z.B. Behaarung,
Pigmentierung, Punktierung und Chagrinierung der Korperoberfliche). Vor etwa hundert
Jahren war es unter Schmetterlingsziichtern beliebt, Puppen extremen Temperaturen
auszusetzen und die daraus entstehenden farb- und zeichnungsvarianten Schmetterlinge als
Aberrationen speziell zu benennen (z.B. Lampert 1907). Uns sind derartige Versuche mit
Puppen solitdrer Bienen nicht bekannt, doch wére zu erwarten, da3 deren Puppen unter einem
derartigen experimentellen Regime insgesamt weniger Toleranz zeigen und eher absterben als
Schmetterlingspuppen, damit auch weniger phénotypisch variieren.

Der geschilderte Ablauf der Entwicklung gilt zwar fiir den GroBteil aller Bienenarten, doch
gibt es auch Ausnahmen. Bei Arten gemaéssigter Klimazonen, die im zeitigen Friihjahr fliegen,
iiberwintern nicht die Vorpuppen, sondern die Imagines. Die gesamte Entwicklung wird also
im gleichen Jahr abgeschlossen, die Adulten verlassen aber erst nach der Uberwinterung ihre
Zelle. Pittioni (unverd6ff.) berichtet von einem Méannchen der Friihlings-Seidenbiene Colletes
cunicularius aus dem Wiener Naturhistorischen Museum, das am 12. August in den
Donauauen gefangen worden war, und vermeint, daf3 es ,,zu frith geschliipft™ sei, ,,wie dies ja
auch bei anderen Apiden-Genera, z.B. Andrena, nicht selten vorkommt®. Bei einigen Arten
(Ceratina spp., Xylocopa spp.) schliipfen die Imagines schon im Herbst, nehmen Nahrung zu
sich, iberwintern dann und beginnen erst im Friihjahr mit der Verpaarung und dem Nestbau.
Die meisten Furchenbienen (Halictus, Lasioglossum) und Hummeln (Bombus) sowie deren
Schmarotzerbienen Sphecodes und Psithyrus schliipfen und paaren sich im Herbst, beginnen
aber erst nach der Uberwinterung als Imagines mit dem Brutgeschift. Bienen-Imagines leben
etwa 1-2 Monate, bei einigen eusozialen Furchenbienen und bei Hummeln betrdgt die
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Lebensdauer der eierlegenden Weibchen (Kdniginnen) etwa ein Jahr. Die Koniginnen von
Lasioglossum marginatum und Apis mellifera sind mehrjdhrig (5-6 Jahre), Lasioglossum
fratellum-Weibchen sind offenbar zweijahrig (Field 1996) und manche Xylocopinae leben bis
zu drei Jahren (Michener 1990a).

Die Zahl der pro Jahr ausgebildeten Generationen ist bei manchen Arten iiber das
Verbreitungsareal hinweg flexibel, bei anderen feststehend. Manchmal ist die
Generationenfolge nicht geklart bzw. wird offenbar eine erste oder zweite Generation nur
teilweise gebildet. Die Fihigkeit zum Uberliegen, d.h. die Verlingerung der Ruhephase um
ein Jahr oder mehrere Jahre, finden wir so wie bei vielen anderen Insekten auch bei Bienen.
Bei Megachiliden, die kiinstliche Nistkésten annehmen, kann dies leicht festgestellt werden.
Miiller et al. geben fiir diese Arten den Prozentsatz der Uberlieger mit 1-60 % an.
Schwieriger ist Uberliegen bei Arten zu ermitteln, die im Erdboden nisten. Hier helfen
manchmal indirekte Hinweise. Die Nistpldatze von Camptopoeum friesei sind z.B. zur Flugzeit
der Imagines in manchen Jahren vollig iiberschwemmt, die Biene erscheint dann nicht, fliegt
aber im darauf folgenden Jahr an den gleichen Stellen in gewohnter Haufigkeit (K.M.).
Danforth (1999) hat das Uberliegen der terrikolen Wiistenbiene Macrotera portalis in Arizona
eingehend untersucht. Nur anndhernd die Hailfte der Ruhelarven verpuppte sich unter
optimalen Bedingungen im ersten Jahr, das Uberliegen dauerte maximal drei Jahre, unter den
schwersten Ruhelarven fanden sich die meisten Uberlieger. Der Autor wertet die Fihigkeit zu
iiberliegen als eine Strategie der Risikostreuung (,bet hedging®), die das Uberleben in
Lebensraumen mit jéhrlich schwankender Ressourcenlage sichern soll, Bedingungen, die in
Mitteleuropa auch auf viele oligolektische Bienenarten zutreffen. Zu den bekanntesten
Uberliegern bei Schmetterlingen gehoren bezeichnenderweise Ruderalarten wie die beiden
Beifuss-Monche Cucullia absinthii und C. artemisiae.

Entwicklungsprozesse unterliegen grundsitzlich chemischen und physikalischen Gesetzen,
daher sind sie neben der Quantitdt und Qualitit der Larvennahrung auch durch Temperatur
und Feuchtigkeit beeinflussbar. Die Auswirkung der Temperatur auf die Geschwindigkeit
biochemischer Prozesse und die Stabilitdt und Flexibilitait molekularbiologischer Strukturen
wurde bereits im Kapitel 3.1.1 abgehandelt. Demnach wird es auch fiir die Larvalentwicklung
und fiir die Metamorphose im Puppenstadium ein artspezifisches Temperaturoptimum sowie
ein mehr oder weniger breites Intervall geben, in dem die Entwicklung zu einem bestimmten
Phénotyp normal abléuft.

Der Phénotyp eines Organismus wird im Verlauf der Entwicklung durch eine mehr oder
weniger prézise Abfolge von Zellteilungen, -wanderungen, -de
terminationen und -differenzierungen, ausgeldst durch den qualitativ richtigen Einfluss in der
quantitativ richtigen Dosierung zur richtigen Zeit und am richtigen Ort, bestimmt, wobei
Stoffgradienten, Gewebs- und Zellwechselwirkungen zu positionsabhéngiger Qualitdt und
Quantitdt der Genexpression in den Zellen fithren. Ein geringes Mass an phéanotypischer
Variation entsteht bereits durch Zufallsschwankungen in den Entwicklungsabldufen. Ein
weiterer Anteil ist genetisch bedingt und wird durch Mutationen in Entwicklungsgenen sowie
cis-regulatorischen Elementen, von denen aus die Expression des im DNA-Strang
nachfolgenden Gens gesteuert wird, und Transskriptionfaktoren, die die cis-regulatorischen
Elemente aktivieren, hervorgerufen. Ein groBer Teil ist jedoch durch externe Faktoren bewirkt
und wird dann phénotypische Plastizitit genannt.

Diese kann je nach ihrer Auswirkung auf die Fitnel3 entweder durch Abpufferung der externen

Einfliisse (Bienennester!) oder durch physiologische Regulationsmechanismen minimiert oder
aber zugelassen und fiir adaptive Zwecke genutzt werden. Andern sich Phianotypen graduell
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mit gradueller Anderung eines externen Einflusses, spricht man von Reaktionsnormen, wenn
aber durch Umwelteinfliisse zwei oder mehr diskrete Phdnotypen ohne intermedidre Formen
entstehen, liegt Polyphénismus vor. Polyphénismus kann zwei verschiedene Ursachen haben:
entweder werden verschiedene Individuengruppen einer Art durch diskrete Unterschiede eines
Umweltfaktors beeinflusst, wie z.B. die beiden Generationen des Landkértchen-
Schmetterlings (Araschnia levana), oder ein kontinuierlich schwankender Umweltfaktor
bewirkt bei Erreichen eines Schwellenwerts das Umschalten von einem Entwicklungsweg zu
einem anderen (Nijhout 2003). West-Eberhard (2005) hélt phénotypische Plastizitdt fiir eine
Voraussetzung zur Entstehung adaptiver Verdnderungen, wobei genetische Akkomodation
(Nijhout 2003) von Schwellenwerten in der Folge das Auftreten eines vorteilhaften Phénotyps
fixiere.

Phéinotypische Variabilitdt ist bei Bienen meist nicht besonders auffallend, jedoch qualitativ
und quantitativ in Taxon-spezifischer Weise vorhanden. Die GroBe einer Biene ist als
Reaktionsnorm durch die Futtermenge bestimmt, die ihr als Larve zugeteilt war. Sie schwankt
gewohnlich innerhalb einer Bienenart nicht so stark wie bei den néchstverwandten
Grabwespen, weil Pollen und Nektar besser portionierbar sind als ganze Arthropoden, die
Larvennahrung der Grabwespen, daher die Zuteilung zu den Brutzellen gleichmaéssiger
erfolgen kann. Gewollte Unterschiede bestehen bei der Verproviantierung von Brutzellen mit
Eiern verschiedenen Geschlechts dann, wenn ein Sexualdimorphismus in der Grofle der
Imagines vorliegt. In vielen Taxa sind die Mannchen kleiner als die Weibchen und haben
dementsprechend weniger Larvenproviant zugeteilt bekommen. Diploide Ménnchen erhalten
allerdings als ,,gedachte” Weibchen eine Weibchen-Portion Proviant und sind daher hiufig
groBer als ihre haploiden Artgenossen. Bei der Wollbiene Anthidium manicatum sind die
Mainnchen oft mehr als doppelt so groB3 wie die Weibchen, es gibt allerdings auch Méannchen
von Weibchen-GroBe und Uberginge zwischen den Extremen. Die groBen Minnchen
besetzen und verteidigen Territorien, die kleinen wandern herum, d.h. die Paarungsstrategie
dndert sich mit der GroBe. GroBere Territoriumsbesitzer paaren sich 6fter als kleinere (Starks
& Reeve 1999). Die Entscheidung eines Weibchens, wie viel Proviant es einem ménnlichen
Ei zuteilt, hat also nicht nur Auswirkungen auf die GroBe des adulten Mannchens, sondern
auch iiber dessen Verhalten und Paarungserfolg und damit auch {iber seinen eigenen
Fortpflanzungserfolg. Alternative Paarungsstrategien sind im Tierreich verbreitet (Gross
1996).

Kim & Thorp (2001) stellten bei Megachile apicalis einen Saison-Dimorphismus in der
GroBe fest: Die Weibchen der ersten Generation waren grofler und legten mehr, aber mit
weniger Proviant versehene FEier, die Weibchen der Sommergeneration waren
dementsprechend kleiner und legten weniger, dafiir aber besser verproviantierte Eier. Wie
unter 3.1.1. ausgefiihrt, iiberhitzen kleinere Individuen einer Art wihrend des Fluges bei
hohen Umgebungstemperaturen weniger leicht als groflere. Dementsprechend nimmt die
GroBe bei manchen Arten mit groBBer Nord-Siid-Erstreckung ihres Verbreitungsareals (z.B.
Megachile apicalis, M. deceptoria — K. M.) im Einklang mit der Bergman’schen Klimaregel
mit sinkenden Durchschnittstemperaturen deutlich zu. Bei anderen Arten (z.B. Anthidium
septemdentatum, Andrena flavipes, A. ovatula — K. M.) kann allerdings iiber mehrere
Breitengrade hinweg kein statistisch signifikanter Groenunterschied gefunden werden (K.
M.).

Besonders bedeutsam fiir adaptive Evolution ist die allometrische Variation von
morphologischen Strukturen. Allometrisches Wachstum ist dadurch gekennzeichnet, daf} ein
Wachstumsimpuls wihrend der Entwicklung (z.B. durch vermehrt zur Verfligung stehendes
Futter) sich auf die drei Dimensionen einer anatomischen Struktur ungleich auswirkt,
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wodurch neue Proportionen entstehen. Das Potential flir allometrisches Wachstum ist bei den
Bienenarten recht unterschiedlich. Ebmer (1974) stellt grafisch die Variation der
Gesichtsform (Ldnge vs. Breite) bei den Weibchen dreier nahe verwandter Lasioglossum-
Arten (fulvicorne, subfulvicorne, fratellum) mit méssiger Variabilitit dar. In der genannten
Reihenfolge werden die Gesichter relativ langer, wobei die Indizes sich bei den Weibchen
nicht iiberschneiden, bei den Ménnchen jedoch schon. Dies deutet auf eine Vernischung
zwischen den drei teils syntop vorkommenden Arten anndhernd dhnlicher GroBenklasse
beziiglich der Form der besuchten Bliiten hin. Lange, schmale Gesichter ermdglichen besser
die Nutzung von Rohrenbliiten als kurze, breite. Die Furchenbiene Lasioglossum morio ist
andererseits in der Gesichtsform so variabel, daB man bei den gegenséitzlichen Extremen
versucht ist, Zweifel an der Zugehdrigkeit zur gleichen Art zu hegen. Dies verringert die
intraspezifische Konkurrenz, indem verschiedenen Individuen verschiedene Bliitenformen
praferieren konnen. In Gattungen, in denen Arten mit wenig variablen langen, schmalen
Gesichtern oder zuminderst verldngerten Wangen auftreten (z.B. Lasioglossum, Colletes,
Eucera), finden sich meist auch Arten mit groBer Variabilitdt der Gesichtsproportionen, was
fiir eine Praformation der Fihigkeit zu allometrischem Gesichtswachstum in der Gattung
spricht, die in einzelnen Fillen adaptiv genutzt und genetisch akkomodiert wurde. Im Sinne
West-Eberhards scheint hier adaptive Evolution an vorgegebener allometrischer Variabilitét
anzusetzen (West-Eberhard 2003).

Ein bemerkenswerter und gut dokumentierter Fall von Polyphdnismus durch allometrisches
Wachstum liegt im Ménnchen-Dimorphismus der nordamerikanischen Biene Macrotera
portalis (Fam. Andrenidae) vor. Die Art nistet kommunal, wobei bis zu 30 Weibchen ein Nest
beniitzen, jedoch jeweils nur ihre eigenen Zellen versorgen. In den Nestern befinden sich
darin geschliipfte, grokopfige, jedoch auf Grund reduzierter Flugmuskulatur flugunfihige
Mainnchen, die sich mit den Weibchen vor deren Eiablage zu paaren suchen und dabei
untereinander Kdmpfe austragen, die bis zum Tod fiithren kénnen. Eine zweite Ménnchen-
Form hat kleine Kopfe, ist flugfihig und verlédsst nach dem Schliipfen sofort das Nest. Diese
Mainnchen suchen auf Bliiten nach Weibchen (Danforth 1991 a, b). Eine vergleichende
Untersuchung, bei der sieben andere Arten der Gattung Macrotera einbezogen wurden, ergab,
daf3 allometrisches Kopfwachstum mit artspezifisch unterschiedlichem Koeffizienten auch bei
den anderen Arten vorhanden ist, dort aber zu einer kontinuierlichen Variation, also einem
Mainnchen-Polymorphismus fiihrt (Danforth & Desjardins 1999). Die Autoren sehen im
Mannchen-Dimorphismus bei Macrotera portalis einen abgeleiteten Zustand, der aus dem
Mainnchen-Polymorphismus einer ancestralen Art durch Selektion gegen die im Kampf um
Weibchen nicht konkurrenzfihigen Zwischenformen entstanden ist. Da groflere Ménnchen
disproportional groflere Kopfe haben und die Gréf3e einer Biene von der Menge des Proviants
abhéingt, der ihr als Larve zur Verfiigung gestanden hat, hitten Weibchen die Moglichkeit, mit
der Menge des einem Mainnchen-Eies zugeteilten Proviants zu entscheiden, ob sie
groBBkopfige, aggressive, stationdre oder kleine, dispergierende Médnnchen erzeugen wollen,
dies in dhnlicher Weise, wie die Weibchen von Arten mit Sexualdimorphismus in der GréB3e
die Futtermenge in einer Zelle nach dem Geschlecht des zu legenden Eies zuteilen. Die
Selektion gegen intermedidre Mannchen wiirde daher beim Verproviantierungsverhalten der
Weibchen ansetzen konnen. Als ultimaten Faktor fiir die Entstehung des Minnchen-
Dimorphismus bei Macrotera portalis vermuten Danforth & Dejardins (l.c.) die Dichte der
Weibchen, weil sie meinen, da} bei hoherer Weibchendichte im Nest aggressivere Mannchen
im Vorteil seien. Strikter Maiannchen-Dimorphismus scheint bei Bienen sehr selten
aufzutreten, dokumentiert ist er nur in eciner weiteren Bienenfamilie (Halictidae) bei
Lasioglossum hemichalceum (Kukuk & Schwarz 1988).
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Auch die Pigmentierung kann bei manchen Arten einer phanotypischen Variation unterliegen.
Andrena cineraria, A. limata, A. pilipes u.a. zeigen mit Zunahme der
Durchschnittstemperaturen als Reaktionsnorm eine Zunahme der Fliigelpigmentierung. Ein
Polyphénismus der Gesichtsbehaarung tritt bei den beiden Generationen von Andrena
minutula auf: die Friihlingsgeneration hat mehr oder weniger schwarz behaartes Gesicht, der
Sommergeneration fehlen schwarze Gesichtshaare. Die Schwiérzung der Gesichtsbehaarung
ist auch bei einigen anderen Andrena-Arten variabel, die proximaten Griinde dafiir sind
jedoch nicht so offenkundig wie beim vorigen Beispiel. Farbvarianten innerhalb einer
Population treten bei einigen Hummelarten und bei einigen Arten der Gattung Anthophora
auf, auch in diesen Féllen sind jedoch die Ursachen ungeniigend erforscht. Wohl genetisch
bedingt ist das Auftreten von Minnchen-Merkmalen in Form einer Weissfleckung des
Nebegesichts bei Weibchen einiger Ostlicher Populationen von Andrena schencki und die
komplette Schwarzfarbung beider Geschlechter von Andrena scita, einer Art mit ansonsten
rotem Hinterleib, in Teilen des stlichen Bereichs ihrer Verbreitung.

Sozialverhalten

Artspezifische Niststandorte, die in der Landschaft nur in endlicher Zahl, lokal begrenzt und
diskontinuierlich zur Verfiigung stehen, stellen einen dichteabhéngigen Selektionsfaktor dar.
Die Tendenz zu Nestaggregationen und die Fahigkeit zu gemeinsamer Beniitzung von Nestern
durch verschiedene Weibchen (kommunales Nisten) verringert den Selektionsdruck durch
diesen Faktor, erhoht aber gleichzeitig die intraspezifische Kompetition um Pollen und
Nektar, einer weiteren Ressource mit dichteabhéngiger Selektionswirkung. Aggregiertes und
kommunales Nisten wird nur dann die FitneB3 steigern, wenn die Futterressourcen (Futter =
Larvennahrung) innerhalb des Aktionsradius der Bienen nicht limitierend wirken. Dies ist
dann der Fall, wenn sie in deutlich groBerer Menge, als es dem Bedarf der Aggregation
entspricht, zur Verfiigung stehen und nicht zu sehr durch interspezifische Konkurrenz
dezimiert werden. Durch Polylektie und VergroBerung ihres Aktionsradius kann eine
Bienenart evolutiv das zur Verfiigung stehende Futterangebot vergroBern, eine Steigerung der
Sammeleffizienz z.B. durch hohere Sammelgeschwindigkeit und grofere Mengen
transportierten Pollens pro Sammelflug (Megachiliden, Dasypoda) verbessert die
interspezifische Konkurrenzfahigkeit.

Erheblich steigern konnte ein Bienenweibchen seine Konkurrenzfahigkeit und damit seine
FitneB auch, wenn es ihm geldnge, uneigenniitzige, d.h. nicht auf eigene Fortpflanzung
bedachte Helfer fiir das Futtersammeln und die Brutpflege zu gewinnen. Genau dies ist bei
der Evolution eusozialen Verhaltens gelungen. Unter FEusozialitit versteht man das
Zusammenwirken von kooperativer Brutpflege, Generationeniiberlappung und Arbeitsteilung
bei der Reproduktion. Wie bereits in Kap. 2.1 ausgefiihrt, scheint die Evolution von
Eusozialitit durch das genetische System der Haplodiploidie gefordert zu werden. Im Verlauf
der Bienenevolution ist offenbar Eusozialitit mindestens achtmal unabhéngig voneinander
entstanden. Sie tritt uns heute bei den Bienen in zwei verschiedenen Formen gegeniiber: einer
einfacheren, manchmal im Schrifttum als ,primitiv bezeichneten, und einer
fortgeschrittenen, hoch entwickelten Form.

Als primitiv eusozial bezeichnet man Arten mit solitirer Nestgriindungsphase, meist
einjdhrigem Staat, geringen morphologischen Kastenunterschieden, beschrinkt auf die GroBe,
und Fehlen bestimmter Formen hoherer Verstindigung und Kooperation. Fortgeschrittene
Eusozialitit ist gekennzeichnet durch eine soziale Griindungsphase des Staates, mehrjahrige
Staaten, grof8e morphologische Kastenunterschiede und hochkomplexe Verstindigungs- und
Kooperationsformen zwischen den Mitgliedern eines Nestes. Zur ersten Gruppe gehdren die
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Hummeln (Bombini) und einige Gruppen der Furchenbienen (Halictinae) sowie in
schwicherer Ausprigung die Xylocopinae (Allodapini, Xylocopini, Ceratinini) und wenige
Arten von Euglossini. Die Gruppe der hoch eusozialen Bienen umfasst die artenreichen
Stachellosen Bienen (Meliponini) sowie die wenigen Arten der Honigbienen (Apini) (Wilson
1971, Michener 1974).

Neben den hochsozialen Formen und den Hummeln haben in den letzten Jahrzehnten die
Halictinae beziiglich ihrer Sozialstrukturen das meiste Forschungsinteresse auf sich gezogen.
Von den tiber 3500 beschriebenen Arten sind annidhernd 830 eusozial (Michener 2000, Brady
et al. 2006). Dadurch ist eine breite Palette verschiedener artspezifischer Ausformungen
eusozialen Verhaltens gegeben, die reiches Studienmaterial fiir die Erforschung der Evolution
des Sozialverhaltens bei Bienen bictet (siche Michener 1990). Eusozialitat ist innerhalb der
Halictinae dreimal unabhédngig voneinander entstanden und hat sich im Verlauf der
Phylogenese innerhalb der drei eusozialen Kladen auch mehrfach wieder zuriickgebildet
(Danforth 2002). Dariiber hinaus wurden eine Reihe von Arten gefunden, die sowohl
eusoziale als auch solitdr nistende Populationen aufweisen, darunter Lasioglossum calceatum
(Sakagami & Munakata 1972), Lasioglossum albipes (Plateaux-Quénu 1992), Halictus
rubicundus (Eickwort et al. 1996, Soucy & Danforth 2002) und Halictus sexcinctus (Richards
et al. 2003). Die solitdren Populationen dieser Arten fliegen in kiithleren Klimazonen mit
kiirzerer ,,bienentauglicher” Jahreszeit, die eusozialen in Bereichen mit lingeren Sommern.
Halictus sexcinctus nistet in Mitteleuropa solitér, in stidgriechischen Populationen kommen
als einziges bisher bekanntes Beispiel dieses Typs sozialer Polymorphie eusoziale und
kommunale Niststrukturen nebeneinander vor (Richards et al. 2003). Wahrend die hoch
entwickelte Eusozialitit der Apini und Meliponini in der Kreidezeit wihrend der Friihzeit der
Bienenevolution vor mehr als 65 Millionen Jahren entstanden sein muss und irreversibel zu
sein scheint, ist die primitive Eusozialitit der Halictinae nach DNA-Sequenz-Studien erst 20-
22 Millionen Jahre alt und noch sehr labil. Die Urspriinge der Sozialstruktur der drei
eusozialen Kladen der Halictinae scheinen in eine Periode der globalen Erwéarmung gefallen
zu sein (Brady et al. 2006).

Bei Arten mit primitiver Eusozialitdt verhilt sich das nestgriindende Weibchen zunichst wie
eine solitire Biene, beendet aber die Brutpflege nicht mit der Verproviantierung der
Brutzellen, der Eiablage und dem Verschluss des Nestes, sondern geht zu subsozialem
Verhalten iiber, d.h. es kontrolliert und betreut weiterhin das Nest bis zum Schliipfen der
neuen Imagines. Die Fahigkeit zu subsozialem Verhalten ist nach Linksvayer & Wade (2005)
eine Voraussetzung fiir die Evolution von Eusozialitit. Das System der Subsozialitéit bote die
Moglichkeit der progressiven Fiitterung der Larven und damit der Verteilung der Last des
Futtersammelns auf einen grofBeren Zeitraum, was bei starker interspezifischer Konkurrenz
um Pollen und Nektar ein Vorteil sein kdnnte. Diese evolutive Moglichkeit ist aber nur bei
den hoch eusozialen Honigbienen, in verschiedenem Ausmal} bei den primitiv eusozialen
Hummeln und Allodapini geniitzt worden, bei allen anderen Bienen wird, soweit bekannt, die
Gesamtmenge des zur Larvenentwicklung notigen Futters vom Weibchen vor der Eiablage,
zumindest vor dem Schliipfen der Larve, bereitgestellt. Moglicherweise bestehen bei vielen
Arten thermophysiologische Hemmnisse, die Flugzeit zu verlingern. Honigbienen und
Hummeln sind gute Thermoregulierer und konnen auch in Gebieten mit starken
jahreszeitlichen Temperaturschwankungen mit Ausnahme des Winters das ganze Jahr iiber
fliegen, Allodapini sind als tropische bis subtropische Arten meist nicht mit groflen
jahreszeitlichen Temperaturschwankungen konfrontiert, sodal8 bei diesen Gruppen durch eine
jahreszeitliche Verldngerung der Flugaktivitit keine thermophysiologischen Probleme
entstehen.
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Der nun schliipfende Nachwuchs besteht im Normfall aus Tochtern mit unterentwickelten
Ovarien, die als Arbeiterinnen die Betreuung weiterer Generationen iibernehmen, wéhrend
das Griinderweibchen sich nun als ,,Konigin“ nur mehr der Eiablage und der Beeinflussung
bzw. Aktivierung ihrer Arbeiterinnen widmet, meist auch das Nest nicht mehr verldsst. Mit
dem Eintritt dieser Generationentiberlappung und Arbeitsteilung ist die Phase der Eusozialitét
erreicht. In Gebieten mit stirkeren jahreszeitlichen Temperaturschwankungen sind die zur
warmeren Jahreszeit fliegenden Arbeiterinnen mehr oder weniger deutlich kleiner als die zur
kiihleren Jahreszeit flugaktiven Geschlechtstiere (Michener 1990), was thermophysiologisch
das Problem der Ausdehnung der Flugaktivitit iiber Jahreszeiten mit unterschiedlichen
Temperaturcharakteristika 16sen hilft. Die nichste oder iibernichste, im Herbst schliipfende
Generation, alles noch Kinder des Griinderweibchens, sind dann wieder (normal grof3e)
Geschlechtstiere, mit denen ein neuer Zyklus beginnt. Die Dauer eines Zyklus betrigt also in
Klimazonen mit Jahreszeiten bei den meisten Arten ein Jahr. Durch die Steigerung der
Konkurrenzfahigkeit um Futterressourcen iiber die Gewinnung reproduktiv uneigenniitziger
Helfer und zeitlicher Erstreckung der gesamten Sammelaktivitidt der Kolonie, damit einer
VergroBerung des Angebots an Futterressourcen, gelingt es einem Griinderweibchen,
wesentlich mehr Nachkommen in der nichsten Geschlechtsgeneration pro Jahr zu erzielen als
ihr dies bei solitdrer Lebensweise mdglich gewesen wire.

Eine bemerkenswerte Ausnahme von der Jahrlichkeit der Koloniezyklen in gemaissigten
Klimazonen zeigt die Furchenbiene Lasioglossum marginatum. Bei ihr dauert ein
Koloniezyklus entsprechend der Lebenszeit der Konigin 5-6 Jahre, die Futtersammelaktivitit
ist auf wenige Wochen im Friihjahr beschrénkt, in der iibrigen Zeit ruhen die Tiere im Nest.
Gegen Ende des Zyklus entstehen Geschlechtstiere. Nur die Mannchen verlassen im Herbst
das Nest und suchen frisch geschliipfte Weibchen in anderen Nestern. Verpaarte Weibchen
werden im néichsten Frithjahr zu Nestgriinderinnen (Plateaux-Quénu 1959, Westrich 1989).
Bei dieser Art finden Futterfliige nur zu einer Jahreszeit statt, Kénigin und Arbeiterinnen sind
an der Grofe nicht zu unterscheiden.

Von dem geschilderten theoretischen Ablauf der Entstehung primitiv eusozialer Kolonien gibt
es in der Realitdt viele Abweichungen, die individuell oder in verschiedenen Populationen
bzw. Arten, temporér oder stindig, in bestimmten Prozentsdtzen der Kolonien oder allgemein
auftreten, zufallsbedingt, 6kologisch oder durch sonstige Einfliisse verursacht sein konnen
(siche z.B. Wyman & Richards 2003). Bei manchen dieser Variationen ist die Definition der
Eusozialitdt nicht mehr erfiillt. Wenn Individuen der gleichen Generation gemeinsame
Brutpflege betreiben, jedes Weibchen jedoch aktive Ovarien hat und Eier legt, d.h. keine
Arbeitsteilung in der Reproduktion besteht, nennt man die Struktur quasisozial. Semisozial ist
eine Bienenkolonie mit gemeinsamer Brutpflege und Arbeitsteilung in der Reproduktion, die
aus Tieren der gleichen Generation besteht, also keine Generationeniiberlappung aufweist.
Semisozialitdt entwickelt sich oft bei ansonsten eusozialen Arten voriibergehend bei der
Nestgriindung oder wenn das Griinderweibchen ausfillt und durch eine Arbeiterin ersetzt
wird, bei manchen Halictinae ist sie aber konstitutiv (Danforth 2002). Quasisoziale Episoden
treten selten auf und miinden meist in eine semisoziale Struktur. Bei manchen Arten der
Gattung Ceratina entwickeln sich alle drei Arten des Zusammenwirkens von Weibchen bei
der Brutpflege, quasisozial, semisozial und eusozial, alternativ aus préireproduktiven
Uberwinterungsgesellschaften, wobei die Kolonie meist nicht mehr als zwei Weibchen
umfasst. Quasi- und semisoziale Kolonien wurden auch bei manchen Allodapini, z.B.
Exoneura bicolor, festgestellt (Michener 1990a).

Paxton et al. (2002) untersuchten die soziogenetische Organisation von 18 Kolonien der
Furchenbiene Lasioglossum malachurum, der Art mit der hochst entwickelten Eusozialitit
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unter den primitiv eusozialen Halictinae (Westrich 1989), vermittelst Mikrosatellitenanalyse
der adulten weiblichen Insassen und Puppen. Alle Kolonien hatten im Einklang mit fritheren
Untersuchungen nur eine Konigin. Die K&niginnen waren fakultativ polyandrisch. Manche
Insassen einer Kolonie waren untereinander nicht verwandt, am wahrscheinlichsten wegen der
Ubernahme des Nestes durch ein anderes Weibchen in der Frithphase des Koloniezyklus vor
dem Schliipfen der Arbeiterinnen. Arbeiterinnen, die nicht von der regierenden Koniginnen
abstammten, waren im Stande, befruchtete Eier zu legen, die sich in Gegenwart der Konigin
erfolgreich zu Weibchen entwickelten. Die von der Konigin abstammenden Arbeiterinnen
taten dies nie.

Zum Verstidndnis der Sozialitdt ist in Erinnerung zu rufen, daB3 Bienen eine hervorragende
Riechfdhigkeit besitzen, fiir Insekten bemerkenswert lernfdhig sind und ihr differenziertes
Verhalten dusseren Gegebenheiten anpassen kdnnen. Die Riechfdhigkeit begriindet sich auf
eine grofle Zahl von verschiedenen Geruchsrezeptoren (OR). Die Honigbiene besitzt 163
funktionelle OR-Gene und etwa ebenso viele Glomeruli im Antennallobus, mehr als doppelt
so viel wie Drosophila (Robertson & Wanner 2006). Neuronen mit dem gleichen Typ
Geruchsrezeptor miinden in denselben Glomerulus (Jacquin-Joly & Merlin 2004). Mit dieser
sinnesphysiologischen Ausstattung sind Bienen in der Lage, Pflanzenarten {iber ihre
Duftbouquets zu unterscheiden und zu lokalisieren (Galizia & Menzel 2001), ja sogar
verschiedene Genotypen einer Bliitenpflanze zu erkennen (Wright et al. 2002). Sie
registrieren olfaktorisch Fussabdriicke von Art- bzw. Gattungsgenossen auf Bliiten und
verschwenden dadurch keine Zeit auf einen vergeblichen Besuch (Goulson et al. 1998, Eltz
2006), sind dariiber hinaus sogar imstande, individuelle Duftmarken von Artgenossen auf
Bliiten zu erkennen und damit moglicherweise auf Dominanzverhdltnisse zu reagieren
(Gilbert et al. 2001). Olfaktorische Signale spielen die Hauptrolle bei der Geschlechterfindung
und Beurteilung der Paarungsbereitschaft von Weibchen durch die Ménnchen (Ayasse et al.
2001, Simmons et al. 2003), sie konnen maBgebend fiir die Erkennung des eigenen Nestes
sein (Wcislo 1990, 1992, Bennet et al. 2006) und ermdglichen bei sozialen Bienen die
Unterscheidung von Nestangehorigen und nestfremden Artgenossen sowie die Einschdtzung
des Verwandtschaftsgrades zwischen Individuen einer Art (Michener & Smith 1987, Inoue et
al. 1999). Intra- und interspezifische Signale werden hauptsidchlich durch Kohlenwasserstofte
vermittelt, die in verschiedenen Mischungen mit wenigen Haupt- und zahlreichen
Nebenkomponenten verschiedener Kettenlange und verschiedenen Substituenten entweder die
Kutikula impriagnieren oder von verschiedenen exokrinen Driisen sezerniert werden (Howard
& Blomgquist 2005). Dieses System ermoglicht auch Variationen der Duftbouquets zwischen
Individuen und damit Individualitit.

Die Moglichkeit, zu lernen und Erfahrungen zu nutzen, wurde hauptsidchlich an der
Honigbiene (Zhang et al. 2006) und Hummeln (siehe Chittka & Raine 2006), untersucht.
Zhang et al. (2006) kommen zu dem Schluss, daB ,,...the bee with a tiny brain possesses a
sophisticated memory, and is able to remember tasks within a temporal context. Honey bees
can thus “plan” their activities in time and space, and use context to determine which action to
perform and when.” Verhalten ist also bei Bienen zum Teil von Erfahrungen abhéngig. Diese
Variabilitdt ergénzt die phéanotypische Plastizitdit des Verhaltens als Reaktion auf
Umwelteinfliisse wéhrend der Entwicklung, wie wir sie bei den Paarungsstrategien der
Minnchen von Macrotera portalis und Anthidium manicatum kennengelernt haben. Die
Moglichkeit der Einpassung des Verhaltens an Umweltbedingungen durch die beiden
genannten Mechanismen ist bei K-Selektanten wie den Bienen mit geringer Vermehrungsrate
und geringer genetischer Variabilitit z.T. eine Alternative zur verringerten genetische
Anpassungsfahigkeit. Vergleichende systematische Untersuchungen von Sinnesphysiologie,
Lernen und Verhalten, dieser fiir die Evolution so bedeutsamen Merkmale, fehlen leider —
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wohl wegen der experimentellen Schwierigkeiten der Haltung vieler Bienen in
Gefangenschaft — fast vollig. Die Ausprédgung der damit zusammenhéngenden Fahigkeiten
wird jedoch je nach Lebensweise und Okologie von Art zu Art bzw. zwischen den Taxa
verschieden sein. Z.B. finden viele Bienenarten die Eingénge zu ihren Nestern nicht tiber den
Geruchssinn, wie oben angefiihrt, sondern rein optisch (Inouye 2000).

Wie kommt es zur Kastenbildung bei den primitiv eusozialen Arten und warum ist die
Ovarialentwicklung bei der ersten Tochtergeneration des Griinderweibchens gehemmt? Durch
die Kastenbildung bei eusozialen Bienen ist das Prinzip der Arbeitsteilung bei der
Reproduktion verwirklicht. Bei den primitiv eusozialen Halictinae laufen in der Solitirphase
der nestgriindenden Weibchen zunichst alle zur Reproduktion gehdrenden Verhaltensweisen
(Verpaarung, Nestbau, Anlage von Zellen, Futtersammelfliige und Verproviantierung der
Zellen, Eiablage, Verschluss der Zellen) in der richtigen zeitlichen Reihenfolge ab. Mit dem
Ubergang zur eusozialen Phase, d.h. mit dem Schliipfen der Tochter, kommt es in beiden
Kasten, der nunmehrigen Ko6nigin und den Arbeiterinnen, zu Ausfillen in dieser
Verhaltensabfolge. Bei der Konigin sind manche Nestbauaktivititen wie die Anlage von
Zellen, besonders aber deren Verproviantierung unterdriickt, bei den Arbeiterinnen treten
eben diese Aktivititen heterochron auch ohne vorherige Verpaarung und Ovariolenenreifung
auf.

Eiablage in nicht selbst gebaute und verproviantierte Zellen, d.i. das Herauslosen und
Verselbstandigen der Eiablage aus einem Kontext von Verhaltensabldufen, kommt ausser bei
eusozialen Arten nur bei nestparasitischen Bienen vor. Die Féhigkeit dazu ist wohl fiir die
Evolution in beide Richtungen eine Voraussetzung. In diesem Zusammenhang ist
erwdhnenswert, dal auch ein anderes Verhaltenselement mancher brutparasitischer Bienen,
das Auffressen fremder FEier, in eusozialen Bienengesellschaften bei Auftreten von
Reproduktionskonkurrenz zwischen Weibchen oder Arbeiterinnen mit entwickelten Ovarien
verbreitet ist (Roseler & van Honk 1990, Engels & Imperatriz-Fonseca 1990). Eine evolutive
Weiterententwicklung dieser Verhaltensweisen ist die Produktion von ,Ndhreiern® fiir die
Konigin durch Arbeiterinnen (Engels & Imperatriz-Fonseca 1990). Man konnte vermuten,
dal kommunales Nisten, Eusozialitit und Brutparasitismus drei alternative Wege der
Evolution zur Ausniitzung optimaler Niststandorte sind, wobei mit der Aquisition von
Eusozialitdt oder Brutparasitismus auch das durch eine Konzentration reproduzierender
Bienen am selben Ort entstechende Problem der intraspezifischen Futterkonkurrenz gelost
wird. Tatsdchlich kommen zusdtzlich zur solitiren Lebensweise alle drei genannten
Lebensformen bei den Halictinae alternativ nebeneinander vor (Michener 1990, Brady et al.
2006).

Der reguldre Ablauf der weiblichen Reproduktionsaktivititen erfolgt nach einem Programm,
das durch komplexe interne Regulationsmechanismen unter Einschluss bestimmter
hormoneller Konstellationen und durch externe Ausloser gesteuert wird. Viele
molekularbiologische und biochemische Details dieser Kaskade sind noch wenig bekannt, so
dal auch die Bedingungen fiir eine Entkoppelung der einzelnen Schritte theoretisch nicht
benannt werden kdnnen. Bei den primitiv eusozialen Bienen ist Folgendes zu beobachten: Mit
dem Schliipfen der Tochter eines Griinderweibchens, aber auch bei Griindung einer
semisozialen Struktur durch zwei oder mehrere Weibchen entsteht zwischen den Weibchen
eines Nestes eine Rangordnung, die bei den Halictinae durch bestimmte Verhaltensweisen
etabliert wird. Das pradsumptiv dominante Tier, offenbar immer das dlteste Weibchen, erreicht
seine Stellung in der Rangordnung durch agonistisches Verhalten, z.B. durch Ileichte
Kopfstosse bei Begegnung mit Nestgefdahrtinnen. Auch das mehrere Zentimeter weite rasche
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Riickwirtslaufen in den engen Géngen des Nestes bei Begegnungen ist ein Attribut der
Dominanz.

Nach Etablierung der Rangordnung nehmen agonistische Auseinandersetzungen ab. Die
nunmehr subordinaten Mitglieder der Gemeinschaft, die Arbeiterinnen, haben gelernt, das
dominante Tier, ihre Konigin, jetzt am Individualgeruch zu erkennen und versuchen, direkte
Kontakte mit ihm in unterschiedlichem Ausmall — der ndchsthochste Rang mehr, die
niedrigsten Rdnge weniger — zu vermeiden. Die Stellung einer Biene in der Rangordnung
wirkt sich auf die Ovarialentwicklung aus: je niedriger der Rang, desto weniger entwickelt
das Ovar. Mit dem Rang der Konigin sind neben der vollkommenen Ovarialentwicklung und
den Verhaltensweisen der Dominanz auch das Einstellen der eigenen Futtersammelfliige, eine
langere Lebensdauer und ein hohes Mafl an Aktivitit im Nest verbunden. Diese Rastlosigkeit
treibt offenbar die Arbeiterinnen zu mehr ,,Fleiss“ an, da diese bei Verlust der Konigin ihre
Aktivitidt stark reduzieren. Auch unter den Arbeiterinnen ist das Verhalten nach der
Rangordnung differenziert. Die in der Rangordnung nach der Konigin néchste Arbeiterin hat
bei den Halictinae das am zweitweitesten entwickelte Ovar. Sie hélt sich mehr im Nest auf
und fiihrt weniger Futtersammelfliige durch als die niedrigeren Rénge. Sie versieht
vornehmlich die Position der Wéchterin im Nesteingang, wodurch sie weniger in direkten
Kontakt mit der Konigin kommt. Bei Verlust der Konigin springt sie als Ersatzkonigin ein
und verhélt sich dann genau so wie eine Griinderkonigin, nimmt die Dominanz-
Verhaltensweisen an und legt normal Eier und wenn sie vorher verpaart war, auch weibliche.

Die durch die Dominanz der Konigin induzierte Hemmung der Ovarialentwicklung inklusive
der damit zusammenhéngenden Verhaltensdnderungen ist also reversibel, wenn sie nicht zu
lange wihrt. Verpaart konnen Arbeiterinnen manchmal deshalb sein, weil in der ersten
Filialgeneration der Griinderkonigin in artspezifisch verschiedenem, meist jedoch sehr
geringem Prozentsatz auch Miannchen vorhanden sein konnen, die sich mit Arbeiterinnen
paaren. Arbeiterinnen konnen bei manchen Arten auch in erheblichem Umfang an der
Produktion von Ménnchen-Eiern in der letzten (Geschlechts-)Generation beteiligt sein, was
damit erkldrt wird, da3 wegen der dann erreichten Grofle der Kolonie der supprimierende
Einfluss der Konigin auf die Ovarialentwicklung der Arbeiterinnen nachldsst oder die Konigin
bereits gestorben ist (zusammengefasst nach Michener 1990). Bei Hummeln ist die
Differenzierung der Arbeiterkaste viel ausgepragter als bei den Halictinae. Sie bilden in dieser
Hinsicht einen Ubergang zu den hoch eusozialen Formen. Die Tiere, die Futter sammeln,
haben aber auch bei ihnen den niedrigsten Rang und das am wenigsten entwickelte Ovar
(Roseler & van Honk 1990).

Das Alter ist der wichtigste pradisponierende Faktor fiir die Rangordnung. In einer Kolonie
mit Griinderweibchen und ihren weiblichen Nachkommen wird daher immer das
Griinderweibchen die Konigin sein, die weiblichen Nachkommen verbleiben als
Arbeiterinnen im Nest. Bei manchen Arten kann ein Teil der geschliipften Tiere das Nest auch
verlassen, sich paaren und spidter, meist nach Diapause, selbst ein Nest.griinden (Yanega
1988, Michener 1990). Gibt es in einem Nest mehrere Griinderweibchen oder wird eine
Konigin durch eine Arbeiterin ersetzt, so konnen andere Faktoren wie z.B. die Grofe fiir die
Dominanzentwicklung entscheidend sein. Da Gro3e durch die Futtermenge, die der Larve zur
Verfiigung steht, entschieden wird, wird damit die Entstehung einer Priddisposition in das
Larvenstadium verlegt.

Bei den Bienentaxa mit hoch entwickelter Eusozialitdt wird im Gegensatz zu den primitiv

eusozialen Arten die Kaste eines adulten Weibchens durchwegs im frithen Larvenstadium
festgelegt, und zwar entweder durch Unterschiede in der Qualitdt des Futters (Weiselfutter bei
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Apis) oder iiber genetische Pradisposition bzw. Quantitét des Futters (bei Meliponini — Engels
& Fonseca-Imperatriz 1990). Auch bei Hummeln, die auch in dieser Hinsicht einen Ubergang
von der primitiv eusozialen zur hoch eusozialen Lebensweise bilden, wird die Kaste durch
den vermuteten Einfluss eines von der Konigin stammenden Pheromons bereits im frithen
Larvenstadium bestimmt (Pereboom et al. 2005). Pheromone der Konigin spielen bei den
hoch eusozialen Bienen eine entscheidende Rolle bei der Steuerung der Kolonie. Die
Differenzierung der Arbeiterkaste ist viel stirker ausgeprégt als bei den primitiv eusozialen
Arten, die Aufgaben dndern sich bei den Honigbienen mit dem Alter einer Arbeiterin nach
einem feststehenden Programm (Engels & Imperatriz-Fonseca 1990).

Zusammenfassend ldsst sich iber die Entwicklung zur FEusozialitit anhand der
Beobachtungen an primitiv eusozialen Taxa, die sich noch in dynamischer Mikroevolution
befinden, Folgendes sagen: Voraussetzung fiir die Entstehung von Generationeniiberlappung
und damit zusammenhéngender Kastenbildung und Arbeitsteilung in der Reproduktion ist das
Verbleiben im Nest und Aufrechterhalten bestimmter Pflegearbeiten zunéchst solitérer
Griinderweibchen bis zum Schliipfen der ndchsten Generation (Subsozialitdt). Mutationen, die
subsoziales Verhalten bewirken, sind bei Gruppen mit geringer genetischer Variation und
daher geringem genetischem Adaptationspotential besonders vorteilhaft, da sie die
Uberlebensrate frither Entwicklungsstadien erhdhen und damit die FitneB der Brutpflegerin
steigern (Linksvayer & Wade 2005). Es sei daran erinnert, dafl vorteilhafte Mutationen bei
Haplodiploiden, besonders bei geringen effektiven PopulationsgroBen bzw. unter Inzucht wie
im Fall der Bienen, schneller fixiert werden und weniger leicht durch Drift verloren gehen als
bei Diplodiploiden.

Beim ersten Nachwuchs eines Furchenbienen-Griinderweibchens, dessen Aufwachsen von
ihm noch als Solitdrbiene betreut wurde, ist das Geschlechterverhéltnis stark bis ganz zu
Gunsten von Weibchen verschoben. Diese bleiben gewdhnlich nach dem Schliipfen im Nest.
Es gibt allerdings einige Arten, bei denen schon in dieser Generation einige Weibchen das
Nest verlassen, sich verpaaren und — oft nach einer Diapause — zu neuen Griinderweibchen
werden. In Klimazonen ohne ausgeprégte Jahreszeiten kann die Anzahl solcher Weibchen bis
zu 50 % ansteigen. Etwa im gleichen Ausmal steigt dann die Zahl der Méannchen in der
Generation (Beispiele bei Michener 1990). Die letzte Generation im Koloniezyklus besteht
zur Génze aus Geschlechtstieren, die das Nest verlassen, soferne eine Jahrlichkeit im Zyklus
besteht.

Die Prédisposition zum Verbleiben im Nest wird bei Hummeln durch die Kastenbestimmung
im Larvenstadium festgelegt. Bei Halictinae scheint die Korpergrofe, die ja ebenfalls im
Larvenstadium durch die verfiigbare Futtermenge bestimmt wird, eine Prédisposition fiir das
Verlassen als zukiinftiges Griinderweibchen oder Bleiben als Arbeiterin darzustellen. Bei den
hinsichtlich GroBe gleichen Lasioglossum marginatum-Weibchen ist es die Verpaarung, die
den Ausschlag fiir das weitere Schicksal gibt. Im Detail sind aber die proximaten
Mechanismen, die den weiblichen Nachwuchs im Nest halten und zu Arbeiterinnen werden
1asst, noch nicht geklart.

Andersson (1984) und Alexander et al. (1991) vermuten, daB der Vorteil, erprobte
Neststandorte fiir die Aufzucht nutzen zu konnen, einen Selektionsdruck zumVerbleiben im
Nest ausiibt. Bei den mehrjahrigen Xylocopini und Ceratinini, bei denen die Arbeiterin des
ersten Jahres nach dem Ableben der Konigin im zweiten Jahr das Nest fiir die Aufzucht des
eigenen Nachwuchses beniitzt (Michener 1990a), kann dies direkt zutreffen, bei den
Halictinae indirekt nur dann, wenn die soziogenetische Situation fiir die Arbeiterinnen einen
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minclusive fitness*“-Vorteil (Hamilton 1964) bietet. Das Verbleiben im Nest wird auch durch
Kasten-pradisponierende Faktoren wie geringe GroBe gefordert.

Die im Nest verbleibenden Tochter sind ab nun maternaler Manipulation, meist aus
agonistischem Verhalten bestehend, ausgesetzt, wodurch Dominanz-
Subordinationsverhiltnisse induziert werden. Diese bewirken, dall iber die Mediation von
Hormonkonstellationen physiologische und Verhaltenskaskaden der Reproduktion entkoppelt
und kastenspezifisch umprogrammiert werden, wodurch bei der nunmehrigen Arbeiterkaste
heterochron, d.h. préreproduktiv, Verhaltensweisen der Brutpflege induziert werden.
Kastenunterschiede lassen sich daher an Unterschieden in der Genexpression erkennen, und
zwar erstmals schon ab dem Zeitpunkt, zu dem sie induziert worden sind (Evans & Wheeler
1999, Pereboom et al. 2005). Dies ist eine bemerkenswerte Form von
Entwicklungspolyphinismus, die sich zunéchst auf physiologische und Verhaltensmerkmale
beschrinkt und erst bei den hoch entwickelten Eusozialen auch zu morphologischen
Unterschieden fiihrt.

Die Fahigkeit zur Rekrutierung von uneigenniitzigen Hilfskrdften bei der Reproduktion
verleiht der Mutter einen gro3en Konkurrenzvorteil bei der Kompetition um Futterressourcen
und hilft, einen gilinstigen Niststandort optimal auszuniitzen, was sich in einer gegeniiber
solitdrer Lebensweise groleren Nachkommenschaft an Geschlechtstieren widerspiegelt (siche
Strohm & Bordon-Hauser 2003) und damit eine doppelt positive (Neststandort,
Futterressourcen) dichteabhingige Selektion bewirkt. Der Vorteil besteht nur dann, wenn aus
klimatischen Griinden eine Verldngerung der Nistsaison mdglich ist.

Andere Sichtweisen der Eusozialitit gehen nicht vom FitneBzuwachs der Mutter, sondern von
dem der Tochter aus: So wurde lange Zeit als ultimate Ursache fiir die Entwicklung eines
altruistischen Verhaltens bei der Eusozialitit die genetische Asymmetrie im Mutter—Tochter-
und Schwester—Schwester-Verhédltnis angesehen, die bei Haplodiploiden gegeben ist:
Schwestern haben zu 75 % identische Gene, zwischen Mutter—Tochter gibt es aber nur 50 %
genetische Ubereinstimmung, daher sollte das Interesse einer Tochter groBer sein, Schwestern
gro3 zu ziehen als ihren eigenen Nachwuchs, weil damit mehr der eigenen Gene in die
néchste Generation weitergegeben werden (kin selection, inclusive fitness-Theorie, Hamilton
1964). Diese Erklarung wurde spdter von vielen Autoren in Frage gestellt, weil Briider zu
Schwestern nur zu 25 % genetisch verwandt sind (zu 50 % bei Diploiden) und daher kein
Interesse von Schwestern an deren Aufzucht bestehen konnte, ferner das kin selection-System
nur bei strenger Monandrie des Griinderweibchens funktionieren kann, eine Bedingung, die
nicht immer gegeben ist (Crozier & Pamilo 1996, Linksvayer & Wade 2005, darin weitere
Literatur und ausfiihrliche Diskussion). Nach Smith (1987) héngt die Subordination und damit
die Bereitschaft von Arbeiterinnen, an ihrer Ko&nigin vorbeizukriechen, ebenso vom
Verwandtschaftsgrad ab wie das Ausmal} der Aggression der Konigin gegen Arbeiterinnen.
Zur Konigin weniger verwandte Arbeiterinnen zeigten stidrkere Ovarialentwicklung als niher
verwandte. Cant & Field (2005) entwickelten ein kin selection-Modell fiir
Dominanzhierarchien, in dem Rangordnung, Hilfsaufwand und FitneBkosten der Mitglieder
zum Reproduktionserfolg des dominanten Tiers in Beziehung gesetzt werden

Wie die vorher besprochenen Untersuchungsergebnisse iiber die soziogenetische Struktur von
Kolonien der Furchenbiene Lasioglossum malachurum von Paxton et al. (2002) zeigen,
konnen in deren Nestern auch Tiere vorkommen, die von anderen Eltern abstammen als ihre
Schwestern, eine Situation, die de facto brutparasitische Elemente enthdlt, ohne aus
Brutparasitismus entstanden sein zu miissen. Ein intraspezifischer Brutparasitismus wurde
von Packer (1986) bei Halictus ligatus vermutet, von Michener (1990) wurden seine
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Beobachtungen jedoch als ,,inconclusive® relativiert. Dennoch scheint gerade Halictus ligatus
eine Art zu sein, bei der in einem Nest ein groBeres genetisches Spektrum an Individuen
vorhanden sein kann (Michener 1990). Wcislo (1987) zitiert weitere Beispiele fiir
intraspezifischen Brutparasitismus, Field (1992) gibt eine Ubersicht iiber AusmaB und Form
von intraspezifischen Brutparasitismen bei Wespen und Bienen. Umfangreichere
vergleichende Untersuchungen der soziogenetischen Zusammensetzung von Furchenbienen-
Kolonien nach der Methodik von Paxton et al. (2002) wiren notwendig, um die Frage nach
dem Verwandschaftsgrad, bei dem eine Verhaltensbeeinflussung des Phénotyps eines
Individuums durch ein anderes mdéglich ist und damit eusoziale Strukturen entstehen kdnnen
sowie Fragen nach den Urspriingen bestimmter Formen des Brutparasitismus zu kléren.
Manches deutet darauf hin, daB der Verwandtschaftsgrad zwischen Konigin und
Arbeiterinnen, zumindest die Kompatibilitdt bestimmter entwicklungsgenetischer Strukturen,
die Leichtigkeit der Ausbildung einer Dominanz-Subordinations-Struktur beeinflusst und
damit ab einer gewissen genetischen Distanz die Ausbildung von Eusozialitit verhindert und
die Entstehung von Brutparasitismus erleichtert. Es stellt sich auch die Frage nach etwaigen
artspezifischen Unterschieden in der Toleranz gegeniiber wachsender genetischer Distanz.

Primitive Eusozialitit bietet viele interessante Aufschliisse iiber das Zusammenspiel von
Entwicklungsplastizitit und Evolution (West-Eberhard 1986). Sie scheint allerdings eine
groBere Rolle bei allochroner Artverdnderung als bei synchroner Artbildung zu spielen.

Nestparasitismus

Wihrend der GroBteil der Hymenopteren seine Eier einfach auf oder in die potentielle
Larvennahrung legt und sie dann ihrem Schicksal {iberldsst, verbergen Aculeaten ihren
Nachwuchs in eigens dafiir konstruierten oder rekrutierten Nestern und versehen diese mit
dem noétigen Larvenfutter. Sie entziehen ihn damit nicht nur Wetterunbillen, sondern auch
dem hohen Riuber- und Parasitoiddruck, dem freilebende Larven ausgesetzt sind. Als Folge
der verringerten Larvenmortalitdt kann die Zahl der gelegten Eier reduziert werden. Es findet
damit eine Umschichtung der Ressourcenallokation der Bienenweibchen von der Zahl der
Nachkommen auf Schutzmafnahmen fiir die Brut mit dem Gewinn gleichméssiger
Entwicklungsbedingungen statt. Gleichmissige, definierte Entwicklungsbedingungen sind
moglicherweise fiir die Neuralentwicklung von Bedeutung. Wenn auch durch dieses System
die Anzahl der Feinde, die direkt oder indirekt den Nachwuchs dezimieren, deutlich verringert
wird, so schaffen es doch einige Spezialisten, manchmal auf komplizierte Weise in die Nester
von Bienen zu gelangen und dort als Brutparasiten ihre Wirte mehr oder weniger stark zu
schidigen.

In den Nestern finden sich zwei Arten von Glitern, die fiir Brutparasiten von Interesse sein
konnen: die Larven der Wirte und deren Nahrungsvorriate. Demnach gibt es Parasitoide bzw.
Réuber, die sich von den Larven erndhren, und Kleptoparasiten, die die Larvennahrung
auffressen (= Raub- und Futterparasiten nach Miiller et al. 1997). Auch Kleptoparasiten
zerstdren mit ganz wenigen Ausnahmen vor dem Verzehr der Larvennahrung das Ei oder die
Larve des Wirtes, gegebenenfalls auch weitere anwesende Futterparasiten und beseitigen
damit Konkurrenten. Manche Brutparasiten verzehren sowohl Larven als auch den
Futtervorrat. Eine sorgfiltig zusammengestellte Ubersicht iiber die in Mitteleuropa
vorkommenden Arten von Bienenfeinden und damit auch Brutparasiten sowie deren
Wirtsspektrum und Lebensweise gibt Westrich (1989).

Uber das AusmaB der Brutparasitierung bei Bienen gibt es nur wenige systematische
Untersuchungen und diese gewohnlich bei Arten, deren Nisten experimentell manipuliert
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werden kann (Honigbiene, Hummeln sowie Arten, die kiinstliche Nisthilfen annehmen).
Zahlreiche andere Berichte sind mehr anekdotischer Natur. Die festgestellten
Parasitierungsraten sind ausserordentlich verschieden und sehr von Faktoren wie dem Jahr,
der Jahreszeit, dem Wetter, der Gegend, dem Biotoptyp, der Qualitédt des Habitats (Ulbrich &
Seidelmann 2001), der Dichte der Wirte u. 4. abhédngig. Die Wirtsdichte kann entweder
negativ oder positiv mit dem Parasitierungsgrad korreliert sein (Rosenheim 1990, Wcislo &
Cane 1996). Die erhohte Nestdichte in kiinstlichen Nisthilfen fiihrt gewdhnlich zu verstirkter
Parasitierung (Westrich 1989).

Michener (1985) stellte die Hypothese auf, dal Erdnester, weil fiir Parasiten in einem
zweidimensionalen Suchschema liegend, stirker parasitiert sein sollten als Nester in
dreidimensionalen Strukturen. Wcislo & Cane (1996) konnen aus den vorliegenden Daten
keine Bestitigung fiir diese These erkennen, auch eine detaillierte Analyse einschligiger
Literatur durch Wcislo (1996) brachte keine klaren Ergebnisse. Bienenlarven in
Stangelnestern sind durch seitliches Anstechen mit dem Legebohrer auch fiir parasitoide
Hymenopteren erreichbar, die Larven in Holz-, Ldss- oder Erdnestern nicht parasitieren
konnen (Westrich 1989), andere Nestparasiten hingegen (z.B. Ameisenwespen — Mutillidae)
sind schon auf Grund der Fliigellosigkeit ihrer Weibchen auf Erdnester angewiesen. Eine
Wirtsspezifitidt von Nestparasiten ist selten, eine Lebensraumspezifitit dagegen iiblich, daher
haben Bienen in unterschiedlichen Lebensrdumen auch unterschiedliche Parasitenspektren.

Die verschiedenen Untersuchungen tiber das Ausmall der Brutparasitierung von
Bienennestern ergaben Parasitierungsgrade von 0—100 % der Zellen. Der Durchschnitt lag bei
ca. 30 % (Wcislo 1996), am haufigsten wurden zwischen 10-30 % parasitierte Zellen
festgestellt (Packer 1988, Miinster-Svendsen 2000, Gonzalez et al. 2002, Wyman & Richards
2003 u.a.). In einigen Fallen wurde die Entwicklung der Brutparasitierung iiber mehrere Jahre
hinweg verfolgt: Wcislo et al. (1996) fanden in einer Nestaggregation der nordamerikanischen
Dieunomia triangulifera (Fam. Halictidae) in drei aufeinanderfolgenden Jahren einen Anstieg
der befallenen Zellen von 11 iiber 19 bis zu 30 %, wobei der Hauptparasit von Heterostylum
(Bombyliidae) zu Rhipiphorus (Meloidae) wechselte. In einer mehr als 500.000 Nester
umfassenden Aggregation der Alkalibiene Nomia melanderi betrug die Parasitierungsrate
durch Heterostylum mehr als 90 %. Im darauf folgenden Jahr war die PopulationsgroBe der
Biene auf die Hilfte gesunken, die Parasitierungsrate fiel auf 50 %. Im dritten Jahr blieb die
PopulationsgroBe stabil und nur mehr 30 % der Zellen waren von Heterostylum befallen
(Bohart et al. 1960). Der nordamerikanische Olkéifer Tricranya stansburyi befiel 15 Jahre lang
die Brutzellen der in Lochern nistenden Osmia lignaria zu 1-3.7 %, im 16., sehr trockenen
Jahr stieg die Befallsrate auf fast 33 % (Torchio & Bosch 1992).

Diese Beispiele zeigen deutlich die Dynamik des Brutparasitismus bei Bienen, dessen
Abhidngigkeit von Umweltfaktoren und Auswirkungen auf die Populationsentwicklung.
Teilpopulationen der Wirte konnen unter bestimmten Bedingungen erheblich geschidigt
(Westrich 1989), ja sogar ausgerottet werden (Batra 1966, Krombein 1967). An den
bienenreichsten Stellen zweier niederdsterreichisch/pannonischen Naturschutzgebiete,
Oberweiden und Eichkogel, beide bekannt fiir ihren ausserordentlichen Artenreichtum
(Pittioni Mskr., Mazzucco & Ortel 2001), traten Ende des letzten Jahrhunderts in grofer Zahl
Olkifer auf (Meloé proscarabaeus in Oberweiden, Meloé scabriusculus, uralensis und
rugosus am Eichkogel). In den Folgejahren waren sowohl Arten- als auch Individuenzahlen
der gefundenen Friihjahrsbienen mit wenigen Ausnahmen (Colletes cunicularius,
Lasioglossum marginatum) stark reduziert, eine ganze Reihe von Arten war ganz
verschwunden. Die wenigen gefangenen Bienen wiesen ausnahmslos einen starken Befall mit
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Triungulinus-Larven auf. Die auffallende Bienenarmut hélt dort noch immer an, aber auch
Olkéfer werden nur mehr ganz vereinzelt und in sehr kleinen Exemplaren gefunden (K. M.).

Zweifellos iibt der Nestparasitismus einen starken Selektionsdruck auf Bienen aus. Dieser
Selektionsdruck kann jedoch bei einer Bienenart in verschiedenen Jahren, Regionen und
Jahresgenerationen aus den bereits genannten Griinden in verschiedene Richtungen gehen.
Die Vielfalt unspezifischer Brutparasiten von Bienen mit vollig unterschiedlichem
Parasitierungsverhalten und die groBe kontextspezifische Variabilitit der damit
zusammenhingenden Selektionsdriicke fiihren dazu, da3 die Evolution hauptsédchlich an der
von den meisten Brutparasiten genutzten Schwachstelle des Systems ,,Aculeatennest zum
Schutz des Nachwuchses gegen Réuber und Parasiten* ansetzen kann. Diese Schwachstelle ist
die Zeit der Verproviantierung des Nestes durch das Weibchen. In dieser Zeit sind sowohl
Nesteingang als auch Zuginge zu Zellen offen sowie noch nicht verschlossene Zellen
vorhanden, die Nestbesitzerin ist hdufig abwesend und ein Brutparasit kann dann ungestort in
das Nest eindringen und offene Zellen befallen. Eine Gegenstrategie kann nur in einer
Verkiirzung der Zeit der ,,offenen Tiir* und einer Verlingerung der Anwesenheit relativ zur
Abwesenheit der Nestbesitzer bestehen.

Tatséchlich werden die Eingénge der Nester bodennistender Bienen meist nach Abschluss der
taglichen Verproviantierungsfliige durch die Besitzerin von innen her verschlossen. Da die
tagliche Flugaktivitit mancher Arten sehr kurz sein kann und sich auf wenige
Vormittagsstunden beschrankt, sind deren Nester die meiste Zeit vor dem Zugriff von
wirtsunspezifischen Parasiten, deren diurnale Aktivitdt viel ldnger als die der Biene dauert,
geschiitzt. In einer aus mehr als 50 Nestern bestehenden dichten Aggregation der Hosenbiene
Dasypoda argentata herrschte z.B. um 11 Uhr vormittags lebhaftes Kommen und Gehen der
Bienen, um 14 Uhr wollte ich diese Besonderheit bei optimalem Wetter einem Freund zeigen:
kein einziger Nesteingang war mehr kenntlich, die Fliche mit der Bienenaggregation
unterschied sich in nichts von den benachbarten Sandfldchen, der Freund glaubt mir noch
heute nicht, da3 dort Bienen nisteten (K. M.).

Nur wenige Arten verschliessen den Nesteingang beim Verlassen vor jedem
Futtersammelflug von aussen (Gebhardt & Rohr 1987, Westrich 1989). Wahrscheinlich
stehen Energickosten und FitneSgewinn eines solchen Verschlusses nur in seltenen
Ausnahmen, z.B. bei weiten, langdauernden Futtersammelfliigen und weichem Substrat, in
einem giinstigen Verhiltnis zueinander, zumal manche Parasiten in der Lage sind, sich durch
einen Verschluss durchzugraben (Gebhardt & Rohr 1987). Bienen, die Zellgruppen am Ende
von Seitengingen des Nestes anlegen, fiilllen den Gang zu einer Zellgruppe nach deren
Fertigstellung mit Erde auf und versiegeln damit Teile des Nestes so schnell wie moglich
(Malyshev 1935). Die Anlage von zwei oder mehreren Nestern nacheinander durch ein
Bienenweibchen konnte zumindest bei Erdnistern eine Methode der Risikostreuung, auch im
Hinblick auf moglichen Brutparasitismus, sein (siche auch Bischoff 2003). Eine solche
Strategie kann nur dann evoluieren, wenn der Fitnegewinn die Kosten fiir den zusétzlichen
Arbeitsaufwand tibersteigt. Das Verschliessen des Nestes der primitiv eusozialen Halictinae in
gemissigten Klimaten nach jeder Versorgungsphase fiir 3-4 Wochen wird von Mitesser et al.
(2006) anhand eines theoretischen Modells durch einen Fitnegewinn, der durch verbesserten
Schutz der Brut vor Parasitierung (Raub) relativ zum Produktionsverlust entsteht, begriindet.
Zu verschiedenen anderen Formen des Schutzes von Nesteingéingen siche Wcislo & Cane
(1996).

Wenn das Nest unverschlossen ist, steigt die Wahrscheinlichkeit, da3 eine Zelle parasitiert
wird, mit der Zeit, in der sie offen und vom Weibchen unbewacht ist (Seidelmann 2006,
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Danforth & Visscher 1993, Goodell 2003). Bienen bendtigen weniger lang, eine Zelle zu
verproviantieren und zu verschliessen, wenn Larvenfutter in ausreichenden Mal} in mdglichst
grofler Ndhe zum Nest und unter moglichst geringer interspezifischer Konkurrenz zur
Verfiigung steht (Ulbrich & Seidelmann 2001). Sie halten sich offenbar dann zwischen den
Versorgungsfliigen langer im Nest auf als bei schlechterer Habitatqualitdt (Goodell 2003). Die
Nistplatzwahl kann also nicht nur aus mikroklimatischen Griinden sehr heikel sein, sondern
muss dariiber hinaus auch eine spitere ausreichend rasche Versorgung der Nester mit
Larvenproviant sicher stellen, um FitneBverluste der Weibchen durch Brutparasitismus zu
minimieren. Ist die ,,Habitatqualitdt™ (Ulbrich & Seidelmann 2001) schlecht, wird bei Bienen,
die in Lochern oder Pflanzenstingeln nisten und ihre Brutzellen hintereinander in Serie
anordnen miissen (Linienbauten — Westrich 1989), das Geschlechterverhiltnis zu Gunsten der
kleineren, aussen liegenden Zellen von Méannchen verschoben (Peterson & Roithberg 2006).
Der FitneBverlust der Nestbesitzerin wird bei steigender Parasitierung dadurch verringert, daf3
vermehrt Ménnchen-Zellen, die mit geringerem Energiecaufwand errichtet werden als die
innen liegenden Weibchen-Zellen, betroffen sind. Seidelmann (2006) sieht ganz allgemein
den Grund fiir die Anordnung der — kleineren — minnlichen Zellen bei locher- bzw.
stingelnistenden Arten nach aussen, also gegen den Nesteingang zu, in der physiologischen
und anatomischen Abniitzung der alternden Nestbesitzerinnen, durch die die Effizienz der
Versorgungsfliige verringert, deren Dauer erhoht und damit eine Steigerung der
Parasitierungsrate gegen Ende der Nestversorgung bewirkt wird. Eine Weiterentwicklung
dieses Systems scheint die Anlage einer Leerzelle als Abschluss des Linienbaues nach aussen
bei Chelostoma florisomne gegen die Parasitierung von Sapyga clavicornis zu sein. Die
Wespe legt ihr Ei durch den dusseren Nestverschluss in die Leerzelle statt in eine Mannchen-
Zelle, die Larve muss darin verhungern (Miinster-Svendsen & Calabuig 2000).

Gegeniiber Nestparasiten in der Ndhe der Nesteingénge verhalten sich Solitérbienen
gewohnlich indifferent (Wcislo & Cane 1996). Im Nestinneren kann es aber zu aggresiven
Auseinandersetzungen kommen. Torchio (1972) und Westrich (1989) berichten von Attacken
der Nestinhaber gegeniiber Sapyga-Arten. Miiller et al. (1997) bezeichnen die Beziehungen
zwischen Wirt und Brutparasit als ,von Aggressivitdit gekennzeichnet“. Bei den
Parasitenarten, die ihre Eier in den Wirtszellen deponieren, warten die Weibchen in der Néhe
des Nesteinganges, bis der Wirt das Nest verlassen hat, um dieses dann zu inspizieren und
eventuell darin Eier zu deponieren (Gebhardt & Rohr 1987, Westrich 1989). Ein derartiges
Verhalten macht den Zusammenhang zwischen Dauer der Abwesenheit des Wirtsweibchens
im Nest und dem Parasitierungsgrad plausibel.

Manche Kleptoparasiten finden Wirtsnester, indem sie pollenbeladenen Weibchen auf dem
Flug zum Nest folgen, z.B. die Satellitenfliege Leucophora (Fa. Anthomyiidae) und andere
Trabantenfliegen (Miltogramminae, Fam. Sarcophagidae). Die Bienen versuchen, mit
Flugmandvern die Fliegen abzuschiitteln, was Andrena agilissima mittels Zick—Zack-Fligen
bei Leucophora haufig gelingt. Auch diese Fliege scheut sich, bei Anwesenheit von Bienen in
das Nest zu schliipfen bzw. verldsst es rasch wieder, wenn eine Biene zuriickkehrt. Andrena
agilissima nistet kommunal und bezieht daraus offenbar u.a. auch den Vorteil, dal durch
haufige Anwesenheit von Bienen im Nest die Parasitierungsrate durch Leucophora sehr
gering bleibt (Polidori et al. 2005). Mehrfach wurde hypothesiert, da kommunales Nisten
und Eusozialitdt durch Parasitendruck entstanden oder begiinstigt worden sein konnten
(Wecislo et al. 1988, Lin & Michener 1972). Die Funktion des ,,Wichters* in Nestern primitiv
eusozialer Arten legt eine derartige Sicht nahe, scheint aber in erster Linie einer
intraspezifischen Zugangskontrolle zu dienen (Michener 1990). Durch kommunales Nisten
konnte sich zwar unspezifischer Brutparasitismus verringern, gleichzeitig steigt jedoch die
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Gefahr eines intraspezifischen Parasitismus durch die enge Nachbarschaft nicht miteinander
verwandter Weibchen in den Nestern (Ward & Kukuk 1998).

Einige Hauptgruppen von Kleptoparasiten werden von der Anwesenheit einer Biene im Nest
nicht tangiert, weil sie nicht als Imagines ins Wirtsnest gelangen und dort Eier in Zellen legen,
sondern als Larven: Olkifer (Meloidae) z.B. als winzige Triungulinus-Larven, die sich an die
Nestinhaberinnen anklammern und auf diese Weise ins Nest transportieren lassen oder
Bombyliidae, die als Larven ins Nest kriechen, nachdem deren Eier von den Weibchen in die
Néhe der Nesteingéinge geworfen worden waren. Andere Brutparasiten wiederum (z.B.
Sphecodes) sind so aggressiv, dal Auseinandersetzungen mit den reguldren Nestinsassen
haufig mit deren Tod enden (Westrich 1989 und dort zitierte Literatur). Eine Strategie gegen
den Brutparasitismus, die auf eine Verkiirzung der ,,Offnungszeiten” des Nestes oder eine
Verldngerung der Anwesenheit eines ,,Aufpassers im Nest setzt, kann daher den Druck durch
unspezifische Parasiten nur verringern.

Wirt—Parasiten-Bezichungen tendieren im Verlauf der Evolution generell zu einem
Gleichgewichtszustand, in dem der Wirt so wenig wie moglich geschidigt wird und damit als
Art fiir den Parasiten weiterhin in ungeschmaélerter Populationsstirke zur Verfligung steht. Je
spezifischer die Wirt—Parasiten-Beziehung ist, desto leichter kann evolutiv ein Gleichgewicht
entstehen. Zwischen Bienen und ihren meisten Brutparasiten ist wegen der mangelnden
Spezifitit des Verhéltnisses ein solches Gleichgewicht schwer zu erzielen. Die Adaptibilitat
ist aus den bereits genannten genetischen Griinden bei einigen Brutparasiten (Dipteren,
Coleopteren) groBer als bei den Bienen, bei denen eher Verhaltensplastizitit zu erwarten
wire. Wie gezeigt wurde, gerdt das Wirts—Parasiten-Verhéltnis auch immer wieder lokal aus
dem Gleichgewicht und kann dann zu Populationszusammenbriichen fithren. Dieser Umstand
begiinstigt Metapopulationsstrukturen. Tatsédchlich ist die Mehrzahl der Bienenarten in mehr
oder weniger getrennten Teilpopulationen mit unterschiedlich starkem Austausch von
Individuen organisiert. Bienen konnen bei Ausbreitung in neue Gebiete trotz geringer
genetischer Vielfalt ausserordentlich erfolgreiche Kolonisatoren sein, wenn die Brutparasiten
nzuriickgelassen wurden (Allen et al. 2007). Bischoff (2003) beobachtete in einer
Nestaggregation von Andrena vaga im Verlauf von 4 Jahren einen Riickgang der Population
bei gleichzeitigem Anstieg der Bombylius major-Dichte und vermutete in dem von ihr
festgestellten Verschwinden von 50 % der geschliipften A. vaga-Weibchen vor Brutbeginn
eine Abwanderung als Teil einer Risikostreuungs-Strategie, die zwar ultimat hauptsdchlich
durch die Instabilitdt der Nisthabitate von A. vaga verursacht sei, aber auch dem Anstieg der
Parasitierung entgegenwirke.

Bienen sind nicht nur Opfer von Brutparasiten aus anderen Insektengruppen. Mindestens 2—3
Dutzend Mal ist Brutparasitismus auch innerhalb der Bienen unabhéngig voneinander
entstanden (Michener 2000). Etwa 2500 parasitische Bienenarten sind derzeit weltweit
bekannt (Michener 2000), der Anteil von Brutparasiten an der Bienenfauna steigt mit
steigender Saisonalitit des Klimas auf bis zu 25-30 % an (Wcislo 1987). Man unterscheidet
zwischen Sozial- und Kleptoparasiten. Sozialparasiten iibernehmen das Nest einer primitiv
eusozialen Biene, indem sie die Konigin entmachten, vertreiben oder téten und dann selbst als
neue Konigin fungieren. Sie durchlaufen keine Solitdrphase, sondern niitzen das
Arbeitspotential der vorhandenen Arbeiterinnen, also der Tochter der Vorgéngerin, um den
eigenen Nachwuchs groflziehen zu lassen. Es sind derzeit mehr als 50 obligat
sozialparasitische Bienenarten bekannt, fast alle bei Hummeln und Allodapini, einige wenige
auch bei Halictini (Michener 2000). Die groBe Mehrheit der parasitischen Bienen hat ein
kleptoparasitische Lebensweise (,,Kuckucksbienen®). Sie legt Eier in verproviantierte Zellen
und nutzt so die durch die Wirtsbiene geschaffene Infrastruktur fiir die Entwicklung des
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eigenen Nachwuchses. Brutparasitische Bienen sind entweder art- oder gattungsspezifisch,
selten ist die Wirtsspezifitit breiter.

Sozialparasiten sind phylogenetisch meist ganz nahe mit ihren Wirten verwandt, oft sogar die
nichsten Verwandten (Regel von Emery), sodaB3 eine Ableitung von den Wirten nahe liegt
(Michener 2000). Auch bei einigen Kleptoparasiten ist dies der Fall. Als erste Stufe der
Genese von parasitischen Bienenarten ist daher die Abspaltung einer parasitischen von einer
nichtparasitischen Form zu betrachten. Im Weiteren scheint fiir die Radiation der Parasiten
neben allopatrischem Divergieren die Artbildung durch Wirtswechsel eine Rolle zu spielen
(Wcislo & Cane 1996 und dort zitierte Literatur). Wéahrend aber Artbildung durch
Wirtswechsel bei den Sozialparasiten selten ist und eigentlich nur bei den Hummeln
(Psithyrus) bedeutsamer zu sein scheint, diirfte sie bei manchen Kleptoparasiten, insbesonders
bei der Gattung Nomada mit ca.800 Arten, hauptverantwortlich fiir die Artenfiille sein. Beide
Formen der Artbildung konnten unter bestimmten Voraussetzungen sympatrisch ablaufen,
wenngleich fiir die Ableitung der Parasiten von den Wirten auch allopatrische Modelle
skizziert wurden (Richards 1953, diskutiert in Wilson 1971, Wcislo 1987).

Nomada-Weibchen werden bei der Paarung mit einer Imitation des Duftes aus der
Dufourdriise des Wirtes konfrontiert, die das Nomada-Minnchen aus seiner Mandibeldriise
sezerniert (Tengd & Bergstrom 1976, 1977). Dufour-Driisen-Sekrete werden von den Wirten
zur Impréagnierung von Neststrukturen (z.B. Zellen) verwendet und markieren somit auch das
Nest (Michener 2000, Ayasse & Paxton 2002). Die wirtsspezifischen Nomada-Arten finden
ihre Wirtsnester olfaktorisch (Cane 1983). Aus diesen Prdmissen wurden verschiedene
Hypothesen konstruiert, z.B. dal Nomada-Weibchen bei der Paarung den Nestgeruch ihres
Wirtes iiber das Mandibeldriisen-Bouquet des Méannchens kennenlernen (Diskussion siehe
Michener 2000). Die Duftbouquets der Bienen sind Mischungen verschiedener Komponenten,
deren Zusammensetzung innerhalb gewisser Grenzen auch schwanken kann (Bergstrom et al.
1982, Ayasse et al. 1990, Ayasse et al. 2001, Vereecken et al. 2007). Eine genetisch
induzierte Anderung der Zusammensetzung des minnlichen Mandibeldriisen-Sekrets kénnte
auf die skizzierte Weise zu einem neuen Wirt fithren. Michener (2000) hilt allerdings
derartige Spekulationen fiir wenig wahrscheinlich. Einige Nomada-Arten parasitieren bei
mehreren Andrena-Arten (sieche Westrich 1989). Untersuchungen iiber die Mechanismen der
Verbreiterung des Wirtsspektums sind bei diesen Nomada-Arten nicht durchgefiihrt worden.

In anderen kleptoparasitischen Bienengattungen (z.B. Stelis, Coelioxys, Epeolus) findet man
Arten mit einem verbreiterten Wirtsspektrum héufiger als bei Nomada. Manchmal werden
von solchen Arten auch Wirte stark unterschiedlicher Grofle befallen. Die aus deren Nestern
geschliipften Kuckucksbienen kénnen dann infolge der unterschiedlichen Futterportionen, die
ihnen fiir die Entwicklung zur Verfiigung gestanden haben, verschiedene GroBenklassen
bilden (Michener 2000), wie dies in Mitteleuropa am auffalligsten bei Stelis punctulatissima
zu sehen ist (K. M.). Packer et al. (1995) stellten zwischen zwei GroBenklassen von Coelioxys
funeraria, die aus zwei verschiedenen, syntop vorkommenden Wirten stammten, keinerlei
genetische Differenzierung fest, sodal man von ungehindertem Genfluss zwischen ihnen
ausgehen muss, obwohl den Beobachtungen nach verschieden grofe Coelioxys jeweils nur
thren Wirt zu attackieren schienen. Dieser Befund wird wahrscheinlich auch auf andere
Kuckucksbienen mit mehreren verschieden grofSen Wirten iibertragbar sein, soferne diese
syntop oder zumindest sympatrisch vorkommen und der Unterschied nicht so groB} ist, dal3
assortative (iibereinstimmende) Verpaarung vermutet werden muss. Es gibt aber auch anders
gelagerte Félle. In der Gattung Epeolus sind verschiedene Wirtsformen mancher Arten nicht
nur sehr verschieden grof3, sondern iiber weite Bereiche auch nicht sympatrisch, und schon
gar nicht syntop verbreitet. Im Epeolus cruciger-Komplex schmarotzt eine Form bei Colletes
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succinctus, eine andere, viel kleinere bei Colletes marginatus und eine dritte von der Grofie
der ersten bei Colletes graeffei. Die Wirtsbienen sind innerhalb der Gattung Colletes nicht
ndher miteinander verwandt, bewohnen verschiedene Habitate und ihre Verbreitung
iiberschneidet sich nur selten. Nach dem derzeitigen Stand des Wissens ist ist die
Parasitierung gerade dieser Colletes-Arten statt vieler anderer, ndher miteinander verwandter,
durch Epeolus ,,cruciger* nicht erklarbar.

Eine okologische Trennung zweier Formen finden wir in der Gattung Parammobatodes,
Kuckucksbienen bei Camptopoeum, vor. Die beiden mitteleuropdischen Camptopoeum-Arten
bewohnen vollig verschiedene Habitate, C. frontale nistet in Losswéanden, die halobionte C.
friesei in Solontschak-Boden. Beide Lebensraume finden sich kaum nebeneinander. Die
beiden Parammobatodes-Formen, minutus und schmidti, sind daher vermutlich weitgehend
reproduktiv isoliert. In solchen Féllen, in denen der Genfluss zumindest stark reduziert sein
miisste, hat Mikroevolution wahrscheinlich zu einer genetischen Differenzierung gefiihrt, die
aber noch nicht unbedingt bis zur Artbildung gediehen sein muss. Jede ,,Bearbeitung® dieser
Problematik sollte molekulare Methoden mit einschliessen, da sich die morphologische
Merkmale der Parasiten infolge der gleich bleibenden Lebensform und damit eines
gleichbleibenden Selektionsdrucks vermutlich langsamer dndern als sinnesphysiologische und
Verhaltensmerkmale, die ausschlaggebend fiir den Wirtswechsel waren. Molekulare Marker,
besonders selektionsneutrale, helfen daher am besten, eine allfdllige genetische
Differenzierung durch reproduktive Isolation aufzuspiiren.

Wihrend also die zweite Ebene der Artbildung, die Radiation von Parasiten, weil damit keine
Anderung der Lebensstrategie verbunden ist, mit so geringen morphologischen Anderungen
vonstatten geht, dal Artunterschiede oft durch phénotypische Variation verschleiert werden
und die sichere Artbestimmung in vielen Gattungen von Kuckucksbienen nur durch
Spezialisten oder gar nicht gelingt, ist die erste Ebene, die Evolution eines Parasiten aus
einem Nichtparasiten, durch dramatische morphologische Verdnderungen gekennzeichnet.

Im Detail behandelt Michener (2000) die morphologischen ,,Anpassungen®, die die
Verdnderungen der Lebensstrategie vom Nestbauer zum Parasiten begleiten. Kurz
zusammengefasst: Bei den weiblichen Imagines rudimentieren oder verschwinden Strukturen,
die dem Pollensammeln und verschiedenen Bautétigkeiten im Nest dienen, dagegen werden
Strukturen zum Schutz vor Aggressionen oder der Verbesserung der eigenen
Durchsetzungsfahigkeit verstirkt. So ist z.B. das Integument der meisten Kleptoparasiten
kriftiger und wirkt geradezu wie ein Panzer. Es ist anzunehmen, daB dadurch
Wirmeabstrahlung, Konvektion und Evaporation beeintréchtigt sind, was nur teilweise durch
den Verlust des Haarkleids ausgeglichen werden kann. Die Flugleistungen der Parasiten sind
wohl auch in Zusammenhang damit geringer als die ihrer Wirte. Hohe Flugleistungen werden
aber von Brutparasiten auch nicht benétigt. Bei den Larven bildet sich ausser in den Féllen, in
denen das Parasitenweibchen bereits das Wirtsei zerstort (Sphecodes!), ein temporires
,Morderstadium® heraus, in dem die heranwachsende Parasitenlarve sich fortbewegen und
mit scharfen Mandibeln andere, um die Nahrung konkurrierende Larven téten kann. Auch in
der Reproduktionsphysiologie sind konvergente Anderungen zu beobachten. Viele
Nestparasiten haben im Vergleich zum plesiomorphen Zustand gleichzeitig mehr legereife
Oozyten im Ovar, sodaB3 mehrere Eier knapp hintereinander gelegt werden kénnen (Michener
2000, Rozen 2003). Die Zahl der Ovariolen ist bei den Nomadini grofler als bei den meisten
nestbauenden Arten. Die Eiablage erfolgt bei den Kleptoparasiten, die in noch offene Zellen
legen, versteckt in den Zellwénden oder dhnlichen Zell-begrenzenden Strukturen, die Eier
sind in diesen Fillen kleiner und im Expositionsbereich mit Tarn- oder Schutzoberflachen
ausgestattet (Rozen 2003).
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Die Evolution der morphologischen Besonderheiten des Parasitenstatus scheint nach
Michener (2000) sehr rasch zu erfolgen. Er erwdhnt die Kuckucksbiene Echthralictus, ein
parasitisches Derivat von Homalictus, beide nur auf Samoa vorkommend, und schliesst aus
der Entstehungsgeschichte Samoas, dafl die Evolution von Echthralictus weniger als 2.6 Ma.
gedauert haben muss. Angesichts der reduzierten Adaptierfdhigkeit und Evoluierbarkeit von
Bienen im allgemeinen (siche Kap. 2.2) liegt die Vermutung nahe, dal zumindest teilweise
praformierte Entwicklungsprogramme zur Expression einiger der Parasitenmerkmale benutzt
werden (phdnotypische Plastizitdt, siche West-Eberhard 2003). Z.B. fand Rozen (1984)
Larvenstadien mit langen Mandibeln auch bei nichtparasitischen Bienen, Wuellner (1999)
stellte mehrere legereife Oozyten im Ovar bei einer Gruppe von Dieunomia triungulifera-
Weibchen fest, die moglicherweise als intraspezifische Kleptoparasiten fungierten. Wcislo
(1999) vermutet in diesem Sinn die Expression von Minnchen-Merkmalen bei Parasiten-
Weibchen und findet in einem von ihm angestellten Vergleich zwischen dem Sozialparasiten
Lasioglossum asteris und seinem Wirt L. imitatum Argumente fiir seine These (siche auch
Weislo et al. 2004). Michener (2000) schldgt anhand des Echthralictus-Beispieles zur Klarung
solcher Fragen einen Vergleich zwischen molekularer und morphologischer
Evolutionsgeschwindigkeit vor, wobei er hofft, dal die molekulare Evolution gleichmédssiger
erfolgt als die morphologische. Wie wir in der Einleitung ausgefiihrt haben, muss dies
allerdings gerade wihrend der Artbildung nicht der Fall sein (Pagel et al. 2006).

Als eine mogliche Ausgangssituation fiir die Evolution zum obligaten Brutparasiten wird eine
Tendenz zu intraspezifischem Nestparasitismus angesehen (siche Wilson 1971, Wcislo 1987,
Michener 2000). Field (1992) unterscheidet sechs Varianten von intraspezifischem
Parasitismus bei nestbauenden solitdren Bienen und Wespen, wovon zwei fiir die Evolution
des Brutparasitismus bei Bienen von Interesse sind: Nestusurpation (Nestraub, Aneignung
von Nestern) und intraspezifischer Kleptoparasitismus.

Die Aneignung fremder Nester kommt bei solitdren Bienen sowohl intra- (Wcislo 1987,
Westrich 1989 u.v.a.) als auch interspezifisch vor (Westrich 1989) und ist ein Effekt der
Kompetition um geeignete Neststandorte. Je knapper Nistmoglichkeiten relativ zu
nistplatzsuchenden Weibchen sind, desto eher wird es dariiber zu kompetitive
Auseinandersetzungen kommen. Nestraub wurde allerdings auch in Situationen beobachtet, in
denen kein Mangel an Nistmoglichkeiten herrschte (Bosch & Vicens 2006, Vieira de Jesus &
Garodfalo 2000). Am hiufigsten wurde die Usurpation von Nestern bei Arten festgestellt, die
in natlirlichen Hohlrdumen (Kéferfrassgéinge, Mauerlocher, hohle Pflanzenstidngel etc.) nisten.
Bei intraspezifischen Auseinandersetzungen um einen Nistplatz vertreibt fast stets das grofBere
Weibchen das kleinere (Barthell & Thorpe 1995, Kim 1997, Bosch & Vicens 2006 u.a.,
weitere Literatur und Diskussion in Zobel & Paxton 2007). Ist die Aneignung des fremden
Nestes gegliickt und der Vorbesitzer vertrieben, werden bereits vorhandene Zellen sowohl bei
inter- als auch intraspezifischer Usurpation gewohnlich iiberbaut, d.h. es wird nur die
Ressource ,,Nistplatz® und nicht allfdllig gelagertes Futter geniitzt (Westrich 1989 und darin
zitierte Literatur). Diese Art des Nestraubs kann daher bei Solitdrbienen nicht als Vorstufe
zum Kleptoparasitismus angesehen werden.

Unter erdnistenden Bienen wurde Nestraub weniger hdufig nachgewiesen als bei Grabwespen
(Field 1992). Wcislo (1987) nimmt an, da3 es Arten, die ihr Nest in der Erde ausschachten,
seltener an geeigneten Nistpldtzen mangelt als denen, die oberirdisch natiirliche Hohlrdume
zu Nistzwecken adaptieren. Eine solche Annahme wird wegen der hohen mikroklimatischen
Anspriiche vieler Bienen an den Neststandort nicht immer gerechtfertigt sein (Wuellner
1999). Mit der Aneignung eines Erdnestes ist jedoch durch Wegfall der Grabetitigkeit auch
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eine erhebliche Energie- und Zeiteinsparung und damit ein gegeniiber der Usurpation
natiirlicher Hohlrdume zusétzlicher FitneBgewinn verbunden. Der exakte Nachweis eines
Nestraubs ist jedoch schwierig und fast nur in farbmarkierten Populationen moglich. Bei
Halictus scabiosae wurde interspezifischer Raub von Erdnestern verschiedener Bienenarten,
besonders Lasioglossum nigripes, beobachtet (Knerer & Plateux-Quénu 1967). Viele
Erdnister zeigen eine Tendenz, Teile des miitterlichen Nestes wiederzubeniitzen (Malyshev
1935), was zu intraspezifischen Auseinandersetzungen fithren konnte.Voraussetzung ist, daf3
im artspezifischen Verhaltensinventar intraspezifische Aggression und Rangordnungskédmpfe,
Dominanz und Subordination innerhalb eines Geschlechts vorgesehen sind. Dies muss nicht
immer der Fall sein: Kommunal nistende Arten zeichnen sich dadurch aus, dal} ihr
intraspezifisches ~ Aggressionspotential  niedrig ist und  Kooperationsbereitschaft
unterschiedslos gegeniiber allen Artgenossen geiibt wird (Paxton et al. 1999). Diese
Eigenschaft unterdriickt anscheinend sowohl die Evolution zur Eusozialitit als auch zum
Brutparasitismus, wie das Beispiel der grolen Bienenfamilie der Andrenidae vermuten lésst,
die zwar viele kommunale, aber weder eusoziale Arten noch Brutparasiten hervorgebracht
hat.

Intraspezifischer Kleptoparasitismus ist ebenso schwer nachweisbar wie Nestraub. In einigen
Féllen wurde er aber direkt beobachtet (z.B. Eickwort 1975, Vieira de Jesus & Garofalo
2000). Die parasitierenden Bienen brachen mit den Mandibeln eine leicht erreichbare
Brutzelle des konspezifischen Wirtes auf, zerstorten das Wirtsei, legten ihr eigenes Ei in die
Zelle und verschlossen diese wieder kunstgerecht ganz in der Weise, wie manche obligate
Kleptoparasiten = vorgehen  wiirden. Dies zeigt, daB  Verhaltensweisen  der
Reproduktionskaskade generell entkoppelt werden konnen und dann einzeln konditional
abrufbar sind. Ausserdem scheinen auch Verhaltenselemente wie das Eindringen in
verschlossene Brutzellen der eigenen Art und das Zerbeissen fremder Eier genetisch
priformiert in den Entwicklungsprogrammen vorhanden zu sein und in bestimmten
Situationen der Eusozialitidt und des Kleptoparasitismus exprimiert werden zu konnen. Dies
spricht fiir die Annahme von West-Eberhard (1989, 2003), da3 Verhaltensplastizitit an der
Basis vieler evolutiver Verdnderungen steht und morphologischen Verdnderungen
voranschreitet. Ancestrale Verhaltenselemente konnen, wie man sieht, einzeln und
artspezifisch in sehr verschiedene Handlungsablidufe eingebaut werden. Zu erginzen ist, dafl
in den beobachteten Fallen von intraspezifischem Kleptoparasitismus die Bienenweibchen vor
ihren parasitischen Aktionen eigene Zellen versorgt hatten, in diesen Féllen also ein Wechsel
individuell von solitdr nestversorgender Vorgangsweise zu Kleptoparasitismus erfolgt ist
(Vieira de Jesus & Garodfalo 2000).

In einigen Fillen wurde indirekt auf Vorliegen von Kleptoparasitismus geschlossen. So
berichtete Rozen (1984) von Nestern der dimmerungsaktiven amerikanischen Wiistenbiene
Ptiloglossa arizonensis, in denen er Zellen mit zwei Eiern gefunden hatte. Wcislo (1987)
schloss daraus auf das Vorliegen von intraspezifischem Kleptoparasitismus. Bemerkenswerter
Weise haben die Larven dieser Bienenart Mandibeln, mit denen sie u.U. sogar Larven
artfremder Kleptoparasiten (Triepeolus) zu toten imstande sind und auch Zweiteier der
eigenen Art anzubeissen versuchen (Rozen 1984). Bei den obligaten Kleptoparasiten
zerstoren vor der eigenen Eiablage nur die Weibchen der Arten die Wirtseier, deren Larven
keine funktionstiichtigen Mandibeln aufweisen, bei den anderen beseitigen die Larven
etwaige Konkurrenten. Sollte Wcislos Annahme richtig sein, wire bei Ptiloglossa sogar
larvenmorphologisch eine Situation gegeben, die die Entwicklung einer bestimmten Form des
Kleptoparasitismus erleichtern wiirde. In der Familie Colletidae, zu denen Ptiloglossa gehort,
sind allerdings bisjetzt keine Arten bekannt geworden, die sich zu Kleptoparasiten entwickelt
haben.
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Wuellner (1999) beobachtete in einer groBen Nestaggregation der nordamerikanischen
Dieunomia triangulifera (Fam. Halictidae) zwei Verhaltensgruppen von Weibchen: die einen
flogen pollenbeladen zielstrebig und regelméssig ihre Nester an, um sie zu verproviantieren,
die anderen suchten der Reihe nach verschiedene Nester auf, ohne Pollen in den Scopae
geladen zu haben (,,searching bees®). Die zweite Gruppe war im Durchschnitt kleiner als die
erste, hatte hdufiger Pollen im Kropf und mehr reife Oozyten im Ovar als die erste. Die
Autorin hélt auf Grund der genannten Befunde diese Gruppe fiir intraspezifische
Kleptoparasiten und die zwei verschiedenen Verhaltensweisen der Dieunomia-Weibchen fiir
alternative Reproduktionsstrategien, wobei Kleptoparasitismus dann ausgeilibt wiirde, wenn
auf Grund einer Benachteiligung durch GroBe, Alter etc. die Verproviantierung eines eigenen
Nestes nicht effizient genug ausgefiihrt werden konnte. Diese Deutung wiirde gut zu den
vorher geschilderten Fillen von Kleptoparasitismus passen, die an Weibchen, die bereits
eigene Nester verproviantiert hatten und daher schon élter waren, beobachtet wurden. Die
Verproviantierungseffizienz von Bienenweibchen sinkt aus verschiedenen Griinden mit
steigendem Alter (Seidelmann 2006). Auch Tiere, die in der GroBe nicht gut an die zur
Flugzeit herrschenden Temperaturen angepasst, d.h. zu klein oder zu groB sind, sollten im
Vergleich zu ihren ,richtig® dimensionierten Artgenossinnen entweder weniger hdufig
Verproviantierungsfliige durchfiihren konnen, weil das Zeitfenster ihrer Flugaktivitit aus
thermophysiologischen Griinden kleiner ist, oder relativ zur Korpergrofie geringere
Pollenlasten tragen, um den erhohten Energieaufwand fiir die Thermoregulation
auszugleichen. Auch fiir diesen Fall sinkt die Effizienz, ein eigenes Nest zu verproviantieren.
Sollte die Deutung der ,searching bees* als Bienen mit alternativer, kleptoparasitischer
Reproduktionsstrategie richtig sein, wére bemerkenswert, daBl bei ihnen eine
reprdouktionsphysiologische ,,Anpassung“ von obligaten Kleptoparasiten, nidmlich die
gleichzeitige Reifung von Oozyten, praformiert ist.

Alle genannten Beispiele von intraspezifischem Kleptoparasitismus stammen aus
Nestaggregationen. Aggregiertes Nisten scheint die Anwendung dieser alternativen
parasitischen Reproduktionsstrategie zu erleichtern. Doch nicht bei allen aggregiert nistenden
Bienen konnte intraspezifischer Kleptoparasitismus festgestellt werden. Beveridge unterzog
die Weibchen von 31 Nestern der westaustralischen monandrischen Wiistenbiene Amegilla
dawsoni samt ihrem 208 Prapuppen umfassenden Nachwuchs einer Mikrosatellitenanalyse
und fand keinen Hinweis auf intraspezifischen Kleptoparasitismus (Beveridge et al. 2006).

Bei primitiv eusozialen Bienen scheinen Nestaneignungen in der Griindungsphase der Nester
héufig vorzukommen (Literatur in Zobel & Paxton 2006). Zumindest bei Lasioglossum
malachurum diirfte Nestraub nach Kampf aber selten sein. Trotz einer bemerkenswert groflen
Zahl von ,searching bees” mit einem Verhalten dhnlich dem von der solitiren Dieunomia
triangulifera beschriebenen (Wuellner 1999) blieben aggressive Auseinandersetzungen
zwischen diesen und Nestbesitzerinnen selten. Erfolgreiche Nestusurpation wurde in zwei
aufeinanderfolgenden Jahren nur in 3 bzw. 8 % der Fille von Kontakt zwischen
Nestbesitzerin und nestsuchendem Weibchen am Nest beobachtet (Zobel & Paxton 2006). Die
Autoren vermuten, daf} die alternative Reproduktionsstrategie der ,,searching bees* sich auf
Nester richtet, deren Besitzerin verungliickt ist. Ein Kleptoparasitismus, wie bei Dieunomia
vermutet, wire bei einer primitiv eusozialen Biene nur dann erfolgversprechend, wenn der
eigene Nachwuchs zur Reproduktion k&me. Eine Nestusurpation hingegen wiirde zu
intraspezifischem Sozialparasitismus filhren und koénnte somit eine erfolgreiche
Alternativstrategie der Reproduktion sein. Paxton et al. (2002) fanden an Hand einer
Mikrosatellitenanalyse in 20 % der Nester von Lasioglossum malachurum Arbeiterinnen, die
nicht mit der Konigin verwandt waren.
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Zusammenfassend kann festgestellt werden, daBl Nestraub und intraspezifischer
Sozialparasitismus eher aus einer Position der Uberlegenheit heraus erfolgen, wihrend
intraspezifischer Kleptoparasitismus mehr als Zeichen einer temporiren oder permanenten
Unterlegenheit zu werten ist und mdglicherweise im Verhalten Ahnlichkeiten mit der Suche
nach verwaisten Nestern hat. In besonderen Fillen sind jedoch auch Uberginge zwischen
Nestraub und Kleptoparasitismus zu beobachten (Eickwort 1975). Wéhrend die meisten
obligaten Kleptoparasiten unter den Bienen Auseinandersetzungen mit dem Wirt vermeiden,
sind Sphecodes-Arten aggressiv und toten oft sogar die Wirtsbienen. Interessanterweise
scheint es in der Gattung Sphecodes und bei nahen Verwandten auch Sozialparasiten zu geben
(Michener 2000), sodaBl in diesem Fall eine Entstehung des Kleptoparasitismus iiber
Sozialparasitentum moglich erscheint.

3.1.3 Nahrung und Futter

Im Einklang mit den Usancen in der Ornithologie werden hier als Nahrung jene Substanzen
bezeichnet, die die Bienenimagines fiir den Eigenbedarf, also als Energiespender und
Hilfsmolekiile fiir die Aufrechterhaltung ihres Betriebsstoffwechsels und zu einem ganz
kleinen Teil fiir den Aufbau von Keimzellen benétigen. Futter hingegen dient zur Erndhrung
der Larven, ist also jenes organische Material, das vom Bienenweibchen gesammelt, ins Nest
verfrachtet und fiir die Aufzucht des Nachwuchses bereitgestellt wird.

Als Nahrung dient Bienen fast ausschlieBlich Nektar. Nektar ist eine wéalrige Losung
verschiedener Zucker, vornehmlich Saccharose, Glucose und Fruktose. Deren Konzentration
im Nektar betrdgt durchschnittlich etwa 40 %, kann aber je nach Pflanzenart zwischen 8 und
76 % schwanken. Weiters sind geringe Mengen von Aminoséduren, Proteinen, organischen
Sduren, Phosphaten, Vitaminen und Enzymen im Nektar enthalten (Barth 1991). Glucose
(Traubenzucker) ist der ideale Brennstoff fiir den energicaufwendigen Bienenflug, da sie
unmittelbar ohne chemische Umwandlung zur Energieerzeugung verwendet werden kann.
Von Bienen wird fast ausschlieBlich Bliitennektar zur Energiegewinnung geniitzt, nur von
Honigbienen (Westrich 1989) und ganz wenigen anderen eusozialen Arten (z.B. Trigona —
Noll et al. 1997) ist die Nutzung von extrafloralen Nektarien und anderen Zuckerquellen wie
Obstséften und Blattlausausscheidungen bekannt, wie sie bei einigen anderen Aculeaten-
Gruppen (Grab-, Wegwespen) hiufig beobachtet wird.

Der fiir den Aufbau der Keimzellen, besonders der Oozyten, bendtigte Stickstoff wird aus
Pollen gewonnen. Pollen befinden sich zur Zeit der Eireifung stets in unterschiedlicher Menge
im Kropf von Bienenweibchen, und zwar auch der Arten, die den Kropf nicht fiir den
Transport von Pollen zum Nest beniitzen (siche z.B. Wuellner 1999), was fiir eine aktive
Aufnahme zur Zeit der Eireifung spricht. Ganz wenige Bienenarten saugen héufig an
stickstofthaltigen Produkten von Sdugetieren wie Harn, Kot oder auch Kise (z.B. Nomioides
— Pittioni unver6ff.,, Franz 1982) und salzhaltigen Exkreten wie Schweifl (Halictinae,
Meliponini — Michener 2000). Die proximaten Griinde dafiir sind allerdings nicht bekannt.

Das als universales Losungsmittel im Organismus, zur Aufrechterhaltung der osmotischen
Homoostase, flir die Kiithlung beim Flug, zur Befeuchtung von Baumaterialien mittels
Speichel etc. benotigte Wasser wird bei Bienen mit dem Nektar aufgenommen. Nur ganz
wenige Arten (z.B. Apis, Ptilothrix — Michener 2000) trinken direkt Wasser, verwenden
dieses aber dann in erster Linie zu extraphysiologischen Zwecken. Bei der Honigbiene ist eine
eigene Gruppe von Arbeiterinnen fiir die Rekrutierung und den Transport von Wasser zum
Stock zusténdig. Dieses wird dort hauptséchlich zur Aufrechterhaltung der notwendigen Nest-
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Temperatur durch Evaporation verwendet (Michener 2000, siehe auch Jones & Oldroyd
2006). Die Bedeutung des Nektars als Wasserspender ist bis jetzt wenig beachtet worden.
Wohl wegen dieser Funktion ist aber bei den meisten Bienen Nektar mit sehr hohem
Zuckergehalt ebenso wenig beliebt wie solcher mit sehr geringer Konzentration. Die Bliiten
den Gemeinen Dosts (Origanum vulgare), die sehr hoch konzentrierten Nektar enthalten,
werden neben vielen anderen Insekten hauptsichlich von Honigbienen, seltener aber von
anderen Bienenarten besucht (K. M.).

Die Nektaraufnahme der Bienen ist wenig bliitenspezifisch. Eine angeborene Bevorzugung
des Nektars bestimmter Pflanzenarten, -gattungen oder -familien in Analogie zur
Pollennutzung ist bis jetzt bei Bienen nicht bekannt geworden, wenngleich viele Arten
wihrend des Pollensammelns auch Nektar trinken und diesen daher bei Vorliegen von
Oligolektie hauptsdchlich von einer Pflanzenart, -gattung oder -familie zu sich nehmen.
Andererseits fillt gerade bei oligolektischen Arten auf, dal sie zur Nektaraufnahme auch
andere Bliiten besuchen als zum Pollensammeln (Westrich 1989). Z.B. trinkt die
ausschlieBlich auf Ackerwinde Pollen sammelnde Spiralhornbiene Systropha curvicornis
Nektar mit Vorliebe von Disteln und ist deshalb auf diesen besonders im ménnlichen
Geschlecht fast ebenso hdufig anzutreffen wie auf Ackerwinden (K. M.). Die Bliiten des
Gilbweiderichs (Lysimachia) fiihren keinen Nektar, die auf das Sammeln von Pollen und Ol
der Lysimachia-Bliiten spezialisierten Bienenweibchen der Gattung Macropis bendtigen in
ihrem Habitat daher zusitzlich nektarspendende Bliitenpflanzen, um ihren Bedarf an Energie
decken zu konnen (Westrich 1989).

Die Breite der von Bienen zur Nektaraufnahme genutzten Bliitenpalette ist allerdings auf
Artniveau durch etwaige morphologische Inkompatibilititen eingeschrinkt. Besonders fiir
kurzriisseligen Bienen ist in Rohren verborgener Nektar nicht erreichbar, langriisselige Arten
hingegen konnen, zumal aus dem Schwebeflug heraus, auch offen dargebotenen Nektar
trinken und sind daher beziiglich der Nektaraufnahme als Generalisten zu bezeichnen (Wcislo
& Cane 1996, Borrell 2005). Auf dem Niveau von Individuen schrinken oft durch Lernen
erworbene Priferenzen und Gewohnheiten die Auswahl der Nektarspender ein (siche Chittka
& Raine 2006). Von vielen Bliitenpflanzen wird Nektar tageszeitlich begrenzt angeboten
(siche Westrich 1989). Schliellich engt auch die vor Ort gegebene Konkurrenz um Nektar die
Vielfalt des Angebots ein. Dennoch ist die Nahrungsaufnahme offenbar kein Faktor, der die
genetische Differenzierung zwischen Populationen einer Art fordert und mikroevolutorisch
von auffallender Bedeutung wire. Im Gegensatz zur bemerkenswerten Reichhaltigkeit der
Geruchsrezeptoren verfiigen Bienen nur iliber wenig verschiedene Geschmacksrezeptor-
Proteine, die Honigbiene z.B. nur iiber 10, viel weniger als manche Dipteren besitzen
(Robertson & Wanner 2006). Regionale Unterschiede in der Verfiigbarkeit von Nektar
werden offenbar durch Verhaltensplastizitdt und Lernfahigkeit ausgeglichen.

Anders liegen die Verhiltnisse beim Futter. Als Futter fiir die Larven dienen bei Bienen fast
ausschlieBlich Pollen, der in artspezifisch unterschiedlichem Ausmal} mit Nektar, bei ganz
wenigen Spezialisten mit Pflanzendlen (Vogel 1976, Buchmann 1987) vermengt wird. In
seltenen Fillen werden die Komponenten noch aufbereitet, z.B. durch Gérung, oder mit
Sekreten aus eigenen Driisen versetzt (Westrich 1989). Als einzig bekannte Abweichung von
diesem Schema verwenden einige stidamerikanische Trigona-Arten zu Futtersaft verarbeitetes
Aas statt Pollen fiir die Aufzucht der Larven (Noll et al. 1997, Michener 2000). Zwei
Gattungen der Meliponini, die slidamerikanische Lestrimelitta und die afrikanische
Cleptotrigona, rauben den bendtigten Pollen ausschlieBlich aus Nestern anderer Meliponini
(Michener 2000). Alle anderen nichtparasitischen Bienen sammeln Pollen aus den Bliiten
einer artspezifisch verschieden breiten Palette von Angiospermen-Arten.
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Selten sind die Fille, wo iiber das gesamte Verbreitungsgebiet hinweg nur an einer
Pflanzenart gesammelt wird. Meist gibt es diesfalls keine Alternativen aus der gleichen
Pflanzengattung wie etwa bei den nordamerikanischen Larrea-Spezialisten (Wcislo & Cane
1996). Die beiden allopatrisch verbreiteten européischen Colletes-Arten anchusae und wolfi
sammeln ausschlieBlich an je einer in ihrem Areal vorkommenden Cynoglottis-Art (Miiller &
Kuhlmann 2003), wiirden aber vermutlich auch die andere Art akzeptieren, kdme sie
sympatrisch vor. Die Gelblein-Mauerbiene Osmia mocsaryi nimmt an den meisten Stellen
ihres ostosterreichischen Vorkommens nur Pollen von Linum flavum und beachtet gleichzeitig
blithendes Linum austriacum bzw. tenuifolium nicht, einige Individuen einer kleinen
Teilpopulation sammeln aber auch an Linum hirsutum als Pollenspender. Linum hirsutum
begriindet jedoch keine Ansiedlung von O. mocsaryi (Mazzucco & Ortel 2001). In ihren
mediterranen Vorkommen dienen andere Linum-Arten als Futterpflanzen (Miiller et al. 2006).
Colletes graeffei benétigt zum Pollensammeln in Niederosterreich ausschlieBlich Allium
flavum und negiert alle anderen gleichzeitig blihenden Allium-Arten, in Slowenien hingegen
ist sie an das nahe verwandte Allium pulchellum gebunden (Mazzucco & Ortel 2001).
Scheinbare Artsperzifitit ist also gewohnlich das Ergebnis eingeschrinkter Mdglichkeiten
(Linsley 1958).

Haufig werden aber mehrere Arten einer Pflanzengattung geniitzt. Die europdische
Ségehornbiene Melitta tricincta sammelt sowohl am gelbblithenden Zahntrost Odontites lutea
als auch am fleischroten Odontites vulgaris. Die heimische Sandbiene Andrena florea bezieht
Pollen von beiden Arten der Gattung Bryonia. Einige Bienen sind auf Glockenblumen
(Campanula) spezialisiert, z.B. Andrena curvungula, pandellei, paucisquama, Melitta
haemorrhoidalis, Osmia mitis. Bei gleichzeitigem Vorkommen mehrerer Glockenblumenarten
konnen artspezifisch unterschiedliche Bevorzugungen beobachtet werden, manche Arten (z.B.
Campanula glomerata) werden dann kaum genutzt. Bestimmte Kleinarten oder
Standortformen des Campanula rotundifolia-Komplexes werden gerne besucht, andere vollig
verschmiht (K. M.). Die Langhornbiene Tetralonia fulvescens holt sich Pollen von Inula
hirsuta und I. ensifolia, meidet aber strikt I. oculus Christi und I. germanica und wechselt bei
Mangel an den beiden ersten Inula-Arten eher auf Buphthalmum als die beiden anderen Inula-
Arten zu besammeln (K. M.). Diese wenigen recht willkiirlich gewidhlten Beispiele aus der
mitteleuropdischen Bienenfauna zeigen, dafl die 0©kologische Valenz hinsichtlich des
Pollensammelns schon bei Spezialisten, die sich auf Pflanzengattungen beschrinken,
verschieden breit sein kann.

Verstiarkt ist dies bei Bienen zu beobachten, die Pollen innerhalb einer Pflanzenfamilie
nutzen. Die Futterpflanzen von Andrena lathyri sind z.B. Platterbsen (Lathyrus) und Wicken
(Vicia) aus der groBen Familie der Fabaceae, weitere Pollenspender wurden bis jetzt nicht
bekannt (Westrich 1989). Trachusa byssina besammelt fast ausschlieBlich Lotus und
Onobrychis, andere Fabaceen werden zumindest in Ostdsterreich hochstens aus einer
Notsituation heraus genommen, konnen aber kein Trachusa-Vorkommen begriinden (K. M.).
Eine wesentlich groflere Zahl von Gattungen der Brassicaceae dient Andrena lagopus, oralis,
distinguenda, niveata, aciculata, Panurginus labiatus, Lasioglossum trichopygum, Osmia
brevicornis u. v. a. als Futterquelle, sodal man bei diesen Arten tatsdchlich von einer
Familienpriferenz sprechen kann, von der nur wenige Kreuzbliitler-Gattungen ausgenommen
sind. Zwischen diesen Extremen liegen auch die anderen auf Pflanzenfamilien beschriankten
Pollenspezialisten.

Bienen, die auf Pollensammeln innerhalb einer Pflanzengattung oder -familie spezialisiert
sind, bezeichnet man als oligolektisch und stellt sie den polylektischen Arten gegeniiber,
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deren Pollenvalenz iiber eine Familie hinaus reicht. Die Begriffe stammen von Robertson
(1925) und werden seit ihrer Formulierung generell in der Literatur verwendet (z.B. Westrich
1989, Wcislo & Cane 1996, Michener 2000). Wie die genannten Beispiele zeigen, erfolgt die
Erweiterung der Pollenpréferenz jedoch kontinuierlich und nicht in konkreten Schiiben, sodal3
der Begriff ,,oligolektisch* zwar problematisch, aber noch nachvollziehbar, die Bezeichnung
»polylektisch* aber vielfach miBverstindlich ist. Deshalb gibt es immer wieder Bemiihungen,
die unbefriedigende Terminologie zu verbessern und den tatsdchlichen Gegebenheiten
anzundhern (z.B. Cane & Sipes 2006). Cane & Sipes bezeichnen die Bienenarten, die ihre
Pollenwirte innerhalb einer Pflanzengattung oder in ein, zwei nahe verwandten Gattungen
finden (Beispiel Andrena lathyri, Trachusa) als ,,enge Oligolegen* und unterscheiden sie von
den ,,Oligolegen®, deren Wirtsspektrum-Breite etwa dem vorher erwidhnten Beispiel der
Brassicaceen-Spezialisten entspricht.

Manche der oligolektischen Arten sind imstande, bei zeitweiser Nichtverfiigbarkeit der
spezifischen Pollenpflanzen kurzfristig andere Futterquellen zu nutzen, wechseln aber sofort
wieder zum ,richtigen* Futter zuriick, wenn arteigene Pollenwirte aufblithen (Linsley &
MacSwain 1958, Wcislo & Cane 1996). Cane & Sipes (2006) sprechen in diesen Fillen von
»fakultativen Oligolegen®. Nicht alle oligolektischen Bienen sind jedoch dazu in der Lage:
Die Weibchen der Gelblein-Mauerbiene Osmia mocsaryi verschwanden in einem Jahr, in dem
Linum flavum zur Flugzeit der Biene nicht aufgebliiht war, vollstindig von einem ihrer
Vorkommen in Niederdsterreich. Die Art tauchte dort erst 10 Jahre spéter wieder auf
(Mazzucco & Ortel 2001). Cane & Sipes (2006), die weitere dhnliche Beispiele anfiihren,
nennen diese Bienen obligate Oligolegen.

Die Mechanismen, mittels derer naive oligolektische Bienen ihre Futterpflanzen erkennen,
sind nicht bekannt. Zweifellos spielen angeborene Schemata unter Verwendung visueller
und/oder olfaktorischer Pflanzensignale eine Rolle bei der Kontaktherstellung. Hinweise auf
die Art dieser Signale konnen aus dem Verhalten der proterandrischen Ménnchen von Arten
gewonnen werden, die ihre Weibchen durch Patrouillieren an den Futterpflanzen finden. Die
Mainnchen von Osmia adunca, einer oligolektisch auf Echium sammelnden Art, patrouillieren
vor dem Aufblithen von Echium und dem Erscheinen der Weibchen vornehmlich an Salvia
pratensis, desgl. die Mannchen von Eucera interrupta, einem Oligolegen an violett blithenden
Vicia-Arten. In Niederosterreich konnte ich (K. M.) die Mannchen des Campanula-
Spezialisten Andrena curvungula, bevor Glockenblumen aufgebliiht und Weibchen
erschienen waren, in grofler Zahl an Diptam patrouillieren sehen. Gelegentlich unterbrachen
sie den Flug und saugten an den Bliiten von Geranium sanguineum, ohne diese Bliiten in ihre
Flugbahnen von Diptam zu Diptam einzubeziehen. In diesen Fillen ist es wohl ein
angeborenes optisches Schema, in dem die Bienen-Bliitenfarbe eine Rolle spielt, das den
ersten Kontakt zur Futterpflanze bzw. dem Rendezvousort herstellt. Die Perfektionierung der
Beziehung wird wohl durch Lernen vermittelt. Im Fall obligater Oligolektie scheint das
angeborene Schema nicht ersetzt werden zu konnen, bei der fakultativen Oligolektie diirfte
Lernen an seine Stelle treten, wenn kein geeigneter Ausloser vorhanden ist.

Die Zahl der Pflanzenfamilien, die von den bisher als ,,polylektisch® bezeichneten Arten zum
Pollensammeln verwendet werden, kann entsprechend unserer These von einer allméhlichen
und kontinuierlichen Erweiterung des Pollen-Wirtsspektrums von Bienenart zu Bienenart sehr
verschieden sein und reicht in Mitteleuropa von 2 bis zu 18 Familien, wobei die Mehrheit der
Arten nur wenige Familien nutzt (Westrich 1989). Cane & Sipes (2006) unterteilen
folgerichtig dieses nach dem AusschluBBprinzip (,,polylektisch sind alle Bienen, die nicht
oligolektisch sind*) konstruierte Paket an Bienenarten in mehrere Kategorien. Sie bezeichnen
Bienenarten als mesolektisch, deren Pollenwirte 2—3 Pflanzenfamilien angehoren, fithren fiir
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Arten, die voraussagbar iiber das Verbreitungsareal hinweg alternativ zwei bis drei
Futterpflanzen aus nicht ndher verwandten Pflanzentaxa nutzen, den Begriff ,eklektische
Oligolektie* ein und unterteilen den iibrig gebliebenen Rest der Bienen in ,,polylektische* und
,oreit polylektische* Arten.

Gut fiir mitteleuropdische Verhéltnisse anwendbar ist der Begriff ,,Mesolektie*. Cane & Sipes
(2006) verweisen bereits selbst auf das Beispiel der Wollbienen Anthidium oblongatum und
manicatum. Anthidium oblongatum nutzt quer iiber ihr Verbreitungsgebiet als Pollenspender
Crassulaceae, vornehmlich Sedum reflexum, Resedaceae und Fabaceae, davon in erster Linie
Hornklee und Esparsette (Westrich 1989). Einzelne groBere Biischel von Reseda auf einer
grofBeren Trockenwald-Lichtung oder in einem Garten konnen bereits ein Vorkommen von
Anthidium oblongatum begriinden, dhnlich attraktiv ist Sedum reflexum (K. M.). Von den
Fabaceen miissen groflere Bestinde vorhanden sein, damit die Biene sich ansiedelt, was
vermutlich auf die Quantitit der présentierten Pollen bzw. deren Erreichbarkeit
zurlickzufithren ist (Miiller et al. 2006). Anthidium manicatum sammelt auf Lamiaceae,
Scrophulariaceae und Fabaceae, einer Kombination von Pollenwirten, der man bei
mesolektischen Bienen Ofter begegnet (siche Westrich 1989). Z.B. nutzt Osmia gallarum
meist Fabaceen, in erster Linie Lotus, auf heilen pannonischen Felssteppen dient ihr jedoch
fast ausschlie8lich Acinos arvensis (Lamiaceae) als Futterpflanze; sie erreicht damit, offenbar
mangels Pollenkonkurrenten, hohere Populationsdichten als in den Gebieten, in denen sie
Lotus besammelt (K. M.). Die genannten Beispiele lassen vermuten, dafl die Gemeinsamkeit
der Pollenwirte aus den verschiedenen Pflanzenfamilien in der morphologischen
Kompatibilitdt mit der morphologischen und Verhaltensausstattung ihrer Futtergiste besteht
(Miiller 1995, 1996, 1996 a, Miiller et al. 2006). Oder umgekehrt, dal morphologische
Gegebenheiten und Verhaltensplastizitit der betreffenden Bienen nicht ausreichen, um
weitere Pollenquellen effizient zu besammeln.

Weniger klar und eindeutig als ,,Mesolektie* diirfte der Begriff ,,eklektische Oligolektie™ sein.
Cane & Sipes (2006) erwihnen neben drei Beispielen aus den USA auch die europdische
Osmia rufa, die nach von ihnen zitierten 3 Literaturstellen in Frankreich und England
iberwiegend Eichen- oder Hahnenfulpollen mit geringfiigigem Birnen- und
Weilldornpollenanteil zur Verproviantierung ihrer Nester verwendet. Westrich (1989), der die
Art fiir ,,ausgesprochen polylektisch* (18 Pflanzenfamilien!) hilt, weist darauf hin, daB die
hohe Bliitenstetigkeit der Weibchen zu Nestern fiihren kann, die nur einen Pollentyp
enthalten, da3 aber auch Mischverproviantierungen von Zellen vorkommen. Dies deckt sich
mit unseren Erfahrungen, so daB3 es sich bei Osmia rufa wohl um eine Art handelt, die einen
Ubergang von eklektischer Oligolektie zu Polylektie darstellt.

Ein dhnliches Beispiel liefert die Sandbiene Andrena labiata. Diese in Niederdsterreich
diskontinuierlich verbreitete Art weist an Stellen mit groeren Teilpopulationen eine hohe
Bliitenstetigkeit auf. Nicht nur die Weibchen der Teilpopulation sammeln dann, soweit
feststellbar, an einem Pollenwirt, sondern auch die proterandrischen Méannchen patrouillieren,
bevor die ersten Weibchen erscheinen, bereits an dieser Futterpflanze. Bei den meisten
Vorkommen handelte es sich dabei um Veronica chamaedrys oder austriaca, einmal um
Sedum acre und bei einem sehr groen Vorkommen um Ornithogalum. In diesem letzten Fall
dnderte sich der Pollenwirt {iber 20 Jahre hinweg nicht, obwohl auch Veronica austriaca und
Sedum acre in groBer Zahl zur Flugzeit der Biene blithten. Da die Méannchen eines Gebiets
bereits vor dem Erscheinen der Weibchen ,wissen®, an welchen Bliiten sie diese spéter
antreffen werden, ist in Féllen eklektischer Oligolektie nicht auszuschlieBen, dal3
Pragungsvorginge auf chemische Schliisselsubstanzen wéhrend der Prdimaginalstadien im
Nest die spdtere Wahl des Pollenwirtes beeinflussen (Cane & Sipes 2006). Westrich (1989) ist

55



gegeniiber der Prigungshypothese im Einklang mit Eickwort skeptisch, bezieht sich in seiner
Meinung jedoch nicht ausdriicklich auf den Sonderfall der eklektischen Oligolektie.
Tatsdchlich zeigte die polylektische Megachile rotundata, wenn sie kiinstlich mit
Karottenpollen aufgezogen wurde, spéter keine Bevorzugung von Karotten als Pollenwirt,
sondern unterschied sich bei der Auswahl ihrer Futterpflanzen nicht von ihren auf vom
Weibchen selbst gesammeltem Futter aufgewachsenen Artgenossen (Wcislo & Cane 1996
nach Tepedino unpubl.).

Ein weiteres gutes Beispiel bietet Colletes marginatus. Diese kleine psammophile
Seidenbiene ist in Ostosterreich bereits sehr selten, die wenigen bekannten Vorkommen sind
weit voneinander entfernt, der Genflul zwischen ihnen ist wahrscheinlich sehr gering. In
einem der Gebiete waren trotz eines sehr vielfdltigen Bliitenangebots alle beobachteten
Exemplare auf Reseda zu finden, die entnommenen Weibchen hatten zu >90 % Reseda-Pollen
geladen. In einem weiteren patrouillierten die Ménnchen und sammelten die Weibchen an
zwei Allium-Arten mit kurzen Antheren, im dritten Gebiet war Thymus (wie in manchen
Sandgebieten Ungarns) die gewihlte Futterpflanze, wobei in diesem letzten Fall die Zahl der
beobachteten und untersuchten Exemplare sehr klein war. An allen drei Standorten waren die
jeweils anderen Pollenwirte ebenfalls reichlich vorhanden, ohne da3 C. marginatus daran zu
beobachten war. Westrich (1989) gibt fiir die westdeutschen Vorkommen Fabaceae als
Pollenquelle an. Die Tiere der an Allium sammelnden Population waren deutlich grofer als
die anderen, was fiir eine giinstigere Konkurrenzsituation durch Besammeln dieser
ungewohnlichen Futterpflanze im Vergleich zu den an Reseda bzw. Thymian sammelnden
Populationen spricht. Zu untersuchen wére jeweils, ob sich hinter eklektischen Oligolegen
nicht bereits kryptische Arten verbergen. Eklektische Oligolektie wiirde sich unter den
Bedingungen, wie sie fiir Colletes marginatus skizziert wurden, gut als Weg zur
Populationsdifferenzierung und Artbildung eignen, weil damit assortatives Paarungsverhalten
verkniipft ist, welches den Genflul zwischen Spezialisten fiir unterschiedliche Wirte
einschriankt. Die Artbildung konnte auch parapatrisch oder sympatrisch, wenn auch nicht
syntop, vonstatten gehen. Gerade einige Artengruppen in der Gattung Colletes scheinen noch
in dynamischer Populationsdifferenzierung bzw. Mikroevolution bis hin zur Artbildung
begriffen zu sein, wobei der Wechsel der Futterpflanze oft eine zentrale Rolle spielt (Verhoeff
1943, Pittioni unveroff., Schmidt & Westrich 1993, Westrich & Amiet 1996, Piidal 1999).
Auch die oligolektisch auf Cerinthe spezialisierte Osmia cerinthidis, die sich morphologisch
nur geringfiigig von Osmia rufa unterscheidet, diirfte sich auf diesem Weg von der
Stammform abgespalten haben.

Nicht leicht in das Schema von Cane & Sipes (2006) einzuordnen ist die bivoltine
europdische Sandbiene Andrena bicolor. Nach dem Pollensammelverhalten der 2. Generation
wirde man sie fiir einen fakultativen Oligolegen halten, da diese {iberwiegend an
Glockenblumen sammelt. Zur Flugzeit der ersten Generation im April blithen jedoch noch
keine Glockenblumen, die Weibchen nutzen dann eine Vielzahl von Pollenwirten
entsprechend einer breit polylektischen Art (Westrich 1989).

Polylektie tritt hauptsdchlich, aber nicht ausschlieBlich, bei Arten auf, die eusozial, bi- oder
trivoltin sind oder eine lidngere Flugzeit haben, als es der iiblichen Blithdauer einer
Pflanzenart entspricht (Cane & Sipes 2006). Abgesehen von den oligolektischen Salix-Gésten
sind auch unter den ersten Bienenarten des Jahres in geméfigten Klimazonen auffallend viele
Polylegen. Polylektie ist als Pollensammelstrategie auf ein wechselndes und nicht genau
vorherbestimmbares Ressourcenangebot gerichtet, wobei sowohl die Phénologie der Pflanzen
mit ihrer qualitativ und temporér unterschiedlichen Eignung als Ressourcenquelle als auch die
tempordr und rdumlich unterschiedliche Konkurrenz um Ressourcen das variierende Angebot
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mitbestimmen. Bienen mit dieser Sammelstrategie diirfen in ihrer Aufmerksamkeit gegeniiber
Bliiten nicht so stark durch ein angeborenes Schema eingeschrénkt sein als es obligate
Oligolegen wahrscheinlich sind. Lernféhigkeit und Erfahrung miissen allfillige angeborene
Préaferenzen iiberspielen konnen (Giurfa et al. 1995, Jones 2001). Weiters miissen
polylektische Arten ihre Sammeltechnik den verschiedenen Bliitentypen anpassen konnen und
daher auch in dieser Hinsicht liber Lernfdhigkeit, entsprechendes Geddchtnis und die
Féhigkeit, Erfahrungen kurz- und langfristig abrufen zu konnen, sowie iiber
Verhaltensplastizitit verfiigen. Naive polylektische Bienen miissen unter Einsatz all ihrer
sinnesphysiologischen Fahigkeiten lernen, welche Bliiten wann guten Ertrag versprechen und
wie dieser Ertrag am schnellsten zu ernten ist (Peat & Gould 2005). Sie bendtigen Erfahrung,
d.h. mehrere Bliitenbesuche, bis sie in der Lage sind, so effizient zu arbeiten, dafl der Ertrag
den Aufwand iibersteigt. Hummeln erreichen maximale Sammeleffizienz z.B. erst nach 30
Ausfliigen (Peat & Gould 2005).

Fiir breit polylektische Arten gilt in verstirktem MalBl die Dominanz des Lernens und der
Erfahrung iiber angeborene Restriktionen der Sammelvalenz. Cane & Sipes (2006) definieren
breite Polylegen als Arten, die mehr als 10 % der melittophilen Flora vor Ort besammeln. Der
Begriff entspricht etwa der von Westrich (1989) gewihlten Bezeichnung ,,ausgesprochen
polylektisch®. Andrena flavipes, A. bicolor (mit den vorher erwéhnten Einschrankungen), A.
fulva, A. fulvida, A. haemorrhoa, A. carantonica, A. minutula, A. nigroaenea, A. nitida, A.
thoracica, A. varians, Anthophora plumipes, die meisten Bombus-Arten, Halictus tumulorum,
Hylaeus communis, Lasioglossum calceatum, L. leucozonium, L. malachurum, L. nitidulum,
L. pauxillum, Osmia bicolor, O. cornuta und O. rufa werden von Westrich (1989) fiir
Westeuropa dieser Kategorie zugeteilt, wir mochten Halictus maculatus, H. simplex,
Lasioglossum laevigatum, L. marginatum und einige Hylaeus-Arten fiir Mitteleuropa
hinzufiigen. Die eusoziale, aber trotzdem nur kurze Zeit im Friihjahr fliegende Lasioglossum
marginatum kommt gewdhnlich an ihren Flugpldtzen zu Tausenden vor und nutzt dann
iiberwiegend jene Bliiten als Pollenwirt, die in groer Anzahl in der Umgebung vorhanden
sind (siche auch Westrich 1989). Dieses Verhalten kann manchmal den Eindruck einer
Oligolektie erwecken (Poursin 1982), weil Bliiten, die nur in geringer Anzahl vorkommen,
nicht beachtet werden. Hingegen werden héufig fiir Bienen ungewohnliche Pollenwirte wie
Bérlauch (Allium ursinum), Pfeilkresse (Cardaria draba), Flaumeiche (Quercus pubescens),
wenn sie in grofBer Zahl auftreten, ebenso intensiv besammelt wie etwa ausgedehnte
WeiBdornfluren oder Lowenzahnfelder (K. M.). Die grofite Gruppe innerhalb der
aufgezéhlten breit polylektischen Arten stellen die Friihjahrsbienen dar. Nicht alle Arten
dieses Sammeltyps miissen auch erfolgreich sein: Die einstmals haufige Andrena thoracica ist
z.B. aus Europa in den letzten 50 Jahren aus ungekldrten Griinden fast verschwunden,
Andrena fulvida ist seit jeher sehr selten.

Uber die Sinnesphysiologie, Neuroethologie und Psychophysik der Bliitenerkennung der breit
polylektischen, eusozialen Honigbienen und Hummeln sind wir heute bereits gut informiert
(Chittka & Raine 2006). Leider fehlen vergleichende Untersuchungen mit Bienentaxa, die
andere Lebensformen reprédsentieren, fast vollig, sodall iiber die Zusammenhidnge zwischen
Evolution und Okologie im Bereich der Sinnesphysiologie und Neuroethologie wenig
Aussagen gemacht werden konnen. Diese Schieflage der Bienenforschung, bei der das
Forschungsinteresse in erster Linie Honigbienen und Hummeln, dann in stark abfallendem
Ausmall anderen eusozialen Arten, Arten, die Nisthilfen annehmen und Arten, die aggregiert
nisten, zuteil wird, finden wir leider in allen Bereichen der Bienenbiologie, in denen
experimenteller Aufwand oder Laborfazilititen erforderlich sind. H&ufig wird in diesem
Schrifttum bemerkenswerter Weise ebenso wie in der uninformierten Offentlichkeit der
Begriff ,,Biene* mit ,,Honigbiene”, manchmal ergénzt durch Hummeln, gleichgesetzt. Beide
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Taxa sind ausgesprochen untypisch fiir die groe Mehrheit der Bienen. Andere, besonders
solitire, einzeln nistende Arten werden nur von Systematikern und Phylogenetikern
wahrgenommen. Die Griinde dafiir liegen nur teilweise in der methodischen Machbarkeit und
der Verfiigbarkeit von ausreichendem Material fiir die Laborforschung. Diese Einseitigkeit
erschwert selbst die Interpretation der an den verwendeten Forschungsobjekten gewonnenen
Ergebnisse, da deren Giiltigkeitsbereich oft schwer beurteilt werden kann. Einer von manchen
Forschern beschworenen ,,globalen Bestdubungskrise™ (Kearns et al. 1998, Steffan-Dewenter
et al. 2005, Biesmeijer et al. 2006) wird man mit diesem Mangel an systematischem Vorgehen
in der experimentellen Erforschung der Bienenbiologie nicht beikommen kénnen.

Eine Methode von Polylegen, die Sammeleffizienz bei grundsitzlicher Beibehaltung der
Flexibilitdt rasch zu steigern, ist tempordre Bliitenstetigkeit (Westrich 1989, Wcislo & Cane
1996, zu neurophysiologischen Aspekten und Ursachen siehe Chittka et al. 1999).
Bliitenstetigkeit bedeutet nicht nur die Ausbeutung einer als lohnend erkannten
Ressourcenquelle, sondern auch das Ausniitzen einer erreichten Perfektion beim Sammeln
von Ressourcen, so lange sich diese Taktik auszahlt. Fiir die Blattschneiderbiene Megachile
willughbiella z.B. erfordert es vollig verschiedene Vorgangsweisen, Pollen von Campanula
persicifolia, von Lathyrus latifolius oder von Cirsium vulgare, drei bei der Art besonders
beliebten Pollenwirten mit vollig unterschiedlichem Bliitenbau, zu emten. Das Abrufen der
dazu notigen verschiedenen motorischen Verhaltensmuster aus dem Langzeit- in das
Kurzzeitgedachtnis der Biene ist in einem derartigen Fall aufwendig und kostet Zeit (Chittka
& Thomson 1997), Bliitenkonstanz ist hier daher von Vorteil. Die Bliitenkonstanz wird
beeinfluBft durch die Dynamik des Arbeits-(kurzzeit-)gedichtnisses. Bei Honigbienen und
Hummeln betrdgt die Dauer des Arbeitsgedédchtnisses etwa 5-8 Sekunden und ist
moglicherweise den Verhéltnissen beim Ressourcensammeln angepalit (Chittka & Raine
2006). Bliitenkonstanz kann gewahrt werden, wenn der Wechsel von Bliite zu Bliite,
unabhéngig von deren Distanz, innerhalb dieser Zeit stattfindet. Dauert der Wechsel lénger,
verblaBt die Erinnerung an die letzte Bliite und é&ltere Erfahrungen beeinflussen
gleichermafien die Bliitenwahl (Chittka et al. 1997, Menzel 2001, Zhang et al. 2005). Raine et
al. (2006) fanden zwischen drei Bombus-Arten Unterschiede im Ausmal} der Bliitenkonstanz
und stellten diese in Beziehung zum Sammelerfolg. Uberraschenderweise hatte die am
wenigsten bliitenkonstante Art, Bombus pascuorum, den besten Sammelerfolg, was die
Autoren damit zu erkldren versuchen, dafl auch andere Faktoren als die Sammeltechnik, z.B.
verschiedene Wahl distinkter Mikrohabitate mit deren rdaumlicher Bliitenverteilung den
Sammelerfolg beeinflussen kénnten. Nicht angesprochen wurde die Art des Bliitenwechsels:
Der Wechsel zwischen zwei undhnlichen, jeweils kompliziert gebauten Bliiten ist
zeitaufwendiger als zwischen dhnlich gebauten oder einfachen.

Eine weitere Mdoglichkeit, die Sammeltétigkeit nach Erfahrungen zu schematisieren und damit
Such-, Entscheidungs- und Adaptierungszeit zu sparen und die Sammeleffizienz zu steigern,
ist die Kontrolle von Bliiten bzw. blithenden Pflanzengruppen nach einer feststehenden,
vorgegebenen Reihenfolge (,traplining®™, Thomson et al. 1997). Voraussetzung fiir den Erfolg
einer derartigen Methode ist, daf3 sich die gesuchten Ressourcen an gleich bleibenden Stellen
in vorhersehbarer Geschwindigkeit erneuern, wie das bei Pollen und Nektar der Fall ist
(Ohashi et al. 2007). Zunehmende Erfahrung und Kenntnis des Gebietes, aus dem Futter
geholt wird, verbessert die Routenstruktur und verstirkt die Routenkonstanz bei Hummeln
(Ohashi et al. 2007). Ein Vergleich des Erfolges (Ressourcenertrags) zwischen
routenkonstanter und Zufallssuche bei Hummeln ergab keinen Unterschied bei Darbietung
grofer Bliiten, aber eine deutliche Uberlegenheit der Routenkonstanz bei kleinen Bliiten
(Raine et al. 2006). Dies ist erkldrbar durch das rdumliche Auflosungsvermdgen der
Bienenaugen: um eine Bliite von 1 cm Durchmesser zu erkennen, darf eine Biene nicht weiter
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als 11.5 cm davon entfernt sein (Chittka & Raine 2006). Eingeiibte Routen helfen dann
merkbar, solche Ressourcenquellen schnell zu lokalisieren. Ebenso scheint traplining einen
Vorteil bei zerstreutem Vorkommen von Ressourcenquellen zu bedeuten (Thomson et al
1982). Routenkonstanz mul} nicht gleichzeitig Bliitenkonstanz bedeuten. Gelegentlich kdnnen
andere Bliiten als die vorher besuchten in die Route eingebaut werden (Thomson et al. 1982,
Chittka et al. 1999).

Routenkonstanz wurde vornehmlich bei Hummeln und Honigbienen genauer beobachtet und
experimentell untersucht. Bei diesen eusozialen Taxa ist der Anteil von Nektar an den in das
Nest verbrachten Ressourcen besonders hoch. Nektar erneuert sich gewohnlich schneller als
das Pollenangebot, deshalb mag die Routenkonstanz hier besonders auffallen. Die Fahigkeit,
eine Serie von Objekten, z.B. Bliitenpflanzen, wiederholt in bestimmter Reihenfolge
abzufliegen, ist bei Bienen jedoch ancestral und wird besonders von den Ménnchen
oligolektischer Arten zur Suche von Weibchen an den artspezifischen Pollenpflanzen oder auf
anderen Patrouillier-Routen eingesetzt.(Alcock et al. 1978, Alcock 1996), wobei auch
Duftmarkierungen als Landschaftsmarken zur Attraktion von Weibchen und als Signal fiir
andere Ménnchen eine Rolle spielen konnen (Ayasse et al. 2001). Hingegen gibt es wenig
Berichte iiber den Einsatz dieser Methode beim Pollensammeln oligolektischer Arten, obwohl
anekdotische Beobachtungen besonders bei Arten, die sich nur kurz zum Sammeln von Pollen
auf Bliten authalten (Osmia mocsaryi, Dasypoda spp. — K. M.), nahe legen, dal} sie weit
verbreitet ist. In einem Sonderfall hat jedoch die Traplining-Féahigkeit sogar zu einer
Koevolution von Pollenprésentation einer Pflanze und Sammelverhalten einer Biene gefiihrt:
Die siidamerikanische Cajophora arechavaletae (Fam. Loasaceae) prasentiert Pollen mit
zeitlicher Verzdgerung von einigen Minuten nach mechanischer Stimulierung durch
nektarsaugende Géste. Die Biene Bicolletes pampeana fliegt konstante Routen zwischen 30—
60 Bliiten ab, trinkt dort Nektar und kehrt ziemlich genau zu dem Zeitpunkt, zu dem durch die
erste Stimulierung Pollen prisentiert werden, zum Ausgangspunkt zuriick, um nun eine
Pollensammelroute zu beginnen (Wittmann & Schlindwein 1997).

Viel Zeit beim Ressourcensammeln ersparen sich Bienen durch die Féhigkeit, olfaktorisch an
FuBabdriicken Bliiten zu erkennen, deren Ressourcen vor kurzem selbst, von Artgenossen
oder Angehorigen der gleichen Gattung geerntet worden waren (Cameron 1981, Schmitt et al.
1991, Giurfa & Nunez 1992, Goulson et al. 1998, Gilbert et al. 2001, Eltz 2006). Die
Haltbarkeit bestimmter Komponenten dieser Fulabdriicke scheint umgekehrt proportional mit
der Geschwindigkeit der Nektarerneuerung korreliert zu sein (Gilbert et al. 2006, siehe jedoch
Eltz 2006!).

Das Pollensammeln selbst besteht aus dem Erntevorgang und der Umlagerung des Ernteguts
in Transportvorrichtungen. Sowohl in der Art des Erntens als auch in der Umlagerung als
auch im Pollentransport bestehen grofle Unterschiede zwischen den Taxa, was sich auch in
der Morphologie der dazu verwendeten Strukturen (,,Anpassungen®) ausdriickt. Eine
ausgezeichnete Ubersicht iiber diese Thematik mit vielen Literaturverweisen stammt von
Thorp (1979) mit Ergdnzungen in Thorp (2000). Die wichtigsten Aspekte seien hier in aller
Kiirze zusammengefalit.

Die Pollenernte hat eine passive, wahrscheinlich ancestrale, und eine aktive Komponente.
Passive Pollenaufnahme kommt in zwei Varianten vor: Entweder die Biene bewegt sich mit
einem moglichst behaarten Korperteil iiber einen pollenpriasentierenden Bliitenteil und streift
dabei mehr oder weniger unabsichtlich Pollen ab oder die Bliite ist in der Lage, iiber
bestimmte mechanische Vorrichtungen Pollen auf der Biene abzuladen. Folgendes Beispiel
sei fir den ersten Fall genannt: Die Friihlings-Seidenbiene Colletes cunicularius, ein
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Oligolege fiir Weidenpollen (Westrich 1989), nistet oft weitab von ihren Pollenquellen. Nach
einer Phase schlechten Wetters tanken die Bienen vor dem Flug zu den Pollenquellen, wenn
moglich, Nektar von nahegelegenen Lowenzahnbliiten. Beim Kriechen iiber das
Bliitenkopfchen des Lowenzahns nehmen sie mit den weichen, langen, gefiederten
Trochanter-Haaren und den Sammelbiirsten-Haaren des letzten Beinpaares so viele
Lowenzahn-Pollen auf, da man das Sammelgut mit einer unvollstindig gesammelten
Pollenladung verwechseln konnte, wéren die Pollen besser gepackt. Vermutlich werden diese
Fremdpollen schlieBlich als Larvenfutter verwendet. Miiller et al. (2006) halten C.
cunicularius auf Grund von Pollenanalysen der Zellinhalte vielleicht deshalb fiir polylektisch.
Auf den regulédr zur Pollenernte genutzten Weidenbliiten lauft das Pollensammeln zumindest
teilweise dhnlich passiv ab, weil Pollen in beiden Fillen oberflachlich abgestreift werden
konnen. Auf die gleiche Weise diirfte die weiche Ventralbehaarung im Bereich des letzten
Beinpaares bei vielen Furchenbienen funktionieren. Furchenbienen mit dieser Behaarung
bevorzugen, obwohl grundsitzlich polylektisch, stark Asteraceae als Pollenwirte. Die
Fiederung der Haare und der Ubergang zu Pollenfutter bei den Bienen sind die beiden
Hauptunterschiede zwischen Bienen und Grabwespen aus der Uberfamilie Apoidea, die sich
vor etwa 100 Ma getrennt haben, und sind funktionell wahrscheinlich miteinander verkniipft,
wenngleich gefiederte Haare in anderen Bereichen des Korpers, z.B. dem Thorax, auch
andere Funktionen, z.B. den Schutz vor Austrocknung, erfiillen konnten (Michener 2000).

Der zweite Fall passiven Pollenerwerbs, das Plazieren von Pollen auf der Biene durch eine
mechanische Vorrichtung der besuchten Bliite, ist nur fiir die Pflanze, nicht aber fiir die Biene
vorteilhaft, da die Pollen gewohnlich an Stellen deponiert werden, die der Biene nicht
zugénglich sind, z.B. der Thoraxmitte, der Pollen daher nicht als Futter verwendet werden
kann.

Pollensammeln erfordert Effizienz, daher wird eine rein passive Pollenaufnahme auf Bliiten
mit quantitativ ergiebiger oberfldchlicher Pollenpréisentation beschrinkt sein. Bei vielen
Bliitenpflanzen ist jedoch der Zugang zu Pollen auf mannigfache Weise erschwert, wohl um
Pollenvergeudung durch Generalisten einzuddmmen (Westerkamp 1996). Verschiedenste
Verhaltensweisen werden von Bienen eingesetzt, um in diesen Féllen Pollen aktiv zu
extrahieren. Vornehmlich Gesicht, Mandibeln, Proboscis und Vorderbeine, Fliigelmuskel, bei
Megachiliden auch Abdomen und Hinterbeine, werden art- und kontextspezifisch verwendet,
um Pollen zu ernten (Westrich 1989). In seltenen Féllen unterstiitzen besondere
morphologische Strukturen (,,Anpassungen®) den Einsatz dieser Korperteile zur
Pollenextraktion (Miiller 1995, 1996, 1996 a, 2004). Solche Strukturen sind meist
artspezifisch und dienen manchmal als Schliisselmerkmale fiir die Bestimmung (z.B. Rophites
— Ebmer & Schwammberger 1986).

Die angewendeten Verhaltensweisen entstammen  grofiteils einem  ancestralen
Verhaltensrepertoir, das zu verschiedensten Zwecken, etwa bei Nestbauhandlungen,
eingesetzt werden kann. Sonikation z.B., d.h. das gegeneinander in Bewegung Bringen von
Partikeln bzw. Auflockern von Gemengen, auch Losen schwacher Bindungen durch
hochfrequenten Schall, von Bienen und Grabwespen durch Zittern der indirekten
Flugmuskulatur erzeugt, wird von beiden Taxa vielfach beim Ausschachten von Erdbauten
verwendet, ist also eine ancestrale Verhaltensweise. Viele, aber nicht alle Bienenarten
vermogen diese Methode jedoch auch anzuwenden, um Pollen aus den poriziden Antheren
mancher Bliitenpflanzen auszuschiitteln (,,buzz pollination* — Buchmann 1983, Thorp 2000)
und damit zu gewinnen. Porizide Antheren verbergen ihre Pollen in den Schlduchen und
entlassen bei Summbestidubung einen Teil durch schmale Schlitze nach aulen. Honigbienen
verfligen nicht iiber die Methode der Sonikation und konnen daher Pflanzen mit poriziden
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Antheren nicht bestduben. Von manchen Bienen wird Sonikation zur Erleichterung der
Pollenernte auch bei Bliiten mit anderer Pollenverfiigbarkeit eingesetzt (Buchmann 1985). Ein
bemerkenswertes Beispiel dafiir liefert Miiller (1996): Die europiische Pelzbiene Anthophora
furcata, spezialisiert auf nototribische Lamiaceae, selten Scrophulariaceae, preft ihren Kopf
gegen deren Antheren und schiittelt durch Sonikation die Pollenkdrner zwischen besonders
geformte Haare ihres Clypeus. Anthophora furcata nistet nicht in der Erde, sondern in
selbstgenagten Géngen in morschem Holz (Westrich 1989), verfligt aber trotzdem iiber die
Moglichkeit der Sonikation. Umgekehrt wendet die Blattschneiderbiene Megachile deceptoria
laut horbar Sonikation zum Ausschachten ihrer Erdbauten an (K. M.), eine Anwendung beim
Pollensammeln ist nicht bekannt und nicht zu erwarten, da die Megachiliden mit wenigen
Ausnahmen (z.B. Megachile willughbiella aus einer anderen Untergattung) Sonikation nicht
zum Pollensammeln einsetzen (Thorp 2000). Ahnliche Verhiltnisse wie bei der Sonikation
wiirde man vermutlich auch bei anderen zum Pollenernten eingesetzten Verhaltensweisen
finden.

Es zeigt sich auch bei der Futtersuche so wie schon bei der Behandlung der Eusozialitit und
des Brutparasitismus, dal ancestrale Verhaltenselemente bei verschiedenen Taxa in
unterschiedlichen Verhaltenszusammenhéngen funktionell werden kdnnen. Die Evolution
nutzt offenbar besonders im Verhaltensbereich die Mdoglichkeit, genetisch vorgegebene
Elemente entwicklungsbiologisch in verschiedener Weise zu kombinieren und daraus
artspezifische Verhaltensmuster zu konstruieren. Darliber hinaus verfligen viele polylektische
Arten iiber plastisches Verhalten, das je nach Bedarf eingesetzt werden kann. Jedoch sind
diesbeziiglich meist nur Fallbeispiele und anekdotische Beobachtungen bekannt geworden.
Griindliche vergleichende Untersuchungen iiber die beim Pollensammeln qualitativ und
quantitativ im Kontext bestimmter Bliiten angewendeten Verhaltensweisen, ihr Ursprung und
ihre sonstige Funktion, ihre Variabilitit und allenfalls Unterlegung und Verstirkung durch
morphologische Strukturen fehlen im Sinne einer Bienen-Ethologie mit Ausnahme einiger
weniger, dafiir aber vorbildlicher Beitrdge (z.B. Miiller 1995, 1996, 1996 a, Miiller & Bansac
2004, Westrich 1989) leider fast vollkommen und sind wegen der Geschwindigkeit der
Verhaltensabldufe wohl auch nur unter hohem technischen Aufwand und ausgekliigelten
experimentellen Anordnungen durchzufiihren.

Die Umlagerung des Pollens in die Transportspeicher erfolgt durch modifizierte
Putzbewegungen der Beine (Michener 2000), wobei der ,Zustindigkeitsbereich® der
Beinpaare fiir die Korperregionen sich zwischen héheren Taxa geringfiigig dndern kann,
indem z.B. die Mittelbeine mehr oder weniger weit auf den Thorax iibergreifen (Jander 1976,
Thorp 1979, Westrich 1989). Zum Pollenumlagern setzen sich manche Bienenarten nach dem
Besuch einer Serie von Bliiten auf ein Blatt oder dgl. und fiihren etwa 30 Sekunden,
manchmal auch lédnger die entsprechenden Putzbewegungen aus, um nachher weiter zu
sammeln oder zum Nest zu fliegen. Andere Arten filhren diese Tatigkeit vermutlich im
Schwebflug (Miiller & Bansac 2004) oder bereits an den Bliiten durch.

Der Pollentransport erfolgt entweder in bestimmten, raumlich abgegrenzten und anatomisch
dafiir ausgestatteten Bereichen der Korperoberflache (Scopae und Korbehen) oder selten mehr
diffus in groBeren, durch die Art der Behaarung dafiir geeigneten Korperregionen wie Teilen
der Tergite des Metasomas (Systropha) oder zusitzlich zur Beinbiirste ventralen Teilen des
Meso- und Metasomas (einige Lasioglossum-Arten) (Thorp 1979, Westrich 1989). Wenige
Taxa transportieren Pollen ausschlieBlich im Kropf, z.B. Euryglossinae, Hylaeinae (Michener
2000), ihnen fehlen dann externe Pollentransportspeicher. Andere sind wahrscheinlich
Kropfsammler wie 11 von etwa 35 Arten der Colletes fasciatus-Gruppe mit reduzierten
Scopae (Kuhlmann 2006) oder teilweise Kropfsammler wie die Arten der Gattungen Ceratina
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und Xylocopa (Westrich 1989). Bei manchen Gruppen (z.B. den Gattungen Melitta,
Melitturga, Eucera u.a.) werden die Pollen nach der Umlagerung mit Nektar befeuchtet und
so zum Nest transportiert (Westrich 1989, weitere Beispiele Michener 2000).

Die Art und Lage der Pollenspeicherung fiir den Transport ist zwischen hoheren Taxa
(Familie, mindestens Gattung) sehr verschieden, innerhalb davon aber mit ganz wenigen
Ausnahmen recht einheitlich. Dieser grundsétzlichen phylogenetischen Konservativitdt und
damit geringen Evolutionsgeschwindigkeit in der Art und Lage der Transportsysteme steht
eine grofe evolutive Dynamik in deren Ausgestaltung gegeniiber. Unterschiede in der
Behaarung von Biirsten, Koérbchenumrandungen und anderen zum Pollentransport dienenden
Strukturen dienen in den Bestimmungsschliisseln einiger Bienengattungen, z.B. Andrena,
Eucera, als Untergattungs- oder Artmerkmale (Schmid-Egger & Scheuchl 1997, Risch 1997).
Pollen variieren je nach Pflanzenart stark in der GroBe, in der Form, der Struktur ihrer
AuBenhiille und in der Haftfdhigkeit. Die Struktur der Haare der Transporteinrichtungen muf3
mit den Eigenschaften des zu transportierenden Pollens korrespondieren, um die erforderliche
Effizienz des Transports im Hinblick auf Haftung, Packungsdichte und Aufnahmemenge an
Pollen erzielen zu konnen. Haare der Transporteinrichtungen kénnen verschieden dick, lang,
steif oder wollig, dichter oder weniger dicht gestellt sowie verschieden eng und lang gefiedert
sein.

Die Haarbildung der Transportbiirsten zeigt bei Arten aus verschiedenen Taxa, aber mit
gleicher Pollenspezialisierung, oft auffillige Konvergenzerscheinungen. Z.B. besitzen auf
Asteraceen spezialisierte Oligolegen der Gattungen Andrena, Colletes und Eucera meist
auffillig dicht und lang gefiederte Scopalhaare. Ein besonders bemerkenswertes Beispiel von
Konvergenz bietet eine Gilde von Bienen, die im siidostlichen Mittelmeerraum oligolektisch
an kleinkopfigen Dipsacaceen sammelt: Die Haare der Schienenbiirsten von Andrena
cubiceps, Eucera furfurea und die der Bauchbiirste von Osmia bisulca sind dhnlich lang und
biegsam, dhnlich locker gestellt und weisen eine dhnliche Fiederung auf; insgesamt sind sie
untereinander viel dhnlicher als zu den im gleichen Gebiet fliegenden Verwandten der drei
Arten (K. M.). Generalisten besitzen, wie zu erwarten, Sammelbiirsten ohne auffallende
Extreme, variieren aber untereinander, sodafl von der Ausprigung der Sammelbiirste her die
Bevorzugung bestimmter Pollenwirte, die man bei den meisten Generalisten feststellen kann,
verstandlich wird.

Verdnderungen in den genannten Aspekten des Haarkleids einer Bienenart haben sowohl
thermophysiologische Bedeutung, besonders wenn sie dorsale und laterale Haarpartien
betreffen, als auch Bedeutung fiir die Pollensammelpotenz, vor allem im ventralen Bereich,
im Gesicht und an den Beinen und sind daher fiir die Mikroevolution von groBBer Bedeutung,
da sie in evolutionsbiologisch relativ kurzer Zeit auftreten konnen. Deutliche Unterschiede in
der Ausgestaltung von Haaren bestimmter Korperpartien lassen sich bei manchen Arten schon
auf der Ebene von Subspezies oder Populationen feststellen (z.B. Andrena pilipes-Komplex —
Schmid-Egger & Patiny 1997, Schmid-Egger & Scheuchl 1997; Andrena bimaculata-
Komplex — K. M.). Sie sollten daher in Hinkunft hinsichtlich ihres Anpassungswertes starker
beachtet werden. Aus den Haarzellen der Bienenepidermis entstehen, gesteuert durch
Entwicklungsprogramme, wéhrend der Metamorphose bei jeder Art in spezifischer Weise an
der Korperoberfliche regional sehr verschiedene Gebilde: Haare unterschiedlichster
Auspriagung, Borsten, Schuppen. Es bedarf also nur einer Umprogrammierung der
Haarzellsteuerung an einer bestimmten Stelle, um dort Gebilde wachsen zu lassen, wie sie
vielleicht anderswo an der Oberfliche desselben Korpers schon entstehen. Jede Anderung im
Haarkleid hat hohe adaptive Bedeutung, da sie die mogliche Habitatwahl sowohl im Hinblick
auf das Mikroklima als auch auf die Bliitenpriferenz mitbestimmt.
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Mehrfach wurde bereits betont, daB3 die Effizienz des Pollensammelns, d.h. der Ertrag relativ
zur aufgewendeten Zeit, einen wichtigen Fitne3faktor darstellt. Die Selektion, die in diesem
Fall hauptséichlich durch Konkurrenzdruck, Brutparasitismus und ungiinstige Witterung
ausgelibt wird, bevorzugt jene Individuen, die in der Lage sind, auf dem ,,Bestdubungsmarkt*
(Raine et al. 2006) aus dem Vollen zu schopfen, die Zeit der ,,offenen Tiir zum Nest fiir
Brutparasiten moglichst kurz zu halten und giinstige Wetterperioden effizient auszuniitzen.
Deshalb ist beim Einsatz aller wihrend des Pollensammelns benétigter sinnesphysiologischer,
neuroethologischer und Verhaltensfiahigkeiten ein Abgleich zwischen der Genauigkeit der
Durchfiihrung und der Geschwindigkeit der Lésung der zu bewiltigenden Aufgaben zu
erwarten (siehe Chittka & Raine 2006). Bei Hummeln wurden individuelle Unterschiede in
der Geschwindigkeit vs. Genauigkeit beim Ldsen von Aufgaben im Zusammenhang mit dem
Ressourcensammeln gefunden. Es gab also flotte und pedantische Hummeln. Die flotten
Hummeln konnten durch Ponalisierung falscher Entscheidungen zu mehr Genauigkeit
veranlait werden (Chittka et al. 2003). Auch in diesem Zusammenhang wird wieder die
Lernfdhigkeit von Bienen deutlich. Wo immer genetisch bedingte individuelle Unterschiede
in einer Bienenpopulation auftreten, konnen diese der Selektion unterliegen. Dies trifft auch
fir die Lage des Gleichgewichts zwischen Geschwindigkeit und Genauigkeit der
Durchfiihrung von Aufgaben beim Ressourcensammeln zu.

Pollenbedarf

Miiller et al. (2006) haben den Pollenbedarf von Bienen fiir die Versorgung ihrer Brut
quantifiziert und auf Grund ihrer Ergebnisse eine Regressionsgleichung aufgestellt, mit Hilfe
derer man aus dem mittleren Trockengewicht einer Bienenart angendhert den Bedarf an
Pollenvolumen fiir die Versorgung einer Brutzelle errechnen kann. Bei Oligolegen kann
weiters aus der Kenntnis des Pollengehalts der Wirtsbliiten auf die Zahl der dafiir benotigten
Bliiten bzw. Pflanzen geschlossen werden. Z.B. wiirde nach dieser Berechnung die 8—-11 cm
lange Osmia brevicornis im Durchschnitt das Pollenangebot von 3 Pflanzen des Schweizer
Schoterichs Erysimum rhaeticum fiir die Verproviantierung einer Larve aufwenden miissen.
Da in der Praxis hauptsachlich wegen der Tétigkeit von Konkurrenten nur etwa 40 % des
gesamten Pollens einer Bliite fiir ein Bienenweibchen verfiigbar seien (Miiller et al. 2006),
wiirde das in der Realitdt 7.5 Pflanzen fiir eine, 112.5 Pflanzen fiir 15 Larven bedeuten. Diese
Anzahl von Larven wird in den zellenlosen Nestern der Art hiufig gefunden (Westrich 1989).
Eine Teilpopulation mit nur 10 Weibchen der O. brevicornis wiirde bereits 1125 Pflanzen fiir
die Versorgung ihres Nachwuchses benétigen, eine Zahl, die an den Standorten der auf
Trockenrasen und Felshidngen locker verteilten Pflanze (Lauber & Wagner 1996) an einem
Standort selten erreicht werden wird. Die Populationsdichte der O. brevicornis kann daher,
wenn die Berechnungen richtig sind, bei einer Abhédngigkeit von dieser Futterpflanze nicht
hoch sein, aufler die Konkurrenz um die Wirtspollen ist geringer als in der Berechnung
angenommen, die Zahl der Nachkommen pro Nest ist reduziert oder es wachsen noch andere
Pollenwirte im Habitat. In Ostosterreich erreicht O. brevicornis an vielen Stellen mit
Brassica-, Sinapis- oder Sisymbrium-Fluren und damit viel gréBerem Bliitenangebot pro
Flacheneinheit sowie ausreichend Nistgelegenheiten manchmal Dichten, die sehr viel hoher
sind als die, die mit Erysimum rhaticum in der Schweiz theoretisch erreicht werden konnten.
(K. M.). Dieses Beispiel macht sichtbar, wie stark die Populationsdichte von Bienen von der
Art und Dichte der verfiigbaren Futterpflanzen abhéngt.

Ein Beispiel fiir den EinfluB der regional gewihlten Wirtspflanze auf die erreichbare

Populationsdichte einer Biene liefert Andrena tscheki. Diese auf Brassicaceen spezialisierte
Friihlingsbiene nutzt im pannonischen Osterreich, wohl aus mikroklimatischen Griinden,

63



hauptsdchlich das in lichten Wéldern und Gebiischen wachsende Turmkraut (Turritis) als
Pollenwirt. Das Kraut wichst zerstreut und pro Pflanze stehen nur wenige Bliiten fiir die
Pollenernte zur Verfiigung. Die Weibchen benétigen viele Pflanzen fiir eine Pollenladung, die
Dichte der von Turritis abhéngigen Tiere ist daher sehr gering. An ganz wenigen Stellen
kommt in Waldndhe Alyssum montanum vor. Dieser in vielbliitigen Aggregationen wachsende
Kreuzbliitler bietet pro Flacheneinheit wesentlich mehr Pollen als Turritis, die
Populationsdichte von Andrena tscheki steigt auf das drei- bis vierfache an, wenn Alyssum
montanum statt Turritis als Pollenwirt genutzt werden kann (K. M.).

Bei Berechnungen, ob eine flichenbezogene Bliitendichte eine bestimmte Zahl an
Bienenweibchen mit dem nétigen Pollen versorgen kann, ist vom Aktionsradius der Bienen
beim Sammeln auszugehen. Dieser wird im Mittel bei etwa 150-250 m im Umkreis des
Nestes liegen (siche Westrich 1989), bei kleinen Arten weniger, bei grolen manchmal mehr.
GrofBe, besonders eusoziale Bienen kdnnen zur Futtersuche mehrere km fliegen, doch sind
solche Distanzen die Ausnahme. Je nédher die Futterquellen am Nest liegen, desto schneller
kann dieses verproviantiert werden, desto hoher ist der Fitnegewinn fiir die sammelnden
Weibchen und desto giinstiger wird die Populationsentwicklung sein. Die Einbeziehung des
Pollenbedarfs von Bienen in die Planung von SchutzmafBnahmen ist von entscheidender
Bedeutung fiir den Erfolg von Erhaltungsbestrebungen (siche Miiller et al. 2006). In
Ostosterreich gehoren heute falsche PflegemaBBnahmen in Naturschutzgebieten, wie z.B. die
Radikalmahd pannonischer Streuwiesen zur falschen Zeit und die Intensivbeweidung von
Felssteppen, pannonischen Saumflédchen und Sukzessionsstadien in Trockenlebensrdumen, zu
den Hauptursachen fiir die Dezimierung der Reste der Bienenfauna, die die agrarischen
Verinderungen im letzten Drittel des vorigen Jahrhunderts dort iiberlebt haben (K. M.).

Pollen ist die fiir das Wachstum der Entwicklungsstadien notwendige Proteinnahrung. Die
Proteingehalte von Pollen verschiedener Pflanzen betragen zwischen 2.5 und 60%, die
Gehalte der von Bienen besammelten Pflanzenarten bewegen sich zwischen mindestens 15
und 60% (Roulston et al. 2000). Die Endgro8e einer Bienenlarve und damit auch die Grof3e
der daraus geschliipften Biene steigen bei Lasioglossum zephyrum linear mit dem
Proteingehalt des gefressenen Pollens zwischen 20 und 37% um etwa 25%, dariiber hinaus
werden adverse Einfliisse beobachtbar (Roulston & Cane 2002). Unterschiedlicher
Proteingehalt des Pollens verschiedener Pflanzenarten scheint von sammelnden
polylektischen Bienen jedoch nicht wahrgenommen zu werden. Bei der Entscheidung des
Weibchens iiber die zukiinftige Grofe eines Nachkommens durch Zuteilung einer bestimmten
Pollenmenge kann deshalb der Proteingehalt des Pollens nicht mitberiicksichtigt werden und
kann daher die zugedachte GroBe verzerren (Roulston & Cane 2002). Miiller et al. (2006)
argumentieren, dafl der Proteingehalt verschiedener Pollen die Giiltigkeit des von ihnen
mathematisch formulierten Zusammenhangs zwischen Pollenbedarf und Bienengewicht nur
unwesentlich beeinfluflit. Experimentell wurde mehrfach nachgewiesen, dal3 oligolektische
Bienenlarven auch auf anderen als den arteigen geniitzten Pollen gut gedeihen, sodal3
anzunehmen ist, da8 nicht diétetische Anforderungen der Larven oder die Pollenqualitit,
sondern fitne3fordernde Verhaltensspezialisierungen beim Pollensammeln die Entstehung der
Oligolektie beeinfluBten (Wcislo & Cane 1996).

Konkurrenz um Pollen; Schwankungen im Pollenangebot
Bienen verteilen sich beim Pollensammeln nicht gleichmiBig auf die in einem Gebiet
vorkommenden entomophilen Bliitenpflanzen, sondern bevorzugen bestimmte Pflanzenarten

auffillig und meiden andere weitgehend. Die bevorzugten Pflanzen dienen sowohl mehreren
oligo- als auch polylektischen Bienenarten als Pollenwirte. Sie zeichnen sich durch
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Vielbliitigkeit, eine lange Bliitezeit, groBe Mengen an leicht erntbarem Pollen und gut
erreichbarem Nektar aus, blithen verldBlich zur Hauptflugzeit der lokalen Bienenfauna,
wachsen in dichten, persistierenden Fluren und bieten daher eine vorhersehbare
Ressourcenfiille (Wcislo & Cane 1996). Ein derartiges Angebot an Pollen und Nektar in der
Néhe des Nestes reduziert fiir ein Bienenweibchen erheblich die Suchkosten, steigert die
Ernteeffizienz und hilft damit, die Zahl der Nachkommen zu maximieren. Haufig gibt es
Pflanzen, die in den genannten Merkmalen den bevorzugten Pflanzenarten sehr #hnlich,
manchmal sogar mit diesen nahe verwandt sind und trotzdem von Bienen eher gemieden
werden. Die Ursachen fiir dieses Phdnomen sind nicht bekannt (Michener 2000). Bienenarten,
die obligat oder fakultativ das gleiche Pollenangebot nutzen, bezeichnet man als Gilde.

In Nordamerika gelten Sonnenblumen (Helianthus) als Beispiel fiir einen Pollenwirt fiir eine
groflere Bienengilde (Wcislo & Cane 1996, Michener 2000). In den Agrarlandschaften
Mitteleuropas gehoren einige Ruderalpflanzen, wie z.B. bestimmte Sisymbrium-Arten,
Melilotus und Carduus acanthoides zu den von Bienen bevorzugten Arten. In einer neu
entstandenen Flur einer dieser Pflanzen wird die Zahl der pollensammelnden
Bienenindividuen von Jahr zu Jahr rasch bis zu einer Dichte ansteigen, bei der nicht mehr
geniigend Pollen vorhanden ist, um allen eine effiziente Ernte zu ermdglichen. Konkurrenz
um die Ressourcen bestimmt nun die weitere Entwicklung. Die schnelleren, geschickteren,
anatomisch und im Verhalten besser auf die Ausbeutung der spezifischen Ressource
eingestellten Arten bzw. Individuen haben jetzt einen Vorteil, werden einen groferen Anteil
an Pollen lukrieren als die Generalisten und sich deshalb besser vermehren. Das Verhéltnis
zwischen Spezialisten und Generalisten wird sich also zu Gunsten der ersten Gruppe
verdndern. Unter den Spezialisten wird die Konkurrenz zu einer rdumlichen, tages- und
jahreszeitlichen Vernischung fithren. Die Generalisten werden teilweise auf andere
Pollenquellen ausweichen.

Leider gibt es nur wenige Untersuchungen zum Thema ,,Konkurrenz um Futterressourcen®
zwischen Bienen, durch die dieses Szenario bestitigt wird (Minckley et al. 1994). Meist steht
die Konkurrenz zwischen Wild- und Honigbienen oder die Konkurrenz zwischen
Hummelarten im Vordergrund des Forschungsinteresses (siche Westrich 1989). Deshalb sei
hier auf eigene anekdotische Beobachtungen iiber die qualitative und quantitative
Zusammensetzung der Sisymbrium-Gilde auf zwei verschieden alten Brachen im
pannonischen Ostosterreich, die iiberwiegend mit Sisymbrium bestanden waren,
zuriickgegriffen. Die beiden Brachen lagen etwa 20 km voneinander entfernt und wurden zur
gleichen Jahreszeit, etwa in der Mitte der Blithzeit von Sisymbrium, besucht:

Beispiel 1: Auf der seit 2 Jahren bestehenden Brache waren 80 % der Individuen der
Sisymbrium-Gilde Generalisten (Andrena pilipes, A. chrysopyga u.a.), 20% Spezialisten
(Andrena truncatilabris, Osmia brevicornis). Die Sattigungsdichte von Bienen an Sisymbrium
war nicht einmal zu 10% erreicht.

Beispiel 2: Auf einer seit 5 Jahren bestehenden Brache waren 25 % der Individuen
Generalisten (A. pilipes, A. chrysopyga, A. combinata u.a.), 75% dagegen Spezialisten
(Andrena nobilis, A. truncatilabris, A. oralis, A. niveata, Lasioglossum trichopygum, Osmia
brevicornis). Der Gesamtbestand von Bienen an Sisymbrium bewegte sich nahe der
Sattigungsdichte. Unter den Spezialisten stellte die groBte Art, A. nobilis 50% der Individuen,
die zweitgrofite, A. truncatilabris, 30 %. Die A. nobilis-Weibchen waren ziemlich frisch
geschliipft, eine groBere Zahl von Minnchen patrouillierte noch iiber dem Teil des
Sisymbrium-Bestandes, in dem die Weibchen sammelten. A. truncatilabris war teilweise
etwas abgeflogen, nur mehr ein Méannchen patrouillierte. Die wenigen A. oralis-Weibchen

65



waren bereits stark abgeflogen, von A. niveata, L. trichopygum und O. brevicornis wurde nur
mehr je 1 Exemplar gefunden. Die Spezialisten schliipften also jahreszeitlich in der
Reihenfolge zunechmender Grofe, was natiirlich Zufall sein konnte. A. nobilis besetzte den
dichtesten und breitesten Teil der Sisymbrium-Flur, A. truncatilabris Bereiche, in denen sich
der Sisymbrium-Bestand verschmilerte, die anderen und die Generalisten wurden in den
Randzonen gefunden. Diese Befunde widersprechen zumindest der vorher aufgestellten These
nicht, daf in einer Konkurrenzsituation Spezialisten sich besser durchsetzen als Generalisten
und daB Spezialisten dazu tendieren, einander rdumlich und jahreszeitlich auszuweichen.

Als Pollenwirte oligolektischer Bienen dienen auch Pflanzen mit anderer Wuchsform,
Bliitendichte und Okologie als die genannten Ruderalarten, wie z.B. Campanula spp., Allium,
Linum etc. Solche Arten zeigen in gemiBigten Klimazonen oft vom Witterungsverlauf
abhingig starke jahrliche Schwankungen in der Bliitenbildung, sodaB3 in manchen Jahren mit
vermindertem Bliitenangebot starke intra- und interspezifische Konkurrenz unter den
Pollengdsten entstehen wird. Dementsprechend findet man auch unter den Sammelgilden
solcher Pflanzengruppen jahreszeitliche und rdumliche Differenzierungen zwischen den
Bienenarten.

In seltenen Féllen bliiht eine als Pollenwirt fungierende Pflanze in einem Jahr lokal gar nicht.
Dies zieht den voélligen Zusammenbruch der betroffenen Teilpopulation eines obligaten
Oligolegen nach sich, wobei es vermutlich zur Abwanderung der verpaarten Weibchen
kommt. In dem bereits angefiihrten Fall des Zusammenbruchs einer niederdsterreichischen
Teilpopulation von Osmia mocsaryi nach dem voélligen Ausbleiben der Bliite ihrer
Wirtspflanze Linum flavum vor Ort wurde erst 10 Jahre spater ein Wiederauftreten festgestellt
(Mazzucco & Ortel 2001), nach 17 Jahren war die Population noch nicht einmal auf die
Hilfte der vor dem Zusammenbruch vorhandenen Individuenzahl angewachsen (K. M.).

Fiir das optimale Funktionieren der mutualistischen Beziehung zwischen Bienen und ihren
Wirtspflanzen sollte die Phénologie der Partner synchronisiert sein. Die Synchronisation
zwischen dem Beginn der Wirtsbliite und dem Erscheinen einer oligolektischen Biene ist in
den geméaBigten Klimazonen jedoch hdufig ungenau. Manchmal erscheinen oligolektische
Bienenweibchen friiher als die Bliiten ihrer Wirtspflanzen (siehe auch Wcislo & Cane 1996),
in manchen Jahren erst um Wochen spéter. Als Beispiel aus Ostosterreich sei fiir den ersten
Fall das um etwa 10 Tage verfriihte Auftreten der Andrena mocsaryi-Weibchen gegeniiber der
Hauptbliitezeit ihres ausschlieSlichen Pollenwirts Ornithogalum im Jahr 2000 angefiihrt. Fiir
den zweiten Fall sei der um 14 Tage verspatete Flugbeginn der Colletes graeffei-Weibchen im
Vergleich zur Bliite von Allium flavum, ihrer einzigen Pollenquelle, im Jahr 2005 genannt. In
beiden Fillen wird die Nutzung des Pollenangebots durch den Oligolegen und damit
wahrscheinlich dessen FitneB3 zeitlich eingeschrinkt, im zweiten Fall vermutlich stirker. Trotz
dieses Selektionsdrucks scheint eine bessere Synchronisation schwer erreichbar zu sein, wie
beliebig vermehrbare Beispiele in der Art der angefiihrten zeigen. Unklar ist, wodurch
Bienenweibchen erkennen, wann sie abwandern miissen, weil keine Bliiten zu erwarten sind —
wie im Beispiel der Gelbleinbiene — und wann sie das Aufblithen ihres Pollenwirts abwarten
konnen.

In bestimmten Okologischen Situationen hat die Evolution statt zu verbesserter
Synchronisation zwischen der Phénologie von Wirtsbliite und Flugzeit zu obligater
Abwanderung und zum aktiven Aufsuchen von Lebensrdumen mit geeignetem Bliitenangebot
gefithrt. In den Wiistengebieten im Siidwesten Nordamerikas wird das Blithen der lokalen
Flora durch Regenfille ausgeldst, die unregelmifBig und unvorhersehbar und an verschiedenen
Stellen zu verschiedenen Zeiten fallen. Rozen & Buchmann (1990) untersuchten eine aus iiber
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eineinhalb Millionen Nestern bestehende Aggregation der nordamerikanischen groflen
Wiistenbiene Centris caesalpiniae (Fa. Anthophoridae) und fanden, daf die frisch
geschliipften Weibchen alle nach der Verpaarung aus dem Nistgebiet verschwanden und auch
in 1.5 km Umkreis nicht mehr gefunden werden konnten. Sie stellten weiters fest, dafl das
Schliipfen der Art und die Bliitezeit des Hauptpollenwirts, des Kreosotbusches (Larrea
tridentata), nicht synchronisiert waren, weil dieser schon verblitht war, wahrend die Bienen
erst zur Halfte an der Erdoberflache erschienen waren. Das Verlegen der Nistpldtze nach einer
Saison oder wenigen Brutzyklen, das man auch bei einigen anderen groflen amerikanischen
Wiistenbienen finde, sei vermutlich eine Strategie gegen den Brutparasitismus (Rozen &
Buchmann 1990). Ein bei Bienen wahrscheinlich weit verbreitetes fakultatives Verhalten, bei
Mangel an artseigenen Wirtsbliiten das Geburtsgebiet zu verlassen, ist im Falle dieser gro3en
Wiistenbienen zu einer obligaten Lebensstrategie geworden Die GroBle der Bienen macht sie
fiir den Flug tiber weitere Strecken geeignet. Neben der Distanzierung von Brutparasiten ist
mit der Abwanderung auch ein verstirkter Genaustausch iiber das Verbreitungsgebiet der Art
hinweg verbunden.

Umgekehrt kann die Evolution einer verbesserten Synchronisation zwischen Bliiten- und
Bienenphinologie in einem solchen Lebensraum zu vestirkter genetischer Isolation und
genetischer Differenzierung von Teilpopulationen fithren. Bei der kleinen oligolektischen und
kommunal nistenden Wiistenbiene Macrotera portalis wurden Regenfille als Ausloser fiir das
Schliipfen nachgewiesen (Danforth 1999). Die genetische Differenzierung zwischen
Teilpopulationen der Art war tatsdchlich auBergewohnlich hoch (Danforth et al. 2003). Es
wurde vermutet, dal allochrone Isolation von Teilpopulation in diesen Gebieten auch bei der
Artbildung eine Rolle spielen und mitverantwortlich fiir die hohe Artenzahl an Bienen in den
Wiistengebieten des amerikanischen Siidwestens sein konnte (Danforth 1999).

Auch der tageszeitliche Verlauf des Pollenangebots kann Anlall zu Nischenbildungen beim
Pollensammeln geben. Bei den meisten entomophilen Bliitenpflanzen der gemédBigten
Klimabereiche ist das Pollenangebot morgens am hochsten. Bereits die ersten an den Bliiten
sammelnden Bienen konnen den vorhandenen Pollen um ein Drittel reduzieren (Wcislo &
Cane 1996). Im Verlauf des Tages wird der Pollenstand durch verschiedene Konsumenten, in
erster Linie Bienen, aber auch andere Hymenopteren wie Blattwespen, Kéfer etc. weiter
verringert. Da viele Bienen mittags ihre Pollensammelaktivitit vermutlich aus
thermophysiologischen Griinden einstellen, schlieBen sich auch manche Bliiten bereits um
diese Zeit wieder (Lowenzahn, Wegwarte etc.). Als erste Biene an der Wirtsbliite zu sein,
wiére also ein Vorteil. Andererseits bevorzugen Hummeln zum Pollensammeln die
Mittagszeit, wahrscheinlich weil dann Pollen trockener und leichter zu handhaben sind (Peat
& Gould 2005). In der Praxis ist die Sammelaktivitit bei den meisten Bienenarten in
Mitteleuropa im Mai/Juni zwischen 9 und 12 Uhr am hochsten. Die Arten unterscheiden sich
zu dieser Jahreszeit eher in der Zeit der Beendigung der Aktivitét als an den Beginnzeiten,
wobei auch dies wieder thermophysiologisch bedingt sein wird. Anders mag die Situation im
zeitigen Friihling, Mérz/April, sein. Bessere Thermoregulierer wie Anthophora plumipes,
Hummeln und Osmia cornuta koénnen zu dieser Jahreszeit frither am Tag aktiv werden und
die Aktivitdt spdter beenden als andere, schlechter regulierende Arten. Das grofe
Bliitenangebot und die breite Polylektie vieler Friihjahrsarten bewirken jedoch, dal3
Konkurrenz um Pollen nur in Sonderfillen Bedeutung erlangt.

Einen interessanten Fall von tageszeitlicher Differenzierung beim Pollensammeln boten drei
auf einer siidostgriechischen Insel vorkommende kleine polylektische Blattschneiderbienen
aus der Eutricharea/Neoeutricharea-Gruppe: Zur Flugzeit der ersten Generation standen in
manchen Gebieten des gemeinsamen Vorkommens nur zwei ergiebige Pollenquellen zur
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Verfiigung: Thymus capitatus und Ononis hispanica (= natrix), wobei sich Hauhechel
(Ononis) groBerer Beliebtheit, auch bei anderen Bienen, erfreute. Megachile semicircularis
und M. dimidiativentris, die beiden geringfiigig kleineren Arten, sammelten an den Bliiten
beider Pflanzen, eine nahe mit M. pilipes verwandte, noch unbeschriebene Art jedoch nur auf
Ononis. In auffilligem Kontrast zu den beiden ersten Megachile-Arten und anderen
polylektischen Bienen erschien die M. pilipes-Verwandte in groBBer Zahl bereits um neun Uhr,
einer fiir das Mediterran ungewdhnlichen Pollensammelzeit, an den Bliiten der Hauhechel,
wiahrend die anderen beiden Arten ebenso zahlreich, aber erst eine Stunde spdter daran zu
sammeln begannen, zu einer Zeit, als M. pilidens aff.-Weibchen bereits die ersten
Pollenladungen in die Nester geflogen hatten. Die Zahl der Bienenindividuen an Hauhechel
war wahrscheinlich in der Néhe der Sattigungsdichte, auch weil einige groe Bienen (Nomia
unidentata, Andrena variabilis etc.) daran sammelten (K. M.).

Vornehmlich in den Wiistengebieten im Siidwesten der USA und in den Neotropen gibt es
eine Reihe von ddmmerungs- und nachtaktiven Bienen, die Bliiten nutzen, die nédchtens ihre
Ressourcen, wohl in erster Linie fiir Nachtschmetterlinge, anbieten. (Wcislo & Cane 1996).
Eher als das Ausweichen vor Pollenkonkurrenz gelten bei den Wiistenarten
thermophysiologische Griinde (Heinrich 1993), bei den tropischen Arten das Ausweichen vor
Nestparasiten (Wcislo et al. 2004) als ultimate Ursachen fiir die Evolution dieses Verhaltens.
Andere Bienen sammeln Pollen in einem zweigipfeligen Aktivititsthythmus im Einklang mit
dem Ressourcenangebot ihres Pollenwirtes (Stone et al. 1999). Uns scheint, dal in den
tageszeitlichen  Beziehungen zwischen Bienen und Bliiten in erster Linie
thermophysiologische Beschrankungen das Aktivitdtsmuster der Bienen bestimmen und sich
aus populationsgenetischen Griinden die rascher evoluierbaren Pflanzen leichter an die
Aktivitdt von Bienen anpassen konnen als die langsam evoluierenden Bienen an ein zeitlich
festgelegtes Ressourcenangebot von Pflanzen.

Evolutionsbiologische Aspekte des Ressourcensammelns

Alle nichtparasitischen Bienenarten lassen sich hinsichtlich der Wahl ihres Larvenproviants
auf einer Skala anordnen, die von eng oligolektisch bis breit polylektisch reicht. In dem MaB,
wie der Einfluf angeborener Ausloser fiir die Pollenwahl von eng oligolektisch bis breit
polylektisch abnimmt, nimmt die Bedeutung erlernter Signale und Erfahrungen =zu.
Angeborene Farbpréferenzen lassen sich zwar selbst bei breiten Polylegen wie den Hummeln
noch experimentell nachweisen (Raine et al. 2006), spielen aber nur mehr fiir die ersten
Bliitenkontakte eine Rolle und werden schnell durch assoziatives Lernen und Erfahrung in
den Hintergrund gedringt. Bei Hummeln wurden sowohl hinsichtlich der angeborenen
Farbpriferenz als auch der Lernfihigkeit individuelle, Populations- und Artunterschiede
festgestellt, was der Mikroevolution die Moglichkeit zur Selektion von regionalen
Anpassungen gibt (Raine et al. 2006).

Obligat oligolektische Bienen hingegen erkennen das arteigene Pollenfutter ausschlieBlich
iiber angeborene optische und olfaktorische Signale, z.B. bestimmte Geruchsstoffe im
Pollenkitt. Dobson & Bergstrom (2000) ermittelten das Protoanemonin im Pollenkitt von
HahnenfuBl als Ausloser fiir das Erkennen der Wirtspflanze bei naiven Chelostoma
florisomne-Weibchen, Détterl et al. (2005) fanden 1,4-methoxy-benzol aus Weidenbliiten in
gleicher Funktion fiir Andrena vaga. Lernen spielt auch bei obligaten Oligolegen eine
wichtige Rolle: Die Funktion der genannten Duftstoffe fiir das Erkennen des artspezifischen
Pollens wurde rasch abgeldst durch die assoziativ erlernten und auf weitere Distanz
wirksamen Geriiche der ganzen Pflanze (Dobson & Bergstrom 2000, Détterl et al. 2005), die
schlieBlich neben optischen Signalen allein die Bienen zum richtigen Pollenwirt leiteten.
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Andere als die artspezifisch verwendeten Pollen kénnen bei obligaten Oligolegen noch nicht
als potentielles Aufzuchtfutter erkannt werden, bei fakultativen Oligolegen ist diese
Ausweitung der Lernfdhigkeit bereits mdglich, aber nur dann, wenn kein artspezifischer
Pollen vorhanden ist.

Nach dem Erkennen der ,richtigen* Pollen bei oligolektischen Bienen oder dem Erlernen
ngunstiger Pollen bei polylektischen Arten sind es die vermutlich aus verschiedenen
ancestralen Verhaltensweisen zusammengesetzten Sammeltechniken, die je nach der Breite
des gesammelten Pollenspektrums mehr oder weniger plastisch, d.h. mehr oder weniger durch
Lernen modifizierbar sein konnen. Wiederum wird sich auf der Skala von obligat
oligolektisch bis breit polylektisch das Verhiltnis von angeborener Verkniipfung zu erlernter
Kombination von Verhaltenselementen in Richtung Lernen verdndern. Morphologische
Gegebenheiten (,,Anpassungen) konnen die Nutzung des Pollens bestimmter Pflanzen
erleichtern oder erschweren.

Lange wurde unter Melittologen diskutiert, ob Oligolektie oder Polylektie unter den Bienen
als ancestral zu betrachten sei (siche Wcislo & Cane 1996). Die allgemeine
evolutionsbiologische Vorstellung, dal der Weg der Evolution vom Generalisten zum
Spezialisten fiihrt, schien fiir Polylektie als plesiomorphe Kondition und Oligolektie als den
abgeleiteten Zustand zu sprechen, doch fiel schon friih auf, daf} viele basale Zweige von
Bienen-Kladen tiberwiegend aus Oligolegen zusammengesetzt waren (Michener 2000). Die
unter Einbeziehung morphologischer und molekularbiologischer Kriterien durchgefiihrten
Untersuchungen von Danforth et al. (2006) iiber die Bienenphylogenese ergaben, da3 die
iiberwiegend oligolektischen Melittidae an der Basis der Bienenevolution stehen und liefern
daher ein sehr starkes Argument fiir die Ansicht, dal Oligolektie der ancestrale Zustand sei.

Der Ubergang von Oligolektie zu Polylektie, d.h. die Bewegung auf unserer Skala zwischen
obligater Oligolektie und breiter Polylektie von links nach rechts, scheint unter der
Voraussetzung, dall nicht extreme morphologische und Verhaltensspezialisierungen diesen
Weg erschweren, evolutionsbiologisch relativ leicht moglich zu sein und hat sich im Verlauf
der Phylogenese ofters ereignet. Miiller (1996 a) untersuchte das Pollensammelverhalten der
Anthidiini Europas, Nordafrikas und Kleinasiens und setzte es zu deren Phylogenese in
Beziehung. Er stellte fest, daB es mindestens vier Uberginge von Oligo- zu Polylektie
gegeben haben mulfite.

Auch der umgekehrte Weg von der Polylektie zur Oligolektie wurde in der Phylogenese der
Bienen mehrfach beschritten (Minckley et al. 2000, Michener 2000, Sipes & Tepedino 2005),
die Evolution zur Polylektie ist also reversibel. Beide Uberginge erfordern eine Verinderung
im Verhéltnis der Bedeutung von angeborenen zu erlernten Signalen bei der Erkennung von
Futterpollen.

Die dritte Mdglichkeit einer evolutiven Veriinderung des Sammelverhaltens ist der Ubergang
von einer Gruppe (Gattung, Familie) von Pollenwirten zu einer anderen, also ein Wechsel der
Futterpflanzen innerhalb der Oligolektie. Diese evolutive Verdnderung scheint im Verlauf der
Phylogenese jedenfalls nicht héufiger vorgekommen zu sein als die zwischen verschieden
breiten Sammelvalenzen (sieche Minckley et al. 2000, Miiller 2006 a).

Im Vergleich zur Gesamtzahl der Artbildungen wéhrend der Phylogenese der Bienen spielt
Artbildung durch einen Wechsel des Pollenwirts selbst in Gattungen mit hohem Anteil an
Oligolegen, die auf Pflanzen verschiedener Familien spezialisiert sind, eine geringe Rolle: In
einer Gruppe von 25 Arten der amerikanischen Gattung Diadasia (Fam. Apidae) scheint im
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Verlauf der Evolution ein Wechsel des Pollenwirts nur viermal vorgekommen zu sein, die
Mehrzahl der Speziationen hatte andere Ursachen (Sipes & Tepedino 2005).

Ubergiinge zu bestimmten Pflanzengruppen sind hiufiger zu beobachten als andere. Z.B. sind
Wechsel oligolektischer Bienen von diversen Pflanzengruppen auf Asteraceen im Verlauf der
Phylogenese mehrfach feststellbar (Dasypoda — Michez et al. 2004, Eucera — Risch 1999,
Megachile — Miiller & Bansac 2004 etc.). Asteraceen sind eine phylogenetisch relativ junge,
ubiquitdir vorkommende Pflanzenfamilie mit starker Radiation, in Kd&pfchen
zusammengefaliten Infloreszenzen und meist leicht erreichbarem Pollen.

Als Weg zu einem derartigen Ubergang scheint eklektische Oligolektie, wie bereits
festgestellt, eine gilinstige Voraussetzung zu bieten, da hier kein angeborenes, sondern ein
wihrend der Entwicklung erworbenes Erkennungsschema fiir die Futterpollen vorliegt.
Geschlechterfindung durch Suchfliige der Ménnchen an den Wirtspflanzen und eine wollige
Ventralbehaarung, damit ein hoher Anteil an passiv aufgenommenen Pollen sind weitere
Voraussetzungen, die eine Artbildung durch Wechsel der Pollenwirte erleichtern.

Eine Anderung im Pollensammelverhalten kann in evolutionsbiologisch kurzer Zeit erfolgen:
Die 21 Larrea tridentata-Spezialisten der amerikanischen Wiisten hatten weniger als 30.000
Jahre, namlich die Zeitspanne, seit der Larrea von dort bekannt ist, Zeit, sich von Oligolegen
anderer Pollenwirte bzw. von Polylegen zu Larrea-Oligolegen zu entwickeln. Keine der
Bienenarten stammt von Ausgangsformen ab, die auf siidamerikanischen Larrea-Arten oder
auf anderen Zygophyllaceen sammeln (Wcislo & Cane 1996, Minckley et al. 2000).

Einige Bienengattungen sind aufBerordentlich konservativ in ihrer obligat oligolektischen
Bliitenpriferenz, z.B. Macropis, Systropha, Proteriades (Michener 2000). Eine Artbildung
mit Wechsel des Pollenwirts hat in diesen Gattungen im Verlauf der Phylogenese
offensichtlich nicht stattgefunden.

Bei der Bewertung der Bedeutung von morphologischen und Verhaltensmerkmalen im
Dienste des Ressourcensammelns muf3 so wie bei allen anderen Merkmalen immer die
Moglichkeit eines Verlustes der fritheren Funktion durch eine Verdanderung der
Lebensumstidnde beriicksichtigt werden. Raine et al. (2006) untersuchten z.B. die adaptive
Bedeutung des beriihmten Schwinzeltanzes der Honigbiene, mittels dessen Sammelbienen im
Stock ihren Kolleginnen Lage und Entfernung einer reichen Ressourcenquelle anzeigen. Sie
unterdriickten experimentell in manchen Stocken die Moglichkeit zu tanzen und verglichen
das Sammelergebnis in diesen Stocken mit dem von Stécken, in denen die Bienen tanzen
konnten. In Europa konnte {iberraschenderweise kein Unterschied festgestellt werden. Fiihrte
man das gleiche Experiment in tropischen Wildern durch, war das Ergebnis der Bienen, die
den Schwinzeltanz korrekt durchfiihren konnten, um mehr als das Fiinffache besser als das
der am Tanz gehinderten. Die Autoren nehmen an, dafl der Schwinzeltanz ein Relikt aus der
Zeit sei, in der Vorfahren der Honigbiene tropische Wélder bewohnten (Raine et al. 2006).

Die Beziehung zwischen Pflanzen und ihren Bienenbestaubern
Bliitendkologie ist nicht Thema dieser Arbeit. Der interessierte Leser sei auf ausgezeichnete
Biicher (Hess 1983, Barth 1991, Waser & Ollerton 2006, siche dazu auch Westrich 1989) und

Ubersichtsartikel (Westerkamp 1996) verwiesen. Hier sei nur auf ganz wenige fiir das
Verstdndnis der Bienenevolution wichtige Aspekte eingegangen.
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Bienen miissen daran interessiert sein, in moglichst kurzer Zeit moglichst viele Ressourcen
sammeln zu konnen. Pflanzen sind daran interessiert, moglichst wenig Pollen und Nektar fiir
moglichst hohe Bestdubungseffizienz zu bieten (Westerkamp 1996, Miiller 1996). Pflanzen
konnen die Wahrscheinlichkeit einer Fremdbestdubung erhohen, indem sie die Zahl der
Bestiuberarten durch Erschwerung des Zugangs zur ,,Belohnung* (Nektar, Pollen) verringern,
ohne aber auf nur eine Art angewiesen zu sein. Bienen sind besonders ideale Bestiuber, weil
sie beim Ressourcensammeln rasch von Blite zu Bliite fliegen. Oligolektie und
Bliitenkonstanz polylektischer Bienen sind Eigenschaften, die auch den zu bestdubenden
Pflanzen entgegenkommen. Vom Standpunkt der Pflanze aus sollten Bienen nicht zu viele
Pollen in einer Bliite bekommen, weil sie dann weniger Stationen auf ihrem Sammelkurs
absolvieren miissen, bis ihre Transportbehélter voll sind. Bienen sind im Gegensatz dazu
daran interessiert, moglichst wenige Stationen anfliegen zu miissen, bis ihre
Transporteinrichtungen gefiillt sind. Aus diesem Interessenskonflikt zwischen Pflanze und
Bestiuberbiene wird ein Abgleich der Interessen in der Weise resultieren, dall die Pflanze
gerade geniigend Pollen bietet, um den Bestduber am Abwandern zu einer giinstigeren
Pollenpflanze zu hindern. Manchen Pflanzen gelingt es, ohne Verlust von Ressourcen und zu
deren Schaden Bienen anzuziehen, indem sie sie mit bienenspezifischen Sexuallockstoffen
oder Ressourcen-versprechenden Lock-Arrangements kddern (Paulus & Gack 1990, Ayasse
et al. 2001, Wong & Schiestl 2002, Schiestl 2005). Manchen Bienen gelingt es, auf von der
Pflanze nicht vorgesehenem Weg, also ohne Bestdubungsdienste zu leisten, zu Ressourcen zu
gelangen, die fiir eigentlich andere Arten vorgesehen wéren (sieche Westrich 1989). Aus
diesen teils gemeinsamen, teils entgegengesetzten Interessen hat Selektion das Spektrum jener
iiberwiegend mutualistischen Pflanzen—Bienen-Beziehungen geformt, dem wir heute
begegnen, wobei zu beachten ist, dal Pflanzen gewdhnlich schneller evoluieren konnen als
Bienen. Als ,,Interessen* werden hier potentielle FitneBgewinne verstanden.

Eine echte Koevolution, also eine symmetrische Spezialisierung zwischen einer Pflanzen- und
einer Bienenart (-gattung), findet man sehr selten, am ehesten zwischen 6lsammelnden Bienen
und ihren Wirtspflanzen (Buchmann 1987, Michener 2000). In diesen Fillen konnen
auffallende morphologische Entsprechungen (,,Anpassungen®) zwischen
Sammeleinrichtungen der Bienen und Bliitenbau der Bienenwirte festgestellt werden (Vogel
1974, 1976, 1984, 1986). In den mutualistischen Beziehungen zwischen Pflanzen und ihren
Bestdubern dominieren hingegen asymmetrische Spezialisierungen, d.h. Beziehungen
zwischen einem Spezialisten und einem Generalisten (Vasquez & Aizen 2004).
Asymmetrische Spezialisierungen fordern die Langzeitkoexistenz und erleichtern die
Aufrechterhaltung der Biodiversitit (Bascompte et al. 2006)

3.2. Populationsstruktur, Mobilitat, Populationsdynamik und
Paarungssysteme

3.2.1. Populationsstruktur

Nur selten sind Bienenarten iiber eine klimatisch passende Landschaft kontinuierlich verteilt.
Nicht einmal 10% der in Niederdsterreich nachgewiesenen rund 610 Bienenspezies besiedeln
ihr Verbreitungsareal mehr oder weniger gleichméBig. Es handelt sich dabei durchwegs um
Arten, die in ihren Anspriichen an Mikroklima, Bliitenangebot und Nistplatz wenig
wéhlerisch sind. Die groBe Mehrheit der im Land heimischen Bienen kommt jedoch
fleckenartig zerstreut in der Landschaft vor, bildet also eine Metapopulationsstruktur aus. Die
Teilpopulationen konnen je nach Art und deren Grad an Stendzie mehr oder weniger weit
voneinander entfernt und mehr oder weniger gro3 sein. Bei Bienen mit dieser
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Verbreitungsstruktur handelt es sich um Arten mit stendken Habitatanspriichen. Der
Anspruch, einen Neststandort, der z.B. hohe Entwicklungstemperaturen gewéhrleistet, ein
ausreichend grof3es Bliitenangebot einer bestimmten Pflanzenart und eventuell artspezifische
Nestbaumaterialien in einem geeigneten Mikroklima und in einer Distanz zueinander, die sich
nicht nachteilig auf die Zahl der Nachkommen auswirkt, vorzufinden, ist eben nur an
bestimmten Stellen der Landschaft zu erfiillen (sieche auch Westrich 1996). Unmittelbar
einsichtig ist dies bei Arten, die nur in Sand- oder Salzbdden nisten, deren Vorkommen an
LoB gebunden ist oder die selten vorkommende Pflanzen als Pollenwirte nutzen, aber auch
alle anderen fleckenartig verbreiteten Arten haben eng definierte Habitatanspriiche.

Klemm (1996) und Westrich (1996) vermuten, dafl die Primérhabitate einer grolen Zahl von
Bienenarten West- und Zentraleuropas vor der Rodung und Agrarisierung der Landschaft
durch die Dynamik von FluBsystemen geschaffen wurden. Es ist anzunehmen, daB3 in einer
solchen sich stindig verdndernden Landschaft Metapopulationsstrukturen vorherrschten,
ebenso bei Bienen anderer damaliger Primédrhabitate wie Felssteppen, Sandlebensrdaumen und
offenen Waldstellen (Klemm 1996, Westrich 1996). Westrich (1996) beschreibt natiirliche
Habitate der beiden Mauerbienen Osmia dalmatica und O. andrenoides auf Felssteppen in
Stidwesteuropa und stellt fest, dafl jeweils nur 6-10 Weibchen jeder Biene pro Vorkommen
und Jahr zu beobachten waren. Ahnliche Erfahrungen machten wir mit der
Blattschneiderbiene Megachile flabellipes, die Felssteppen in Niederosterreich bewohnt,
wenn geniigend gro3e Bestidnde ihres Pollenwirts Centaurea stoebe vorhanden sind. Dies ist
nur an wenigen, 2-50 km voneinander entfernten und durch fiir die Art unbesiedelbares
Geldnde getrennten Stellen der Fall. Die Vorkommen umfafiten jeweils nicht mehr als 4-10
Weibchen. Insgesamt sind jéhrlich kaum mehr als 50 Weibchen in einem etwa 930 km?
groflen Gebiet vorhanden. Der Bestand ist seit mindestens 70 Jahren stabil. Zweifellos sind
Arten mit derartiger Metapopulationsstruktur inzuchtresistent und kénnen auch keine single-
locus-Geschlechtsbestimmung besitzen. Mit den Vorstellungen von der ,minimal viable
population size* (Shaffer 1981) sind solche Befunde nicht leicht in Einklang zu bringen,
zumal die haplodiploiden Bienen nur Dreiviertel der effektiven Populationsgrofle aufweisen
wie diploide Arten und eine Metapopulationsstruktur die effektive Populationsgrofie weiter
verringert (Whitlock & Barton 1997). Packer et al. (2005) untersuchten die genetische
Variation von oligolektischen im Vergleich zu polylektischen Bienen in der Atacama-Wiiste
in Chile und fanden eine deutliche Reduktion der genetischen Vielfalt. Sie fithrten dies auf die
starkere Isolierung der Spezialisten-Populationen voneinander, also die stirkere
Metapopulationsstruktur und die damit verbundene geringere effektive Populationsgrof3e
zurlick.

Die meisten Bienen der Fauna Niederdsterreichs sind wahrscheinlich mit der Ausbreitung des
Ackerbaues von Anatolien iiber das Ostmediterran und die pannonischen Ebenen bis an die
Grenze des Pannonikums, manchmal auch etwas weiter, gelangt. Sie sind ausgesprochen
trockenheitsliebend und unterscheiden sich diesbeziiglich von der Fauna im Westen Europas.
In diesen alten Ackerbaugebieten herrschte eine wunglaubliche Bliitenfiille von
Ruderalpflanzen. Man kann dies heute noch in Anatolien, schon seltener im Ostmediterran
und in den pannonischen Ebenen, wo man bereits die Wirkung von Herbiziden zu schitzen
gelernt hat, beobachten. Wenn sich in diesen Lebensrdumen aus edaphischen oder
geomorphologischen Griinden Teilpopulationen ausbildeten, dann waren sie sehr groB.

In Ostosterreich hat die Agrarreform in den Siebzigerjahren des letzten Jahrhunderts solche
Flachen stark reduziert und fragmentiert. Reste der einstigen Bliitenpracht sind nur mehr in
kleinrdumig strukturierten Weinbaugebieten, im Bereich von Schottergruben, seltener auf
Acker- oder Industriebrachen und auf Bahnddmmen zu finden. Manche Bienen der alten
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Agrarlandschaft sind in der Lage, eine Metapopulationsstruktur mit sehr kleinen
Teilpopulationen zu bilden und auf diese Weise insgesamt eine ausgeglichene
Populationsdynamik zu entwickeln. Die auf Ochsenzunge (Anchusa) spezialisierte Sandbiene
Andrena nasuta ist dafiir ein Beispiel. Andere Arten, wie die ebenfalls auf Anchusa
sammelnde Seidenbiene Colletes nasutus, kénnen dies offenbar nicht. Sie kommen heute nur
mehr in Bereichen vor, die wegen der groBen rdumlichen Ausdehnung bliitenreicher
Ruderalflichen eine grofe Population tragen konnen. Solche Gebiete gibt es in
Niederosterreich jedoch nur mehr zwei bis drei. Andere Arten, die nur in solchen Gebieten
iiberlebt haben, sind z.B. Colletes collaris, Melitturga clavicornis, M. prastans, Andrena
gallica, Tetralonia hungarica, Halictus patellatus und Lasioglossum elegans, alles Arten, die
noch vor 70 Jahren in Niederdsterreich viel weiter verbreitet waren als heute (siehe auch
Mazzucco 2001). Die Griinde fiir die unterschiedliche Fahigkeit, sich in fragmentierten
Lebensrdumen zu behaupten, sind nicht bekannt. Sie konnten im genetischen Bereich (sl-
CSD!) oder aber in Unterschieden im Mobilitétsverhalten liegen.

Zur Theorie der Metapopulationen sei der Leser auf einschldgige Biicher (Hanski & Gilpin
1997, Hanski 1999) und Ubersichtsarbeiten (Whitlock & Barton 1997, Pannell &
Charlesworth 2000) verwiesen. Leider wird Haplodiploidie darin wenig beriicksichtigt.

3.2.2. Mobilitat

Bienenweibchen bewegen sich zum Pollensammeln selten weiter als 250 m von ihrem Nest
weg (Westrich 1989, 1996 und darin zit. Literatur). Auch das Heimfindevermdgen bei
Translokationsexperimenten sinkt ab etwa dieser Distanz unter 50% (Gathmann & Tscharntke
2002). Je weiter weg von ihrem Nest Weibchen transferiert wurden, desto linger brauchten
sie, zuriick zu finden. Gro3ere Arten haben einen weiteren Aktionsradius als kleinere. Bienen
und Hummeln koénnen ihre Sammelfliige auf mehrere km ausdehnen, ebenso manche
Euglossini und Xylocopa-Arten (Westrich 1989, Gathmann & Tscharntke 2002). Allgemein
gilt fiir Bienen: Je ndher Nest und Pollenquelle beisammen liegen, desto giinstiger ist dies aus
den bereits in den vorangegangenen Abschnitten besprochenen Griinden fiir den Bruterfolg.

Wie funktioniert die Metapopulationsdynamik bzw. wie kommen die Besiedlung neu
entstandener und die Wiederbesiedlung aufgegebener Lebensrdume zustande? Jeder neu
entstandene, bienenfreundlich gestaltete Garten, auch wenn er weitab von gleichartigen
Biotopen gelegen ist, jede neue Ackerbrache mitten in bienenfeindlichem Matrixgelénde, jede
neu entstandene Insel im Meer viele km von der Kiiste entfernt (Haeseler 1988) wird im Lauf
der Zeit von Bienen kolonisiert, wobei die Reihenfolge des Erstauftretens einzelner Arten
kaum vorhersehbar ist und oftmals bemerkenswerte Uberaschungen an seltenen Arten birgt.
Wo kommen diese Tiere her?

Der kritische Zeitraum fiir eine allfdllige aktive Abwanderung eines Bienenweibchens aus
dem Bereich des miitterlichen Nestes liegt in der Zeit unmittelbar nach dem Schliipfen und
nach der Verpaarung. Zu diesem Zeitpunkt kann eine Abwanderung entweder mehr oder
weniger obligat oder reaktiv auf Grund tempordr fehlender Voraussetzungen fiir ein
Verbleiben am Geburtsort, z.B. wegen einer Anderung des Mikroklimas oder des
Ressourcenangebots, erfolgen.

Obligate Abwanderungen von nordamerikanischen Wiistenbienen aus dem Nistgeldnde ihrer
Miitter beschreiben Rozen & Buchmann (1990). Bischoff (2003) beobachtete ein
Verschwinden von 50% der frisch geschliipften Weibchen von Andrena vaga aus den
Nestaggregationen und vermutet obligate Auswanderung als eine Art Risikostreuungsstrategie
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im Hinblick auf mégliche Uberschwemmungen des Nistgeldndes. Keines der von ihr
individuell markierten verschwundenen Weibchen wurde in unmittelbar benachbarten
Nistaggregationen wiedergefunden, sodall die Auswanderung iiber weitere Strecken erfolgt
sein mufte. Populationsgenetische Studien von Mohra et al., zitiert in Bischoff (2003),
ergaben, dal die Andrena vaga-Aggregationen entlang des Rheintales untereinander eine sehr
geringe genetische Differenzierung aufwiesen, was die These einer obligaten
Teilauswanderung und damit stdndigen genetische Durchmischung der Gesamtpopulation
stiitzt. GenfluB3 iiber das europidische Verbreitungsgebiet hinweg wurde von Neumann &
Seidelmann (2006) auch fiir die geringe genetische Differenzierung bei Osmia rufa,
festgestellt durch Mikrosatellitenanalyse, verantwortlich gemacht. Lediglich die Tiere
Zyperns unterschieden sich deutlich von den anderen 9 untersuchten Populationen.

Auf eine reaktive Abwanderung vom Geburtsort auf Grund einer Verschlechterung der
Habitatqualitdt kann nur indirekt durch das Verschwinden einer Biene von ihrem Nistplatz
geschlossen werden. Eine Teilabwanderung von Bienenweibchen kdnnte auch durch starken
intra- oder interspezifischen Konkurrenzdruck veranlafit werden. Wahrscheinlich tritt ein
solches Ereignis hiufig ein, jedoch sind die konkreten Ausldser fiir die Entscheidung,
abzuwandern oder am Schliipfort zu verbleiben, nicht bekannt. Beveridge & Simmons (2006)
stellten, wiederum mit Hilfe von Mikrosatellitenanalysen, eine geringe genetische
Differenzierung zwischen 13 Populationen der australischen Wiistenbiene Amegilla dawsoni
fest und vermuten, da} Bliitenmangel durch ausbleibende Regenfille in manchen Gebieten
die dortige Population zum Auswandern veranlat und damit Panmixie zwischen den
Populationen herbeifiihrt.

Ube die zuriickgelegten Distanzen im Zuge solcher Abwanderungen ist wenig bekannt. Aus
der Besiedelungsgeschichte einiger neu entstandener nordfriesischer Inseln durch Bienen
(Haeseler 1988) muB3 geschlossen werden, daB Entfernungen bis zu 20 km von den meisten
Bienenarten im Laufe der Zeit iliberwunden werden konnen. Andererseits zeigen
Feldbeobachtungen recht deutlich, daB neu entstandene Habitate im Umkreis von starken
Vorkommen einer Bienenart (,,central” oder ,,core populations* — siche Westrich 1996) viel
schneller gefunden werden als dort, wo solche Vorkommen nicht vorhanden sind. Selbst
potentielle Habitate, die durch breite Flichen unbesiedelbaren Geldndes von
Zentralpopulationen getrennt sind, werden u.U. aufgefunden: Eine kleine Ansammlung von
etwa 30 Inula hirta-Pflanzen auf einer Wiese mitten im Wienerwald wurde von 2 Weibchen
des auf pannonischen Trockenrasen vorkommenden Inula-Oligolegen Tetralonia fulvescens
besammelt. Das nichste bekannte Vorkommen dieser Art liegt 3.5 km entfernt und ist durch
zusammenhingendes Waldgebiet von der kleinen Exklave getrennt (K. M.)

Andererseits werden fiir eine bestimmte Bienenart geeignete Habitate lange nicht gefunden,
wenn keine groBBeren Vorkommen dieser Art in der Néhe sind: Die auf Malven spezialisierte
Langhornbiene Tetralonia macroglossa bildet in einem groferen Gebiet an der Ostgrenze
Niederdsterreichs an bestimmten Stellen teils grole Bestdnde. In dieser Gegend werden wie
im zuletzt gegebenen Beispiel sogar wenige Pflanzen der Strauchpappel Lavatera
thuringiaca, die entlang einem Forstweg mitten in einem grolen Wald wachsen, {iber eine
Distanz von 2 km von einem gréBeren Vorkommen hinweg aufgefunden und ausgebeutet. Ein
potentielles Habitat mit ausreichendem Bestand an Lavatera thuringiaca in 50 km Entfernung
wurde jedoch im Verlauf von 25 Jahren nicht besiedelt (K. M.).

Gelegentlich  beobachtet man deutliche Ausbreitungen von Bienenarten. Eine
Arealausweitung von Bienenarten kann verschiedene Ursachen haben:
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1. Ein Ausbreitungshindernis wurde iiberwunden. Ein solches Ausbreitungshindernis
konnte in einem Gebirgszug oder in klimatisch fiir die Biene ungeeigneten
Landschaften bestehen. Zu dieser Kategorie gehdrt im Osten Osterreichs
wahrscheinlich Andrena lagopus. Sie wurde 1975 im burgenléandischen Seewinkel und
1991 erstmals an der Ostgrenze Niederdsterreichs festgestellt (Gusenleitner 1984,
Zettel et al. 2002). Die Uberwindung baumlosen, trockenen Gelindes vom Seewinkel
iiber 20 km nach Norden scheint nicht auf direktem Weg moglich gewesen zu sein, da
sie erst 16 Jahre spdter an der Ostgrenze Niederosterreichs gefunden wurde. Von dort
breitete sie sich bis 2004 70 km entlang der Donau in durchwegs mikroklimatisch
geeignetem Geldnde nach Westen aus. Dies bedeutet eine pro Jahr zuriickgelegte
Strecke von etwa 5 km, was etwa der maximalen Abwanderungsdistanz von
Bienenweibchen dieser GroBe vom Geburtsort weg entsprechen wird. Andrena
lagopus ist zwar wiarmeliebend, meidet aber zu trockenes Mikroklima. Sie ist eine
westeuropdische Art (Gusenleitner & Schwarz 2002), die offenbar die fiir sie
klimatisch ungeeigneten Gebiete des Alpenvorlandes und der inneralpinen Téler erst
umgehen muBte, um nach Niederdsterreich zu gelangen.

2. Das Klima hat sich veriindert. Die Anderung von Klimawerten im letzten Jahrzehnt
hat sich in Niederosterreich in erster Linie durch einen Riickzug feuchtigkeitsliebender
Arten aus den trockenen Bereichen des Pannonikums (K. M.) und Zunahme der
Teilpopulationen wiarmeliebender Arten innerhalb ihres Verbreitungsareals (z.B.
Megachile pilicrus — Zettel et al. 2002) manifestiert. Doch gibt es auch ein Beispiel fiir
Neuauftreten und fortschreitende Besiedlung durch eine mediterrane Biene: Ceratina
nigrolabiata wurde erstmals 1997 an der Ostgrenze Niederosterreichs festgestellt und
besiedelt heute fast den ganzen pannonischen Bereich des Landes (siehe auch Zettel et
al. 2002). Vermutlich wird die kleine Art manchmal iibersehen, doch kann die
Ausbreitungsgeschwindigkeit nicht kleiner gewesen sein als die von Andrena lagopus.
Die Distanz vom Punkt des Erstauftretens zum westlichsten derzeitigen Vorkommen
wiirde eine Ausbreitungsgeschwindigkeit von 5.5 km pro Jahr nahe legen.

3. FEine Bienenart hat sich durch eine qualitative Mutation verdndert (siche 3.1.1.) und
kann nun neue Klimabereiche besiedeln. Auf das moglicherweise hierher passende
Beispiel der Ausbreitung von Megachile lapponica (Schmid-Egger 1988) wurde
bereits hingewiesen.

Windverdriftung von Bienen kommt zweifellos hiufig vor. Besonders Ménnchen, die viel
mehr Zeit fiir das Fliegen aufwenden als Weibchen, sind davon betroffen. Einige Beispiele
vermutlicher Verdriftung 13 bzw. 7 km iiber das Meer, hauptsdchlich Mannchen betreffend,
hat Haeseler (1988) zusammengestellt. In Wien treten nach Stiirmen die Ménnchen von
Andrena danuvia auffillig an verschiedenen Stellen der Innenstadt auf, die zwar Bliiten
bieten, aber zum Nisten nicht geeignet sind. An der Nordkiiste der griechischen Insel Samos
trieben nach einem heftigen Fallwind von den dort steil ansteigenden Bergen tausende von
Bienen, in der Mehrzahl Honigbienen, aber auch zahlreiche Wildbienen wie z.B. Andrena
limata, im Wasser einer Meeresbucht (K. M.).

Mit Windverdriftung oder Flucht vor Trockenheit hat vielleicht auch das erratische Auftreten
einzelner siidlicher Bienenarten weit jenseits ihrer Arealgrenze in Ostosterreich zu tun.
Beispiele dafiir sind Nomia diversipes, Andrena bisulcata (Pachinger mdl.) Andrena cordialis
(Pachinger 2003), Lasioglossum mesosclerum (Holzler mdl.) etc. Gelegentlich gelingt es einer
dieser Arten, eine kleine Population aufzubauen (Nomia diversipes, Andrena bisulcata), doch
bricht diese nach wenigen Jahren meist wieder zusammen. Diese Art von Auftreten
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unterscheidet sich von einer langsamen Ausbreitung dadurch, dafl Individuen einer Art
plotzlich gleichzeitig an weit auseinander liegenden Stellen gefunden werden, im néchsten
Jahr die Art aber von den meisten dieser Plitze wieder verschwunden ist.

Bienen sind keine Weitwanderer. Wegen der ausschlieBlichen Verwendung von
Kohlehydraten fiir den Flug sind sie nicht geeignet fiir Langstreckenfliige und miissen, wenn
sie Uber groBere Distanzen fliegen, zwischendurch Nektar trinken. Deshalb ist die
Wahrscheinlichkeit grof3, dal beim Auftreten der vorher genannten Arten mehr als 100 km
weit vom kontinuierlich besiedelten Areal entfernt Windverdriftung im Spiel ist.

Die Besiedlung verschiedener groBer Inseln der Erde im Verlauf der Bienenevolution durch
Verdriftung von Bienen iiber das Meer wird von Michener (2000) diskutiert. Auch Fuller et
al. (2005) halten eine Ausbreitung der Gattung Braunsapis (Allodapini) 450 km iiber das
Meer von Afrika nach Madagaskar fiir die wahrscheinlichste Erkldrung der vorhandenen
Daten. Sie schlagen entweder Windverdriftung oder Flossen der Larven in ihren Holznestern
als Weg vor und meinen, dal auf diese Weise sogar der Indische Ozean iiber
Zwischenaufenthalte auf heute versunkenen Inseln von Bienen tiberwunden werden konnte.

3.2.3. Populationsdynamik

Solitdre Erdbodennister produzieren gewohnlich im Verlauf ihres Imaginallebens nicht mehr
als 5-10 mit Eiern belegte Brutzellen. Das ist eine Reproduktionsrate, die der von Primaten
gleicht (Minckley & Roulston 2006). Stengelnister scheinen durchschnittlich etwas mehr
Nachwuchs zu haben, Miiller et al. (1997) geben deshalb unter giinstigen Bedingungen 10-30
Zellen fiir alle solitdren Bienen an. Eusoziale Arten kdnnen einige Dutzend bis iiber hundert
Nachkommen haben. Hoch eusoziale Arten haben die hochsten Reproduktionsraten.

Das Geschlechterverhiltnis des Nachwuchses solitdrer Arten ist bei giinstiger Ressourcenlage
ausgeglichen. Megachile rotundata produziert unter schlechten Bedingungen mehr ménnliche
als weibliche Zellen (Peterson & Roitberg 2006).

Eine ausgeglichene Populationsentwicklung kann bei Erdbodennistern noch erreicht werden,
wenn etwa 50% der Zellen parasitiert oder von Mikroben befallen sind (Bohart et al. 1960).

Nur wenige eurytherme Bienenarten (z.B. Andrena flavipes, A. ovatula) konnen in
gemdfigten Klimazonen zwei Generationen zu klimatisch verschiedenen Jahreszeiten
ausbilden. Stenotherme Arten unterliegen thermophysiologischen Beschréinkungen nach oben
und nach unten und kénnen nur dann bivoltin sein, wenn beide Flugzeiten ein annihernd
gleiches Temperaturspektrum bieten. Bei Andrena fulvicornis und A.limata ist dies der Fall.
Die Sandbiene Andrena proxima bildet im Pannonikum nur eine Frithjahrsgeneration aus, in
den kiihleren Landesteilen tritt zusitzlich im Spatsommer die Form alutacea auf, die entweder
eine zweite Generation von A. proxima darstellt oder bereits eine eigene Art ist. In einigen
anderen Fillen ist der Status zweier zu verschiedenen Jahreszeiten fliegender Formen
cbenfalls nicht endgiiltig gekldart (z.B. Andrena flavilabris/decipiens). Zusitzliche
Schwierigkeiten bereitet moglicher partieller Bivoltinismus: Die ersten ,,Generationen® von
Andrena bluthgeni und Andrena limata umfassen um eine Zehnerpotenz weniger Individuen
als die zweiten, sodaBl die Frage zu stellen ist, ob es sich bei ihnen um partiellen
Bivoltinismus oder um verschobene Flugzeiten handelt. Bei Megachile apicalis, die in hei3en
Klimazonen zwei Generationen produziert, wurde allerdings festgestellt, daB die Weibchen
der ersten Generation ihre Brutzellen mit weniger Futter versorgen und dafiir mehr davon
anlegen, wihrend die Weibchen der zweiten Generation umgekehrt handeln, sodaf3 die zweite
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Generation zahlreicher, dafiir aber kleiner ist als die erste, die erste umgekehrt groBer, aber
weniger zahlreich (Kim & Thorp 2001). Die vielen offenen Fragen im Zusammenhang mit
dem Voltinismus sollten rasch mittels molekularbiologischer Methoden gelost werden.
Qualitative  genetische Verdnderungen, die zu unterschiedlichen Flugzeiten von
Teilpopulationen fiihren, konnten eine sympatrische, allochrone Speziation einleiten, weil
damit eine genetische Isolation verbunden ist. Das Artenpaar Andrena rosae/eximia mag ein
Beispiel dafiir sein. Wegen der starken Abhéngigkeit der Flugfdhigkeit der Bienen vom
Mikroklima konnen jahreszeitliche Verschiebungen von Flugzeiten ein Bereich sein, in dem
Evolution nach Via (2002) erlebbar wird.

3.2.4. Paarungssysteme

Die Methoden der Partnerfindung, die von Bienenménnchen eingeschlagen werden, hdngen
davon ab, ob die Weibchen monandrisch oder polyandrisch sind. Sind die Weibchen
monandrisch, d.h. paaren sie sich nur einmal, werden die Ménnchen bei der Partnersuche am
erfolgreichsten sein, wenn sie beim Erscheinen eines unverpaarten Weibchens als erstes zur
Stelle sind. Die sehr starke Konkurrenz unter den Ménnchen um die Weibchen fiihrt einerseits
zu einer Selektion, die Proterandrie, d.h. das Ausschliipfen der Mannchen vor den Weibchen,
fordert, andererseits zu einer bemerkenswerten Rastlosigkeit der Ménnchen auf
Weibchensuche. Der Beobachter hat den Eindruck, daB Mannchen zu den Tageszeiten, zu
denen Weibchen zu erwarten sind, unentwegt in hastigem Flug, nur manchmal unterbrochen
durch kurzes Nektarsaugen, die potentiellen Rendezvousplétze entlang patrouillieren und auf
diese Weise gewaltige Flugleistungen erbringen. Taucht ein unverpaartes Weibchen auf,
stiirzen sich meist mehrere Ménnchen darauf und kdmpfen miteinander heftig um den Besitz.
Grofle Méannchen sind bei solchen Kédmpfen immer die Gewinner. Bei manchen Bienenarten
hat sich ein Mainnchen-Dimorphismus herausgebildet, bei dem kleine Mainnchen der
Kompetition mit groBen Méannchen ausweichen und eine vollig andere Paarungsstrategie als
die groen Ménnchen verfolgen, sodal sie zumindest gelegentlich die Chance auf Erfolg
haben (z.B. Rozen & Buchmann 1990, siche auch Kap. 3.1.2). In jedem Fall sorgt die starke
Konkurrenz der Mannchen untereinander dafiir, da3 nur die fittesten sich paaren konnen. Fiir
die Bienengenetik bedeutet das, dafl die Selektion gegeniiber schwach negativen Mutationen
bei den haploiden Ménnchen im Sinne einer ,,purifying selection entscheidend verstarkt und
damit eine mogliche Inzuchtdepression verhindert wird (siche Kap. 2.2).

Drei Varianten des Suchverhaltens von Minnchen proterandrischer Bienen kennt man
(Alcock et al. 1978, Eickwort & Ginsberg 1980)

1. Patrouillieren liber der Nestaggregation. Diese Taktik wird vom iiberwiegenden Teil
der Miénnchen von Arten ausgefiihrt, die in Aggregationen nisten. Ménnchen
lokalisieren schliipfende Weibchen schon olfaktorisch, wenn sie noch nicht an der
Oberflache erschienen sind und graben sich manchmal dem Weibchen entgegen, um
die Paarung im Inneren des Nestes zu vollziehen.

2. Patrouillieren an den Bliiten der Pollenwirte bei oligolektischen Bienen. Eine grofle
Zahl von bliihenden Pflanzen wird in einer mehr oder weniger konstanten Route
immer wieder abgeflogen, wobei von Ménnchen aufgebrachte Duftmarken eine Rolle
spielen konnen (Ayasse et al. 2001).

3. Bestimmte Rendezvousplitze werden von zahlreichen Madnnchen umschwérmt. Diese
Suchform wird von polylektischen, nicht in Aggregationen nistenden Arten gewihlt.
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Zwischen 1 und 2 gibt es Uberginge: Ein Teil der Minnchen kann iiber der Nestaggregation,
ein anderer Teil an den Vorzugspflanzen patrouillieren.

Sind die Weibchen polyandrisch, ist nicht das erste Mannchen, mit dem sich das Weibchen
paart, im Vorteil, sondern das letzte, weil dessen Spermien als erste zur Befruchtung von
Eiern herangezogen werden, daher sind diese Arten proterogyn. In Europa gehdren die Arten
der Gattungen Anthidium und Panurgus zu dieser Gruppe (Westrich 1989). Die Miannchen
sind meist groBer als die Weibchen und verteidigen Reviere an besonders ergiebigen Nektar-
und Pollenquellen. Auch in diesem Fall verstérkt der Stref3, das Revier stindig verteidigen zu
miissen, die purifying selection.

Alle Bienenménnchen (mit Ausnahme der Honigbiene) sind in der Lage, sich mehrmals
hintereinander zu paaren.

Bienenménnchen erkennen paarungsbereite Weibchen olfaktorisch hauptsidchlich an einer
artspezifischen Pheromonmischung, mit der die abdominale Kutikula imprigniert ist. Auch
Pheromone anderer exokriner Driisen konnen dabei eine Rolle spielen (Ayasse et al. 2001).
Nach der Paarung verliert sich die Attraktivitit des Weibchens fiir Mannchen sehr schnell.

Die artspezifischen Sexpheromon-Mischungen der Weibchen unterliegen einer gewissen
geographischen Variation (Vereecken et al. 2007). Die Komponenten entstammen den
gleichen Chemikalien-Klassen, aus denen auch Bliitendiifte zusammengesetzt sind, sodal3
Interferenzen von Bliitendiiften mit Sexpheromon-Mischungen moglich wéren. Ein Signal fiir
potentielle Partner sollte sich aber vom Hintergrund deutlich abheben (Boughman 2002). Es
wire daher nicht verwunderlich, wenn in verschiedene Richtung wirkende Selektion zu einer
geographischen Differenzierung der Pheromonmischungen fiihrte wie im Fall von Colletes
cunicularius (Vereecken et al. 2007). Uberraschenderweise bevorzugen Minnchen dieser
Seidenbiene aber nicht die Weibchen der eigenen Population, sondern die ,fremden*
Weibchen. Die Pheromondifferenzierung ist also nicht mit assortativem Verhalten der
Mainnchen verkniipft, das eine genetische Differenzierung der Populationen rasch verstérken
wiirde. Eine sexuelle Selektion als Motor fiir Artbildung ist daher in diesem Fall nicht
gegeben.

Morphologisch besonders auffallend ist die artspezifisch sehr verschiedene Ausgestaltung der
mannlichen Sternite, besonders der distalen (Michener 2000). Oft bieten Unterschiede in der
Bildung der letzten Sternite die besten Erkennungsmerkmale bei nahe verwandten Arten
(siche z.B. Rebmann 1968, Risch 1997). Leider ist liber die Funktion dieser Strukturen wie
iiberhaupt iiber Details des Paarungsverhaltens von Bienen kaum etwas bekannt (siche Wcislo
& Buchmann 1995). Wahrscheinlich spielen sie eine Rolle bei der Erkennung des richtigen
Partners und unterliegen daher der sexuellen Selektion. Sexuelle Selektion gehdrt zu den
stirksten Triebfedern der allopatrischen Artbildung (Lande 1981, Panhuis et al. 2001) und
konnte unter bestimmten Voraussetzungen auch zu sympatrischer Artbildung fithren (van
Doorn et al. 2004). In manchen Gruppen (z.B. Nomia — Warncke 1976) ist auch der Bau der
Beine einer sexuellen Selektion unterworfen.

4. Zusammenfassung

Als wichtigste Bestduber der meisten Bliitenpflanzen spielen Bienen eine zentrale Rolle in
vielen Okosystemen der Erde. Sie gehoren zu den 20% terrestrischer Organismen mit dem
genetischen System der Haplodiploidie: Die Ménnchen sind haploid und entstehen aus
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unbefruchteten Eiern, befruchtete Eier entwickeln sich zu diploiden Weibchen. Da schidliche
Mutationen iiber die haploiden Ménnchen sofort eliminiert werden, weisen Bienen eine
geringe genetische Biirde und niedrige Inzuchtdepression auf. Dies ermdoglicht die Existenz
sehr kleiner Populationen und Kolonisierungen durch einzelne verpaarte Weibchen. Positive
Mutationen werden deutlich schneller fixiert als bei Diplodiploiden und gehen daher in den
kleinen Populationen weniger leicht durch Drift verloren. Rasche Selektion schédlicher
Mutationen und Allelverluste durch Drift infolge der geringe effektive Populationsgrof3en
bewirken, daf} die genetische Vielfalt bei Bienen im Durchschnitt nur ein Drittel der anderer
Insektengruppen betrdgt. Dies bedeutet eine geringere genetische Anpassungsfahigkeit an
Umweltverdnderungen. Dafiir ist die Lernfihigkeit besonders hoch und das Verhalten
kontextbezogen meist bemerkenswert verdnderlich. Mogliche Auswirkungen bestimmter
Formen der Geschlechtsbestimmung bei Bienen auf deren Populationsbiologie werden
diskutiert.

Die meisten Bienen sind mikroklimatisch stendk. Dies wird einerseits auf die Anforderungen
der Flugphysiologie der Imagines, andererseits auf notwendige Bedingungen fiir die
Larvalentwicklung zuriickgefiihrt. Wahrend des Fluges weisen Bienen in den Flugmuskeln
Stoffwechselraten und Energiefliisse auf, die zu den hochsten im Tierreich iiberhaupt
beobachtbaren gehoren. Diese Leistung kann nur unter bestimmten thermischen Bedingungen
stattfinden, da die Funktion der Dbeteiligten FEnzyme temperaturabhingig ist.
Thermoregulatorische Mdglichkeiten der Biene und Mikroklima des Habitats miissen deshalb
zueinander passen. Die Verdnderung der Temperaturcharakteristik eines an der
Flugmuskelarbeit beteiligten Stoffwechselenzyms durch eine Mutation konnte daher zu einer
Veranderung des Habitatanspruchs und damit zu einer allochronen sympatrischen oder
synchronen parapatrischen Populationsdivergenz fiihren. Die Larvalentwicklung findet bei
Bienen in Nestern an sorgsam ausgewéhlten Standorten statt. Experimentelle Ergebnisse
lassen vermuten, da3 die Nesttemperatur neben der Auswirkung auf die Gesamtentwicklung
besonders die Lernfdhigkeit und Verhaltensplastizitit der Bienen beeinfluf3t.

Die 6kologische und evolutorische Bedeutung des Sozialverhaltens und des Brutparasitismus
werden diskutiert Zwischen Eusozialitdt und intraspezifischem Sozialparasitismus gibt es alle
Uberginge. Die Koniginnen agieren in beiden Fillen aus einer Position der physischen
Uberlegenheit, Kleptoparasiten unter den Bienen sind hingegen den Nestinhabern meist
unterlegen (Ausnahme: Sphecodes). Sowohl Sozial- als auch Kleptoparasitismus von Bienen
entstehen vermutlich primir meist iiber intraspezifischen Parasitismus, sekundér durch
Wirtswechsel. Bei der Entstehung von Kleptoparasiten aus Nichtparasiten scheinen
Praadaptionen und Verdnderungen in der Kombination vorhandener Verhaltenselemente eine
Rolle zu spielen.

Oligolektie diirfte die ancestrale Form der Bliitenpriferenz sein. Ubergiinge von Oligolektie
zu Polylektie sind im Verlauf der Evolution mindestens ebenso haufig vorgekommen wie die
Aufspaltung eines Oligolegen in zwei an verschiedenen Pflanzen sammelnde oligolektische
Bienen. Der Ubergang von Oligo- zu Polylektie erfordert eine Zuriickstufung der Bedeutung
angeborener Pflanzenerkennungssignale zu Gunsten erlernter Merkmale. Eklektische
Oligolektie scheint eine Moglichkeit fiir sym- oder parapatrische Artbildung durch
Futterpflanzenwechsel bei Oligolegen zu bieten. Insgesamt aber ist die Zahl der Artbildungen,
die auf einen Wechsel der Futterpflanze zuriickgefiihrt werden konnte, im Vergleich zu
Artbildungen durch verschiedenes Mikroklima auffallend gering und auf bestimmte
Bienengruppen beschrinkt. Bei der Beurteilung von ,,Anpassungen® der Bienen an die
Bliitenmorphologie von Pflanzen ist immer zu bedenken, daf} die meisten Angiospermen ein
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hoheres Adaptationspotential besitzen als Bienen. Die Bedeutung allometrischer Variabilitit
bei der Entstehung von ,,Anpassungen® wird diskutiert.

Die Reproduktionsrate von Bienen ist mit der von Primaten vergleichbar, lediglich die
Generationenfolge ist deutlich schneller. Insgesamt aber haben Bienen im Vergleich zu
Dipteren oder anderen holometabolen Insekten eine geringe Evolutionsrate.
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Abbildung 1. Relative Haufigkeit eines rezessiv letalen Allels in der Population fortpflanzungsfahiger
Weibchen. Im rein diploiden Fall hangt der Abfall von py ab. Im haplodiploiden Fall stellt sich der

Verlauf in der semilogarithmischen Auftragung als Gerade dar.
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Abbildung 2. Verhaltnis der PopulationsgréRen fortpflanzungsféahiger Weibchen zwischen einer sich
haplodiploid und einer sich rein diploid fortpflanzenden Population gleicher AusgangsgrofRe. Bei
groRRer Ausgangshaufigkeit p, des rezessiv letalen Allels bewirkt der standige Verlust homozygoter -/-
Weibchen einen deutlich héheren Fortpflanzungserfolg der haplodiploiden Population.
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