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Einleitung

Unsere gegenwiirtige Kenntnis der Lebensweise der Hummeln verdanken wir
Untersuchungen, die hauptsichlich in gemiBigten Klimagebieten der Nord-
halbkugel durchgefiihrt wurden. Thr wohlbekannter Lebenszyklus,—die solitére
Nestgriindung durch eine befruchtete, iiberwinterte Konigin, die allmihliche
Entwicklung der Kolonie durch sukzessives Ausschliipfen der Arbeiterinnen und
deren Beteiligung am Volksleben, Aufzucht der Geschlechtstiere im Herbst und in
der Folge Auflésung der Kolonie—scheint aber in anderen Klimagebieten anders zu
verlaufen. Sparre-Schneider (1905), spiter Richards (1931) stellten die Abnahme
des Verhiltnisses Arbeiterin/Konigin in arktischen Gebieten, was auf einen
Uebergang von sozialer zu solitirer Lebensweise hindeutet. Dagegen ist von
manchmal behauptet worden, dass der Lebenszyklus unter tropischen Klimabeding-
ungen nicht so einfach wie in gemaéssigten Zonen sei. Allerdings wissen wir noch
zu wenig {iber die Hummelbiologie unter solchen Klimabedingungen, obwohl deren
Aufklarung unentbehrlich ist fiir die vergleichende Soziologie dieser interessanten
Gruppe. Als eine typisch nordliche Insektengruppe, dringen die Hummeln nicht
tief in tropische Gebiete vor. In der éstlichen Hemisphére fehlen sie beinahe den
gesamten Tropen, mit Ausnahme der Gebirge Siidostasiens. Ganz anders ist aber
ihr Verbreitungsbild in der westlichen Hemisphire. Hier fliegen sie, zweifelsohne
dank der Kontinuitit der nord-siidlich verlaufenden Kordilleren, vom Nordkap
Gronlands bis zu Strasse von Magellan. Ausserdem gibt es, einschliesslich Bombus
transversalis, des typischen Indikators des amazonischen Regenwaldes, wenigstens
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sechs Arten, die sich nur im Tief- und Hiigellandklima Siidamerikas auffinden
lassen.

Neuerdings gab S.F.S. in der Revision der brasilianischen Hummeln (Moure & Sakagami,
1962) ein kurzes Sammelreferat iiber unsere bisherige Kenntnis der Biologie von Tiefland-
hummeln Siiddamerikas. Ausgenommen von zwei rezenten Arbeiten von Dias (1958, 1960)
sind alle bisherigen Beobachtungen nur oberflichlich und wenig sorgfiltig. Daraus ist
immer wieder und allein die Arbeit von v. Ihering (1903) zitiert worden. Seine Behauptungen
auf Grund der im Estado de Sio Paulo gemachten Beobachtungen kann man wie folgt
zusammenfassen: Die siidamerikanischen Hummeln weichen in ihrer Lebensweise von der
Arten der gemissigten Zone ab durch: 1) Vorkommen mehrerer befruchtetr Kéniginnen
in demselben Nest, 2) Lebensdauer der Kolonie von mehr als einem Jahr, und 3) Neugriind-
ung der Kolonie mittels Schwarmbildung. — Diese Angaben sollen hier kurz besprochen
werden.

Es ist klar, dass die Flugaktivitit der Hummeln in gewissen Gebieten Sitdamerikas
jahrelang ununterbrochen ist. Z.B. bestatigten Moure & Sakagami aus den Fangdaten solche
kontinuierliche Aktivitdt der Arbeiterinnen von Bombus morio (Swedrius) und B. atratus
Franklin in Mittelbrasilien. Aber es gibt auch gegenteilige Angaben. Michener & LaBerge
(1954) deuten eine abnehmende Brutproduktion von B. medius Cresson wiahrend der
Trockenzeit in Mexico an. Dias (1958) zeigt, daB die Nester von B. transversalis in
Amazonasgebiet nicht jahrelang auszudauern scheinen. Dies wurde auch von Moure &
Sakagami bestitigt. Selbst in den Gebieten, wo die ununterbrochene Flugaktivitdt aus den
Fangdaten bewiesen ist, wire es gefahrlich zu schlieBen, daf diese Tendenz in allen Nestern
zu beobachten ist. S.F.S. meint also, dass in irgendeinen Gebieten manche Hummelnester
nicht jahrelang zu iiberleben vermogen. Dagegen gibt es auch die Beweise, die das
Vorkommen solches perennierenden Volkslebens unmittelbar bestidtigen. V. Thering zitiert
einige Beispiele. Auch wurde ein Nest von B. atratus in Rio Claro von Herrn Prof. W.E.
Kerr wenigstens zwei Jahre ohne Unterbrechung beobachtet (S. Moure & Sakagami). Also
scheint das Vorkommen von Dauernestern in Siidamerika zwar sicher aber andererseits
fakultativ zu sein. Vielleicht gilt dies auch fiir die Frage der pleometrotischen Volks-
zusammensetzung, des Vorhandenseins mehrer, befruchteter und legereifer Koéniginnen in
demselben Nest. Wir haben keine Griinde, die Beobachtungen von v. Thering zu bezweifeln,
der solche Pleometrose entdeckte (in einem Fall sogar 45 unter 416 Gesamtnestpopulation).
Doch ist die Frage noch offen, ob und wieweit solche Pleometrose sich in verschiedenen
Gebieten findet. Endlich scheint die letzte Angabe von v. Thering, die Fortpflanzung
durch Schwarmbildung, noch zweifelhaft. Der Massenflug, der von ihm als ein Beweis
solcher Schwarmbildung betrachtet wurde, wiire vielmehr nicht anders als eine Uebersie-
delung des gesamten Volkes, die auch bei der Honigbiene, besonders den asiatischen Arten,
héufig beobachtet wird. Immerhin miissen weitere genaue Untersuchungen durchgefiihrt
werden, um den noch ungelosten Fragenkomplex zu kliren.

In den Jahren 196365, es gelang uns eine Kolonie von Bombus (Fervidobombus)
atratus Franklin knapp zwei Jahre hindurch in einem Beobachtungskasten zu
ziichten und daran einige Beobachtungen zu machen. In der vorliegenden Arbeit
werden nur diejenigen erwihnt, die, teils unter Mithilfe von R.Z., von S.F.S.
wihrend der Wintermonate (6. Juni-23. Juli, 1963), also wihrend der kiltesten und
trocknesten Jahreszeit unter Lokalklima durchgefiihrt wurden. Das Volksleben im
Winter unter dem haplometrotischen Zustand zeigte keine wesentliche Differenz
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von Friihlings- und Sommertitigkeiten bei Arten der gemissigten Zone. Doch
halten wir die Beschreibung der Beobachtungen fiir notwendig, um das spéter
beschriebene, komplizierte Volksverhalten zu verstehen. Eingefiigt sind Betrach-
tungen iiber Besonderheiten des Verhaltens, sowie allgemeine Bemerkungen iiber
die Biologie der sozialen Insekten in jedem Kapitel.

Material und Methode

Am 4. Juni, 1963 wurde eine mittelstarke Kolonie von B. atratus—bestehend aus
einer Konigin und 64 Arbeiterinnen am Rand von Hoérto Floresta, Rio Claro, Estado de
Sio Paulo, ungefihr 125 km nérdlich vom Wendekreis des Steinbocks, gefunden.
(Néheres iiber Nestbau sieh. Sakagami, Zucchi & Akahira, im Druck). Die Stadt liegt
auf dem Planalto Paulista und beriihrt die siidliche Grenze der zentralbrasilianischen
Cerrado-Zone. Die wichtigsten Lokalklimabedingungen sind aus Tabelle 1 ersichtlich.
Die jihrliche Schwankung der Lufttemperatur stimmt mehr oder minder mit dem Wechsel
der Trocken- und Regenzeit iiberein.

Tabelle 1. Klimabedingungen von Rio Claro (1963, Laboratorio de Metereologia,
Escola Superior de Agricultura “Luiz de Queiroz”, Piracicaba, SP)

XI

Monat 1w [ v [ Vi vIn|vio x| X | XT | X
Lufttempera,‘our ‘ ‘ ! ! | i | | |
) { f s ‘ ( [ | |

Mittl. Maximum| 20.9 30.3 31.6 | 30.0 | 27.7 | 25.7 | 28.1(29.1|33.1 | 31.5 3L5 313

Mittelwert 23.9 93.7 24.120.6 | 17.3 | 16.0 | 17.1 | 19.7 22.9 23.2 24.7 23.9

Mitl. Minimum[ 19.7 18.7,19.0 13.3| 9.4 7.5| 8.6 108 149 17.2 184 I7.7

Regonfall (mm) | 303.1 1114 56.0 | 5.0 42' —| —| 7.6 56| 1487 163.4148.4

Nach Betdubung mit Kohlenséuregas wurde die Kolonie ins Laboratorium transportiert
und dort in einen Beobachtungskasten gebracht. Vielleicht verursacht durch die zu starke
Betdubung waren am 6. Juni nur noch ca. 30 Arbeiterinnen und die Konigin am Leben.
Diese passten sich jedoch erstaunlich gut der neuen Wohnung an. Die K6nigin begann ihre
Eiablage schon an demselben Tag, und danach entwickelte sich die Kolonie ohne besondere
Stockung.

Als Beobachtungskasten wurde von uns der bei stachellosen Bienen benutzte Typ
verwandt (Sakagami & Zucchi, 1963), d.h. ein flacher, doppelwandiger Holzkasten mit
Glasdeckel, elektrischem Widerstand und Flugloch, das durch einen Holzkorridor ins

- Freie fiihrte. Die Abmessungen des inneren Kastens waren wihrend des Winters 30 x
30x4 cm (spiter grosser). Die Temperatur wurde mittels des Widerstandes auf ca.
27-29°C gehalten. Da wir gleichzeitig einige Kolonien der stachellosen Bienen beobachten
mussten, konnten wir die Hummelkolonie meist nur vor- und nachmittags je 30 Min. bis 3 St.
beobachten. Oft mussten wir uns mit einigen gelegentlichen Inspektionen begniigen.
Andererseits fiihrten wir zuweilen Nachtbeobachtungen durch. Von den Arbeiterinnen
bezeichneten wir nur eine kleinere Anzahl individuell mit Farbmarken. Also sind die
Beobachtungsergebnisse mehr qualitativ als quantitativ, obgleich, wo es notwendig schien,
auch quantiative Fakten registriert wurden.
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1. Verhalten der Stockbienen

In bezug auf das Verhalten der Stockbienen, wurden nur qualitativ Beobachtungen
gemacht. Jeder Verhaltenstyp wird zusammenhiingend beschrieben, um das Verhaltens-
inventar der Hummeln klarer herauszustellen. Zunichst scheint es vorteilhaft simtliche
innerhalb des Nestes von sozialen Insekten gefundenen Titigkeiten in zwei Gruppen
einzuteilen: die individuellen Tétigkeiten, die hauptséchlich der Erhaltung jedes Individuums
dienen, und die sozialen Tétigkeiten, die auch soziale Bedeutung haben. In der folgenden
Beschreibung werden diese zwei Gruppen getrennt behandelt, obwohl wir, sowohl in ihrer
biologischen Bedeutung als auch in den verhaltensphysiologischen Grundlagen, keine
scharfe Grenzlinie ziehen koénnen.

1.1. Indiwviduelle Tétigkeiten

1.1.1. Ruhezustand: Von den Hummeln des Beobachtungsstockes waren
immer wenigstens ein Viertel im Ruhezustand, entweder auf der Waben oder in
deren Zwischenrdumen sitzend. Diese ruhenden Bienen ducken sich, legen ihre
Beine eng den Korperseiten an und lassen die Fiihler nach unten hingen. Dieser
Zustand dauert oft ziemlich lang, gelegentlich bis zu 1 Stunde. Wéhrend dieser Zeit
tritt, die rhythmischen Hinterleibskontraktionen und gelegentliche Bewegungen
der Fiihler und Beine ausgenommen, keine Korperbewegung auf. Zuweilen
umgreifen die ruhenden Bienen die Brutzellen mit gestreckten Beinen, und zeigen
somit einer Uebergang vom Ruhezustand zum Bebriiten (Abb. 1, H-J). Ferner gibt
es immer eine Anzahl von Individuen, die nicht auf Waben, sondern auf Boden oder
Seitenwinden des Kastens ruhen (Abb. 1, K). Dies sind meistens die ausruhenden
Sammlerinnen, aber zum Teil auch Miissigginger. Solche Individuen ruhen oft,
indem sie die Vorderbeine leicht emporheben, eine bei Hummeln unter Umsténden
wiederholt auftretende Korperhaltung.

1.1.2. Sichputzen: Wie bei manchen Insektenarten, verwenden die Hummeln
auf die Reinigung des eigenen Korpers einen nicht geringen Teil ihrer Ruhezeit. Der
Modus und der zeitliche Verlauf des Sichputzens sind im allgemeinen wie bei der
Honigbiene (Beecken, 1934), mit einer Ausnahme: Die Hummeln vermdgen
durch die Mittelbeine ihre Brustoberseite vollstindiger als die Honigbiene zu reinigen.
Dabei gebrauchen sie oft, ihren Kérper mit Vorder- und Hinterbeinen in der
Waage haltend, die beiden Mittelbeine gleichzeitig (Abb. 1, M), was bei den
Honigbienen relativ selten auftritt. Ausserdem kinnen sie bisweilen bei
solchem Gebrauch beider Mittelbeine noch gleichzeitig ein der Vorderbeine mit den
Mundwekzeugen reinigen, ihren Korper ganz akrobatisch haltend (Abb. 1, P).

Die Arbeiterinnen der Honigbienen haben eine eigenartige Tanzart bestehend aus
rasch wiederholten Schiittelbewegungen des Kérpers. Diese Bewegung lést das Putzen
durch eine der Nachbarinnen aus, die auf der Oberseite der Tinzerin siztend ihre Fliigelbasen
und benachbarten Kérperteile, die von der Tinzerin selbst nur schwer erreicht werden
konnen, eifrig reinigt (Beecken, 1934; Milum, 1947). Anscheinend haben sich die zunichst
sozial bedeutungslosen Schiittelbewegungen sekundir zu einem Kommunikationsmittel
entwickelt. Bisher gibt es keine Literaturangabe, die ither das Vorkommen eines solchen
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“Tanzes” bei Hummeln berichtet. Auch wir stellten niemals ein #hnliches Verhalten in
unserem Volkchen fest. Das Fehlen einer solchen Kommunikation ist aus der niederen
Entwicklung interindividueller Beziehung bei Hummeln (s. Abschnitt 3) verstdndlich.
Ausserdem brauchen sie vielleicht keine Hilfe der Kameradinnen bei der Kérprreinigung
dank ihrer effektiveren Putzhandlung.

1.1.3. Umbherkriechen od. Patrouillieren: Wie bei Honigbiene (Lindauer,
1952) nimmt das Umherkriechen, zusammen mit dem Ruhezustand, die meiste Zeit
des Alltagslebens der Stockhhummeln ein. Die Individuen, die aus der Ruhe
erwachen, besuchen verschiedene Bezirke des Nestareals. Die verschiedenen
Situationen, in die sie beim Umherkriechen gelangen, losen die entsprechenden
Reaktionen, d.h., je nach den sich bietenden Schliisselreizen. Das Umherkriechen
kann mit verschiedenen Rhythmen und (eschwindigkeiten erfolgen, gewdhnlich
erregter und schneller bei heimkehrenden Sammelbienen und bei den Individuen,
die von anderen angegriffen wurden.

1.14. Futtereinnahme: Wihrend der ganzen Beobachtungsperiode wurde
keine gegenseitige Fiitterung unter den Nestgenossen beobachtet. Jede Hummel,
einschliesslich der Konigin, saugt von Zeit zu Zeit den Honig unmittelbar aus
Vorratstopfen, was zuweilen mehr als eine halbe Minute dauert. Auch der Pollen
wird direkt aus Vorratstopfen od. hiufig auch aus den Futtertaschen der Brutzellen
eingenommen, da wihrend der Beobachtungsperiode nur relativ wenige
Pollentépfe vorhanden waren. Gelegentlich nahmen die Stockbienen sowie die
Konigin  den Pollen direkt von den Hinterbeinen der heimkehrenden
Sammlerinnen.

1.1.5. Warn- und Verteidigungshaltung: Zwei Tage nach Eingeben des Volk-
chers in den Beobachtungskasten, wurde die Holzdecke des Kastens abgenommen,
so dass das Volkchen dem natiirlichem Wechsel des Zimmerlichtes von Tag und
Nacht ausgesetzt war. Die direkte Sonnenstrahlung auf den Kasten wurde ver-
mieden. Aber der Kasten wurde bei Beobachtungen mit einer elektrischen Lampe
beleuchtet. Dabei passte das Volkchen sich sehr schnell dem Wechsel der
Lichtmenge an. Die meisten Bienen, gleich ob ruhend oder aktiv, zeigten keine
oder nur sehr geringe Reaktionen gegeniiber der plotzlichen Beleuchtung. Auch
beobachteten wir niemals die bekannten “Trompeter”, die neuerdings von Haas
(1961) als eine Lichtalarmreaktion festgestellt wurde.

Dagegen gelang es dem Vilkchen bis zuletzt nicht, sich an mechanische Reize
anzupassen. HKin leichter Schlag auf den Kasten, sogar nicht zu starke Schritte
auf dem Holzboden des Versuchszimmers waren hinreichend, um sofort eine
Alarmreaktion auszulosen, wihrend einige Vélker der stachellosen Bienen, die in
demselben Zimmer in dhnlichen Kasten geziichtet wurden, keine solche Reaktion
zeigten.

Die Alarmreaktion besteht aus einem starken Summen, verbunden mit Heben
des Vorkerkoérpers, Oeffnen der Oberkiefer und Ausstrecken der Fiihler. Falls die
Reizung noch stirker wird, nimmt das erregte Individuum eine eigenartige Haltung
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an. Es liegt auf dem Riicken, die Mittel- und Hinterbeine werden ausgestreckt,
die Vorderbeine an den Koérper angezogen, die Oberkiefer weit gedffnet, und die
Hinterleibsspitze wird nach oben gebogen. Mit dieser katzenartigen Verteidigungs-
haltung (Abb. 1, R) ist sie bereit, zu greifen, zu beissen und zu stechen.

Daneben gibt es eine andere Warnhaltung, die hauptsiichlich bei ruhenden
Individuen auftritt (Plath, 1934): Wenn eine ruhende Arbeiterin von einer Seite

Abb. 1. Verschiedene Verhaltensweisen innerhalb des Beobachtungskastens. A.
Konigin im Ruhezustand (Alle andere Individuen sind Arbeiterinnen); B. Bearbeitung
einer Eierzelle durch eine grofe und eine kleine Arbeiterin; C, Defikation; D. Fiitterung bzw.
Pollenpressen an einer Pollentasche; E. Inspektion einer Larvenzelle; F. Facheln; G.
Fichlen bei leichter Warnstimmung; H,J,L. Ubergiinge von einfachem Ruhezustand zum
Bebriiten; K. Ruhe auBerhalb des Nestbezirkes; L. Unterstiitzung einer gerade ausschliip-
fenden Arbeiterin; M. Reinigung der Brustoberseite mit den beiden Mittelbeinen; N. Heim-
kehrende Arbeiterin, Orchiden-Pollinien auf der Brustoberseite und einen Antherophagus-
Kifer an einem Hinterbein tragend; O. Bearbeitung eines Honigtopfes durch eine groBe und
eine kleine Arbeiterin; P. Gleichzeitige Reinigung der Brustoberseite mit der Mittelbeinen und
eines Vorderbeins mit den Oberkiefern; Q. Warnhaltung mit einseitigem Emporstrecken
des Mittel- und Hinterbeines; R. Verteidigungshaltung ‘Auf-dem-Riicken-liegen”; 8.
Fiitterung der Larven durch Auswiirgen von Futter (vergrossert).
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sanft, z.B. mit einem Bleistift gereizt wird, streckt sie das Mittelbein derselben Seite
empor, neigt den Korper zur Gegenseite und richtet den Kopf mit den Fiihlern nach
der Reizquelle. Verstirkte Reizung 16st zunehmende Korperneigung und das
Krheben des Hinterbemes der gereizten Seite aus (Abb. I, Q). Schliesslich geht die
Haltung zum oben erwihnten Auf-dem-Riicken-liegen iiber. Diese zwei Haltungen
scheinen gattungstypisch, weil sie bei manchen Hummelarten wiederholt, aber bei
Honigbienen und stachellosen Bienen niemals beobachtet worden sind.

1.16. Defikation: Wie bei den Arten der Nordhalbkugel entleerten unsere
Hummeln innerhalb des Nestraumes, aber vom Nestbezirk entfernt. Jede
defékationsbereite Biene geht in die Nestperipherie und wendet dort, indem sie
das Vorderende nach der Nestmasse richtet. 1In dieser Stellung geht sie meistenfalls
nochmals ein wenig zuriick und spritzt eine halbfliissige gelbe Kotmasse 0.5-2.0
cm von sich (Abb. 1, C). So wurde die Nestmasse im Verlauf der Beobachtungs-
periode von radialen gelben Defikationsspuren umschlossen.

Nach Plath (1934) scheinen gewisse Hummelarten dieses Spritzen auch als ein
Verteidigungsmittel zu benutzen. Immerhin ist interessant, das jede der drei
sozialen Bienengruppen beziiglich der Defikation der Stocktiere,—ein bei sozialen
Insekten héchst wichtiges, doch bisher relativ wenig beachtetes Problem,—jeweils
verschiedene Gegenmittel entwickelte: Hummel —Spritzen an der Nestperipherie;
Stachellose Bienen—Ausscheidung relativ solider Kotmassen und deren Heraustragen
(bei verschiedenen Arten, Sakagami & Zucchi, unveréff.); Honigbiene—Defikation
nur im Flug.

Bei den Hummeln scheinen die Sammlerinnen meistens, aber nicht immer, im Flug zu
entleeren wie aus der folgenden Beobachtung ersichtlich ist:

Indiv. Y (Eine Nektar- und Pollensammlerin, 22. Juli), Heimkehr—erregtes Umbher-
kriechen—Defékation an der Nestperipherie—Abladen der Pollentracht —Pollenpressen—
Abgabe der Nektartracht—erregtes Umherkriechen—Hinausfliegen.

1.2.  Soziale Tdtigkeiten

1.2.1. Bebriiten: Wie schon in 1.1.1. erwihnt, umgreifen die ruhenden
Stockhummeln oft die Brutzellen mit den ausgestreckten Beinen (Abb. 1, J). Diese
Haltung, die im typischen Fall Bebriiten genannt wird, wurde frither dem Briiten
der Henne verglichen. V. Buttel-Reepen (nach Wagner, 1907) bezweifelt die
erwirmende Funktion dieser Haltung und vermutet eine umgekehrte Bedeutung,
eine wirmesuchende Reaktion. Wagner leghnt solche KErklirung aur Grund
folgender Beobachtungen ab: 1) Wenn kein passendes Objekt vorhanden ist,
bebriiten die Hummeln sogar ein Stiickchen Wachs oder sonstige Fremdkorper,
wovon ste selbstverstindlich keine Wirme empfangen, 2) Sie bebriiten auch an
solchen Tagesstunden, an denen die Nesttemperatur so hoch ist, dass mehrere
Individuen an der Wabenoberfliche ficheln.

Es feblen uns unmittelbare Beweise fiir die Bedeutung des Bebriitens. Unsere
Meinung mochten wir jedoch wie folgt zusammenfassen: 1) Das Bebriiten entwickelte
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sich vielleicht aus dem einfachen Ruhezustand und hat in gewissem Grade noch
diese urspriingliche Funktion. — Es wurde schon in 1.1.1. geschildert, dass der
typische Ruhezustand und das typische Bebriiten durch Uebergangshaltungen
verbunden sind. Ausserdem ist bekannt, dass das Bebriiten, wie der Ruhezustand,
zeitlich einen betrichtlichen Teil des Alltagslebens jeder Stockbiene einnehmen
(Brian, 1952; Free & Butler, 1959). Dies deutet auf dhnliche verhaltensphysiolo-
gische Grundlagen beider Zustdnde hin. 2) Trotzdem ist das Bebriiten nicht ein
blosser Ruhezustand, sondern hat schon eine spezialisierte Bedeutung, némlich die,
zu erwidrmen. — In unserem Voélkchen trat das typische Bebriiten relativ selten
auf, was wahrscheinlich auf der kiinstlichen Heizung des Kastens beruhte. Die
Differenz der Entwicklungszeiten zwischen bebriiteten und nicht bebriiteten Bruten
wurde von Wagner, spéiter auch von Meidell (1934) bestdtigt. Auch die Haltung,
das Greifen der Brutzelle mit den ausgestreckten Beinen, stellt eher eine weitere
Differenzierung als ein blosses Sitzen auf der Brutzelle dar.

Bei den Honigbienen ist das Zusammendringen der ruhenden Arbeiterinnen auf der
Brutwabe schon ausreichend fiir die Temperaturregulierung. Die spezialisierte Haltung
des Bebriitens is vermutlich eine Anpassung bei den Hummeln, die ja nicht typische
Kontakttiere wie die Honigbienen (Eine Analogie aus den Wirbeltieren, s. Hediger, 1941)
sind, und deren Volker gewohnlich nicht so gro8 sind, um ein dichtes Zusammendringen zu
erreichen.

1.2.2. Bautitigkeit: Die Brutzellen werden ausschlieBlich von der Konigin
und von den eierlegenden Arbeiterinnen kurz vor der Kiablage gebaut und nach
derselben sofort geschlossen. In unserem Volkchen verliess die Konigin die
geschlossene Zelle nach grobem Streicheln, die weitere Bearbeitung der rauhen
Oberfliche den Arbeiterinnen iiberlassend. Dieses Bearbeiten, Glitten und
vielleicht auch Befeuchten der Oberfliche, sind, wie bei den meisten Bauarbeiten
der Honig- und stachellosen Bienen, unterbrochene und zerstreute Tétigkeiten. Es
steht nimlich bei der Bautéitigkeit keine Arbeiterin zu einer bestimmten Zelle in
fester Beziehung, sondern sie wechselt den Arbeitsplatz hdufig, wendet sich nach
kurzer Zeit anderen Zellen zu, oder geht zu anderen Tétigkeiten oder in Ruhe iiber.
Im Gegensatz zum Zellenbau durch die Konigin, ist diese Téatigkeit also weder
klar abgegrenzt noch entspricht sie dem einheitlichen Arbeitzyklus jeder Arbeiterin,
der griindsétzlich als Ruhe-Patrouwllieren- Betetligung-Ruhe zu bezeichnen ist.

Die Bearbeitung der Zelloberfliche erfolgt hauptsdchlich mit den Oberkiefern,
begleitet von ununterbrochenem Tasten mit den Fiihlern. Die Vorderbeine
beteiligen sich gelegentlich an der Bearbeitung, dienen aber mehr dazu, den
Vorderkorper zu stiitzen. Oft arbeiten zwei oder drei Individuen nebeneinander
auf derselben Zelle, aber jede fiir sich von den benachbarten unbeeinflult (Abb. 1,
B, s. auch O). Bei den Brutzellen der Hummeln beobachtet man die eigentiimliche
Erscheinung, daB ithre Winde, im Gegensatz zu anderen sozialen Bienen, allmahlich
hochgezogen werden, und zwar der Entwicklung der enthaltenen Brut entspre-
chend. Das Hochziehen der Wand geschieht so kontinuierlich daB sie nur selten
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zerbricht. Falls gelegentlich Lécher entstehen, werden sie schnell geschlossen.
Bei der Bearbeitung wird das Baumaterial zum Teil aus den anderen Nestbezirken
gesammelt, aber der Hauptvorgang ist ein Glitten und Ausziehen der Zellwénde.
Dies ist daraus ersichtlich, daf3 die Arbeiterinnen bei solchen Bautétigkeiten, anders
als die Konigin beim Zellenbau (s. Abschnitt 2), keine hidufige Exkursionen nach
verschiedenen Nestbezirken machen. Auch bestdtigt die Abnahme der Dicke der
Zellwinde diesen Sachverhalt. Die Wanddicke ist bei Eierzellen am groBten und
wird im Verlauf der Brutentwicklung bei entsprechender Ausbreitung der Zelle
immer diinner.

Neben dieser Bearbeitung mit den Oberkiefern, wird auch aus dem eigenen
Korper ausgeschiedenes Wachs zugesetzt. In unserem Volkchen wurde das
Ausscheiden von geformten Wachsplatten wie bei den Honigbienen niemals beob-
achtet. Die Arbeiterinnen rieben die Hinterleibsoberseite mit einem Hinterbein
hiufig, danach rieben sie auf der Zelloberfliche mit demselben Bein. Die Haltung
ist wie beim Sichputzen, was die Entstehung des Wachsaufnahmeverhaltens aus der
Putzhandlung andeutet. Daneben wurde wiederholt beobachtet, dass die Arbeiter-
innen die Zelloberfliche mit der Unterseite ihres Hinterleibs rieben (Die Hummeln
haben die Wachsdriisen an Ober- und Unterseite des Hinterleibes, die Honigbienen
nur an der Unterseite und die stachellosen Bienen nur an der Oberseite). Infolge
dieser Tatigkeit, wird die urspriinglich rauhe Oberfliche der Eierzellen glatt und
glinzend.

AuBer der Bearbeitung der Zelloberfliche werden der Bau der Vorratstopfe
(Abb. 1, O), das Ansetzen der Futtertasche an der Brutzelle, die Umformung des
leeren Kokons durch Aufsetzen des Wachskragens, sowie das Wegnehmen von Teilen
der Wachswiinde bei den Zellen, die erwachsene und schon kokonspinnende Larven
enthalten, werden unter Bautétigkeiten eingereihet. Das jeweilige Verhalten ist
dem oben erwidhnten gleich, nur wechseln die Reihenfolge und Dauer der
Einzelarbeiten.

12.3. Inspektion und Fiitterung der Bruten: Die Brutzellen, besonders
diejenigen, die Eier oder Junglarven enthalten, werden von den Arbeiterinnen
ingpiziert. Unter dauerndem Tasten mit den Fiihlern macht die Arbeiterin ein
kleines Loch von 1.5-3.0 mm m Durchmesser in die obere Wand, fiihrt dann einen
Fithler durch das Loch in die Zelle ein und tastet die Innenseite kurz ab. Das
Loch wird sofort nach dem Herausziehen des Fiihlers geschlossen. DaB dieses
Verhalten die Inspektion der Bruten bedeutet, wird dadurch deutlich, daB die
Bildung der Futtertasche sofort nach Inspektion an solchen Brutzellen erfolgt,
die schon ausgeschliipfte Larven enthalten, aber noch nicht mit Tasche versehen
waren.

Auch bei der Fiitterung der Larven wird ein dhnliches Loch auf der Zelloberseite
macht. Danach tritt ein Tropfen durchsichtiger Fliissigkeit zwischen den leicht
gedffneten Oberkiefern aus (Abb. 1, E und 8), der sofort in die Zelle flieft und
schnell zur Larve herunterrinnt. Die Dauer vom Oeffnen des Loches bis zum
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Schliessen desselben iiberschreitet niemals 5 Sek. Also wurde bestitigt, daB die
Larven von B. atratus, wie bei einigen anderen futtertaschenbildenden Hummel-
arten (s. Free & Butler, 1959) nicht allein durch die Tasche, sondern auch direkt
durch die Zellwand hindurch gefiittert werden. Aber die Hiufigkeit solch unmit-
telbarer Fiitterungen ist so gering im Verhéltnis zu derjenigen der Inspektionen und
zum Nahrungsbedarf der Larven, dass die direkte Fiitterung bei diesem Taschen-
bilduner nur beildufig scheint.

Wagner (1907) und Haas (1962) bilden je eine Arbeiterin ab, die durch das Loch in
der Zellwand ihre ausgestreckte Zunge in die Zelle hinfiihrt. Solches Ausstrecken der Zunge
wurde aber bei unserem Volk bei Fiitterung niemals beobachtet. Auch beschreibt
Meidell (1934) dhnlich wie wir: “through a small hole she pumps a portion of the soup”.
Bei der Fiitterung von Arbeiterinnen der Honig- bzw. stachellosen Bienen, streckt die
Bettelnde ihre Zunge aus aber die Abgebende nicht. Auch berichtet Lindauer (1952) daf
bei Honigbiene die Fiitterung der Larven ohne Ausstrecken der Zunge erfolgt.

1.2.4. Sonstige soziale Tatigkeiten: Nicht immer aber hiufig helfen die Arbei-
terinnen den jiingeren Schwestern beim Ausschliipfen, indem sie den halbgesffneten
Kokondeckel mit den Oberkiefern wegziehen. Zuweilen beschiftigen sich zwei
oder drei Individuen an derselben Zelle mit derselben Aufgabe, aber wie bei den
Bautitigkeiten ohne eigentlich zusammenarbeiten (Abb. 1, L).

Das Ficheln wird hiufig und in verschiedenen Nestbezirken ausgefithrt und
zwar immer ohne lautes Summen. Der Hinterleib liegt dabei stets horizontal
oder sogar ein wenig mit der Spitze nach unten, niemals aber wei bei den Honig-
bienen oder einigen stachellosen Bienen mit der Spitze nach oben (Abb. 1, F). Falls
man eine Arbeiterin, die auf einer Wabe fichelt, leicht reizt, so kombiniert sie oft die
Ficheln mit der Warnhaltung. Ohne die Fliigelvibration zu unterbrechen, Gffnet
die gereizte Arbeiterin ihre Oberkiefer und streckt Fiihler und Vorderbeine nach der
Reizquelle hinaus (Abb. 1, G). Aber solche Uberlagerung zweier Verhaltensweisen
liBt keine differenzierte Drohhaltung mit Fliigelflattern zu, wie sie bei einigen
stachellosen Biene beobachtet wird (Nannotrigona postica (Latreille), Melipona
semanigra merrillae Cockerell, usw., unversff).

Das Reinhalten des Nestes wurde gelegentlich von gewissen Individuen nur
unvollkommen ausgefithrt. Sie transportierten die abgestorbenen Kameradinnen
oder sonstige nutzlose Dinge meistens bloB von einem Platz zum andern inner-
halb des Kastens, flogen aber nur ausnahmweise mit solchen Dingen ins Freie hinaus.

Manche Individuen setzten sich gelegentlich an der Flugkorridor und
berichteten somit Wéchterdienst. Aber thre Kontrolle der ein- und ausfliegenden
Bienen war sehr fliichtig, ein sanftes Betasten mit ausgestreckten Fiihlern. Meistens
wichen sie unter leichtem Zuriickgehen den Ankémmlingen aus. Oft fichelten
solche Wachterinnen auch am Korridor, dabei stets den Kopf nach auBBen richtend
und den Hinterleib nicht wie bei Honigbienen aufstellend.

Wihrend der Beobachtungsperiode wurde ein Stiick mit Honig gefiillter Honig-
bienenwabe in einer Ecke des Kastens aufgestellt. Manche nahmen von Zeit zu
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Abb. 2. Eine einstiindige Dauerbeobachtung einer Arbeiterin (Tier NY, 7. Juni, 1963,
15: 08), die anfangs wiederholt aus der im Kasten kiinstlich eingebrachten Apis-Wabe Honig
einnham und in einen Honigtopf innerhalb des Nestareals deponierte. In jeder Querbarre
stellt der obere, diinne Teil die Bezirke dar, wo die Arbeiterin verschiedene, im unteren,
dickeren Teil geziegte Titigkeiten ausfithrte. Sonstige Erklirungen s. in Abbildung.

Zeit daraus Honig ein, offenbar um sich zu nihren. Bei gewissen Individuen ging
aber solches Kinnehmen in eine regelmiBige Sammeltdtigkeit iiber. Solche
Spezialisierung zeigte sich hauptséichlich bei den Stockbienen, aber auch bei den
Arbeiterinnen, die sich schon einmal am AuBendienst beteiligt, diesen aber
voriibergehend unterbrochen hatten. Oft wiederholten solche Bienen das
Einnehmen auf der Honigwabe und das Deponieren in die Honigt6pfe regelmiBig
itber 2-3 Tage hin (z. B. VX, 27.-30. TA; BY, 21. 24. TA, s. Tabelle 8). Abb. 2
stellt eine einstiindige Dauerbeobachtung solcher Sammeltétigkeit einer markierten
Arbeiterin dar. Wahrend der Beobachtungszeit wiederholte sie das Einnehmen
und Deponieren 7-mal, natiirlich mit einer gewissen Unregelm#Bigkeit, besonders
hinsichtlich des Einnehmens. Fiinfzig Minuten nach Beobachtungsbeginn &dnderte
sie ihre “Stimmung”, nahm aus dem Honigtopf ein, indem sie bisher fleiBig dep-
poniert hatte, und ruhte spiter von der Arbeit aus.

Alle bisher erwihnten Titigkeiten, individuelle oder soziale, treten bei ein
und derselben Stockbiene an ein und demselben Tag, oft sogar innerhalb kurzer Zeit
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auf. Es gibt also im allgemeinen keine wesentlichen Alters- und Individualdifferen-
zen. Zwar zeigen bestimmte Individuen eine Neigung zur Spezialisierung oder zur
Stereotypie, vor allem, zur Stockreinigung, zum Honigsammeln, usw. Auch
beteiligen sich die jiingsten Arbeiterinnen 1-2 Tage nach dem Ausschliipfen nicht
so fleiBig wie die Aelteren an Brutpflege oder intensiver Bautdtigkeit. Aber es
muss betont werden, daBl unter den Stockbienen alle Individuen qualitativ immer
alle Stocktitigkeiten fihig sind, falls innere Stimmung und dussere Reizkonstella-
tion zusammenfallen.

1.3. Verhalten der Konigin wmit Ausnahme wvon Zellenbau- w. Eiablage-
Verhalten:

Schon bei Entdeckung des Nestes hatte die Konigin unseres Vélkchens eine
kahle und glinzende Korperoberseite und ziemlich beschidigte Fligelsdume, was
ihr relativ hohes Alter zeigt. Wenn sie nicht mit Zellenbau und Kiablage (8.
Abschnitt 2) beschiiftigt war, saB sie meistens ruhig auf der Wabe. Der
Zyklus von Ruhe-Umherkriechen-Tétigkeit war demjenigen der Arbeiterinnen
dhnlich. Ferner beteiligte sie sich mit Ausnahme von Ficheln, Wachen, Stock-
reinigung und Hilfe fiir die Ausgeschliipften, an allen anderen, bisher beschriebenen
Tatigkeiten. Auch wurden die Bildung der Futtertasche an einer Brutzelle einmal
und Fiitterung der Larven durch die Zellwand zweimal beobachtet. Aber die Zeit,
die sie mit solcher Arbeit verbrachte, war unvergleichlich geringer als beil
Arbeiterinnen. Dabei wich ihr Verhalten, abgesehen von der allgemeinen
Trigheit, im wesentlichen nicht von demjenigen der Arbeiterinnen ab. Auf
mechanische Reizung antwortete sie mit Summen, das vielfach stdrker als bei
Arbeiterinnen war.

2. Zellenbau und Eiablage

Im Zusammenhang mit den Kdmpfen zwischen Kénigin und (eierlegenden)
Arbeiterinnen um den Besitz von Eierzellen schreibt Sladen (1912): “—(the cell)
grows in height, and the queen visits it so seldom that it seems clear the workers are
building it and not merely iterfering with it”. Trotzdem scheint es die Regel zu
sein, daB Zellenbau und Eiablage von der Konigin (od. zuweilen von den eierlegend-
en Arbeiterin) vom Anfang bis zum Ende allein durchgefiihrt wird. Diese
Tatigkeit hebt sich durch ihren kontinuierlichen und folgerichtigen Ablauf von
anderen Bautétigkeiten ab, die, wie schon erwadhnt, meistens unterbrochen und
zerstreut verrichtet werden.

2.1. Zellenbau: Der Riablage-Rhythmus unserer Konigin® war ziemlich
regelmiBig. Wihrend der Wintermonate baute sie téglich eine oder zwei Brut-
zellen und zwar fast stets abends oder nachts. Ein solcher Tagesrhythmus wird
schon von Weyrauch (1934) bei Bombus (Agrobombus) ruderarius (Miiller)
(zitiert als B. derhamellus) berichtet. Dabei wire eine Abhdngigkeit von der
Lichtmenge durchaus méglich, da unser Vélkchen dem natiitlichem Wechsel des
Zimmerlichtes von Tag und Nacht ausgesetzt war. Die mit dem Zellenbau
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beginnende Kénigin wird jedoch durch die plétzliche Beleuchtung einer Taschen-
lampe mnicht beeinfluBt. Genaue Daten iiber Brutzelle und die Struktur der
Nestbestandteile werden in einer anderen Arbeit mitgeteilt (Sakagami, Zucchi &
Akahira, im Druck).

Abb. 3. Verhlatensweisen bei Zellenbau und FEiablage. A. Arbeiten der Koénigin
mit Baumaterial auf dem Baugrund. Eine Arbeiterin (rechts) sich vorsichtig ndhernd; B.
Sammeln des Baumaterials. Eine Arbeiterin untersucht den verlassenen Arbeitsplatz; C.
Bauen der Eierzelle; D. Eiablagehaltung (seitlich gesehen); E. Dasgelbe (von oben gesehen);
F. Deckeln der Eierzelle. G-1. Bewegungen der Hinterleibsspitze bei aufeinander folgenden
Phasen der Eiablage (seitlich gesehen).

Das Verhalten der Kénigin variiert kaum. Die bisher ruhig auf der Wabe
sitzende Konigin kriecht umher, besucht hier und dort verschiedene Brutzellen und
bleibt frither oder spiter bei einer Brutzelle, auf der sie eine Kierzelle baut. Als
Baugrund werden meist diejenigen Zellen gewihlt, deren Pollentaschen schon
weggenommen wurden oder nicht funktionierten, und deren wichserne Zellwénde
noch nicht abgestreift worden waren (S. Sakagami, Zucchi & Akahira). Die
Beschéftigung mit einer bestimmten Zelle begann z.B. zu folgenden Zeiten: 15: 34,
16: 50, 16: 00, 16: 20, 16: 37, 16: 50, 17: 03, 17: 18, 17: 25, 18: 00, 18: 33, 20: 30.

Nun wiederholt die Kénigin folgende drei Arbeitsphasen: A, Bearbeiten des
Baumaterials des Baugrundes (Abb. 3, A); B, Sammeln von Baumaterial aus der-
selben Grundzelle oder, noch auf der Baugrundzelle sitzend, aus den benachbarten
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Zellen (Abb., 3, B); C, Exkurs nach anderen Nestbezirken um Material zu sammeln.
Abb. 4 stellt eine Dauerbeobachtung des Zellenbau-Eiablage-Vorgangs vom
Verweilen bei einer bestimmten Grundzelle bis zum Deckeln der neu gebauten
Brutzelle nach Eiablage dar. Die Abbildung zeigt, dal der ungefihr 50 Min.
dauernde Bauvorgang, das dazwischen kurz auftretende Sichputzen, Nahrungsein-
nahme usw. ausgenommen, iiberwiegend aus drei Phasen, (ABC)Xn besteht. Abb.
5, A zeigt Beispiel fiir die Ausfliige der Konigin aus der Baugrundzelle. Daraus
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D, DEFAKATION \ .

Abb. 4. Dauerbeobachtung des Zellenbau- und Eiablage-Vorgangs vom Verbleiben der
Konigin auf einer Brutzelle als Baugrund an bis zum Deckeln der Eierzelle nach Ablage
(14. Juni, seit ca. 18: 00). Das allmihliche Hochziehen der Zelle und das VerschlieBen der
Zelloffnung nach der Ablage sind schematisch beigefiigt. Sonstige Erkldrungen s. in
Abbildung.

ist ersichtlich, daB die Konigin zwar eine Vorliebe fiir gewisse Zellen hat, im all-
gemeinen aber das Material aus dem ganzen Nestareal sammelt. Bisweilen hilt sie
sich bei zwei Zellen auf und arbeitet somit gleichzeitig an zwei Baugrundzellen,



Verhlaten einer neotropischen Hummel 727

obwohl solcher Wechsel zwischen nach zwei Arbeitsplidtzen schlieBlich in die Adop-
tion einer einzigen Baugrundzelle iibergeht. Abb. 5, B illustriert das Verhalten in
einem solchen Fall. Die Kénigin scheint unsicher. Denn, nach der endgiiltigen
Entscheidung fiir eine Baugrundzelle, baute sie darauf zuerst zwei Wachsringe (s.
unten) nebeneinander, schlieBlich jedoch nur eine einzige Kierzelle.

Abb, 5. Exkursionsrouten der Kénigin beim Zellenbau um Baumaterial zu sammeln.
Links, ein normaler Fall (15. Juni, 17: 25); Rechts, ein abnormer Fall, in dem erst zwei
Baugriinde gewihlt wurden (2. Juli, 18: 25). Dicke Linien zeigen die Exkursionsroute der
Konigin, diinne gestrichelte Linien die Brutzellen. Schwarze Punkte zeigen die Orte,
wo die Konigin das Material sammelte. X, Einnehmen von Honig und D, Defikation.

Beim Zellenbau, sowohl beim Bearbeiten als auch beim Sammeln des Materials,
arbeitet die Konigin meistens nur mit den Oberkiefern, selten auch mit den
Vorderbeinen, und zwar unter ununterbrochenem Tasten mit den Fiihlern (Abb.
3, C). Anfangs tritt eine unregelméiBige Anhdufung von Wachs auf dem Baugrund
auf, die allmédhlich in einen Ring umgeformt wird. Dann werden die Winde des
Rings erhéht. Endlich, nachdem der Ring die hinreichende Hohe erreicht hat,
werden die AuBlen- und Innenwénde geebnet (S. Abb. 4). Bei dieser letzten Phase
des Zellenbaus arbeitet die Kénigin sich auf der Zelle im Kreis drehend. Die Tabelle
2 stellt einige Daten iiber den zeitlichen Ablauf des Vorganges zusammen.

2.2. FEiablage und Deckeln der Zelle: Wenn die Eierzelle vollendet ist, wendet
sich die Kénigin und fithrt ihre Hinterleibsspitze in die Zelle ein. Aber dieses
ersten Hinfiihren des Hinterleibs geht nur selten in die Eiablage iiber. Meistens
findet der eigentliche Ablage-Vorgang erst nach 2-3-maliger Wiederholung statt.
Dazwischen wird die Zelle oft weiter bearbeitet (s, Abb. 6, A). Beim wiederholten
Einfithren der Hinterleibsspitze konnte die Konigin priifen, ob die Zelle schon
legefertig ist oder noch mnicht. Oder die Wiederholungen konnten eine sich
entwickelnde oder schwankende Stimmung ausdriicken  Fiir keine dieser Annahme
gibt es unmittelbare Beweise. Die letztere scheint jedoch wahrscheinlicher. Denn
zuweilen wiederholt die Konigin solches Einfiihren ohne die Zelle zwischendurch
zusitzlich zu bearbeiten, was nach der ersten Annahme schwer zu erklidren ist. Bel
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Tabelle 2. Dauer des Zellenbaus (in Minuten)
‘ Zeitpunkt des lVom Beginn des| Von der Von Vollend-
Beglnns =Ver-| Verweilens bis | Wachsan- |[Vom Wachs- | ung bis zum
Beob. wellen der ‘zum Auftreten héufung bis ring bis zur | ersten Ein- 1 mt
Nr. | Konigin bei | einer unre- | zur Bildung | Vollendung | fithren des | o0 >
einer besti- gelmissigen des der Zelle | Hinterleibs
mmten Zelle) | Wachsanhiuf- | Wachsrings in die Zelle
ung B

1 20:30 Uhr 14 12 o 4 a1

2 18:00 15 15 15 8 53

3 16:37 | .. T PO % 6 53

4 15:50 42 11 17 6 76

5 16 50 50 28 — — —

6 15:34 16 — - — —

9 17:25 0 .ol 30---- .0 7 3 40

9a 18:33 e 290 : 4 5 48

10 17:03 11 9 23 13 56

11 l’ 16:20 IR § TR 20 1.5 36.5

Mittelwert 3280 986 7.5 | 5L2

solcher Wiederholung des Einfiihrens tritt jeder Akt ganz stereotyp ohne kompen-
satorische Bewegung auf, was eher an eine streng festgelegte Erbkoordination als
das Endglied einer angeborenen Handlung als an einer taxienartige Streuung (im
Sinne der Schule Lorenz-Tinbergen) denken li8t. In einem Fall wurde solches
Einfithren stereotyp sechsmal wiederholt.

Das Kiablageverhalten unserer Konigin stimmte im allgemeinen mit der
Beschreibung von Free & Butler iiberein: “When a queen is ready to lay some eggs
she inserts the tip of her abdomen into a cell and grips its sides and the surrounding
part of the cocoon with her legs. The actual laying of the egg is accompanied by
twitchings of her leg and contractions of her abdomen, and her sting is extended out
of the way of the eggs as they emerge from her abdomen and either rest on the
brim of the egg cell or is thrust the side of it”. Abb. 3, D-E zeigt die Konigin in
Legehaltung und G-I die von der Seite gesehene Bewegungskoordination der
Hinterleibsspitze bei der Ablage. Vor jeder Ablage wird der Stachel sichtbar,
anfangs noch flach verlaufend (G), bald aber die Zellwand durchbohrend und nach
oben voll ausgestreckt (H), dann bei der Ablage im Zusammenhang mit der
Kontraktion des Hinterleibs wieder zuriicktretend (I) und bald danach wird er ganz
zuriickgezogen. Bel jedem Ablage-Vorgang wird dieses elementare Verhalten 7-9
mal wiederholt. Das Intervall zwischen zwei aufeinander folgenden Ablagen ist
verhiltnismaBig konstant wie in Tabelle 3 (s. auch Abb. 4) angegeben, und
dauert 60-70 Sek., der gesamte Vorgang rund 10 Min. Der groBte Teil jedes
Intervalls entfillt auf den Zeitraum vom Ende der Ablage bis zum Sichtbarwerden
des Stachels. Das eigenartige Zwicken der Beine, vor allem der Hinterbeine,
dauvert wihrend dieser Zeit ununterbrochen an und hért nur beim Legeakt



Verhalten einer neotropischen Hummel 729

Tabelle 3. Intervall zwischen aufeinanderfolgenden Ablagen und Dauer des
gesamten Ablage-Vorganges (in Sekunden)

Vom letzten 1ntervall zwischen aufeinander-

| Rinfithren folgenden Ablagen Von letzter | qegamidaner| Zahl der
Beob. des Hi e ——— Ablage bis 4.V oroanges beel
Nr. l'e s Hinter- 1 "9 3 4 5 6. 7. 8. lzum Verlassen . O 80088 abgelegten
eibs bis aur | 17T gep zelle | (M Sek) | Rier
1. Ablage |2. 3. 4. 5. 6. 7. 8 9.
1 — — — — — 78 60 53 5 10, 38 8
9 10 9 56 65 53 60 74 55 51 ’ 7,11 8
3 130 68 72 70 68 63 97 82 83 30 13,03 9
4 6 8 T0 88 40 164 54 84 T1 26 \ 12,38 9
Oa 45 67 61 61 61 61 121 61 100 i 10,38 8
momentan.

Alle Eier lagen in der Zelle stets horizontal, niemals senkrecht wie von
Weyrauch gezeichnet (s. auch Sakagami et al. Tm Druck). Weder vor noch nach der
Ablage wird Brutfutter in der Zelle deponiert. Nach der letzten Ablage behilt die
Konigin noch kurz ihre Haltung auf der Zelle bei. Aber bald beginnt sie mit den
Oberkiefern die Zelle zu deckeln (Abb. 3, F), indem sie wie beim Bauen dauernd um
die Zelle herumkriecht. Tm Gegensatz zum Zellenbau, verldBt die Konigin beim
Deckeln, die Zelle nicht um weiteres Material anzusammeln. Aber wie aus der
spiter zitierten Beobachtung von Meidell (1934) hervorgeht, scheint dies nicht immer
der Fall. Die Gesamtdauer des Deckelns wurde wie folgt gemessen (in Sek.): 30,
45, 61, 64, 65, 67, 85, 96. b.

Wihrend des Zellenbau- und Ablage-Vorganges treten andere Tétigkeiten wie
Umbherkriechen ohne Sammeln von Baumaterial, Sichputzen, usw., nur gelegent-
lich auf. Besonders nach Vollendung der Zelle bis zum Ende des Deckelns arbeitet
die Konigin sehr eifrig, praktisch ohne andere Tétigkeit einzuschalten. Nach dem
Deckeln der Zelle nimmt sie fast stets (15/16) Honig aus einem Vorratstopf ein
(Dauer der Einnahme: 5,7, 12, 17, 25, 25, 55, Sek.). Danach putzt sie sich oder
wandert langsam hierhin und dahin. Oft kehrt sie wieder zu der Zelle zuriick und
tastet mit den Fiihlern ihre Oberfliche ab — einmal machte sie ein kleines Loch
und steckte einen Fiihler hinein — oder bearbeitet sie kurz mit den Oberkiefern.
Nach 2-3 maliger Wiederholung solcher Nach-Besuche (Beispiele: 3 mal/3 Min.,
3/2, 6/7, 2/b), geht sie endlich zur Ruhe iiber. Die Zelloberfliche ist, wie in 1.2.1.
erwdhnt, schon eben aber noch rauh. Sie wird spidter von den Arbeiterinnen
geglittet und poliert.

2.3. Kiinstliche Verhinderung der Eiablage: Um iiber die Reize etwas zu
erfahren, die den Legeakt auszul6sen, wurden einige einfache Versuche durch-
gefithrt. So wurde die Legehaltung einnehmende Ko6nigin mit einem Stiick Draht
sanft aus der Zelle weggenommen. Obgleich die Zahl der Versuche gering war, war
das Ergebnis doch qualitativ immer ein und dasselbe: Falls die Konigin vor der
ersten Ablage weggenommen wird, setzt sie den Vorgang weiter fort (5/5). Falls
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sie dagegen nach einer Ablage, entweder der ersten oder einer spiteren, gestort wird,
fingt sie stets ohne weitere Ablagen das Deckeln der Zelle an (5/5). Abb, 6, A und
B, zeigen den zeitlichen Verlauf zweier solcher Versuche. An A wurde die Kénigin
4-mal vor, und einmal nach der ersten Ablage beseitigt (bezeichnet mit X), an B
einmal vor, einmal nach der ersten, aber auBerhalb der Zelle ausgefiihrten Ablage,
und einmal nach der zweiten, bzw. ersten normalen Ablage. In jedem Fall zeigt
die beseitigte Konigin eine hohe Erregung durch gewaltiges Summen?. Danach
fingt sie ausnahmslos wieder mit der Bearbeitung der Zelle an. Zuweilen werden
sogar Ausfliige um weiteres Material zu sammeln eingeschoben. Dies bedeutet,
dass die innere Stimmung, die zur Auslésung des Legeaktes notwendig ist, in
gewissem Grade schwankt und vom Zustand der duBeren Reizquelle, hier der schon
vervollkommneten Zelle, unabhingig ist.

Das anschlieBend an eine Beseitigung wihrend der Ablage erfolgende Deckeln
der Zelle fand statt: Zweimal nach der ersten Ablage, zweimal nach der zweiten,
und einmal nach der zweiten, wobei aber die erste Ablage abnorm war. Aus diesen
Befunden wird vermutet, daB das Deckeln der Zelle entweder durch das
Vorhandensein des schon abgelegenen Eies oder durch die durch Ablegen
verursachte Verinderung des Ovarienzustandes ausgelost wird. Uns scheint die
erstere Annahme wahrscheinlicher. Denn in einem Fall (Abb. 6, B) legt die
Konigin beim Beseitigtwerden das erste Ei auBerhalb der Zelle ab. Sie betastete
das mit den Fiihlern, zeigte jedoch kein weiteres Interesse dafiir. Sie wendete sich
den Brutzelle zu und begann wieder mit der Bearbeitung (Das neben der Brutzelle
herabgefallene Ei wurde sofort von einer Arbeiterin gefressen). Wie in Abb. 6, B
gezeigt, wurde die Konigin nach der zweiten, jetzt normalen Ablage, wieder beseitigt.
Darauthin fing sie das Deckeln der Zelle ohne weitere Ablagen an. Daraus ist zu
folgern, daB das Decklen sich durch das Vorhandensein von mindestens einem Ei im
Innern der Zelle auslosen 148t ‘

Wenn der Ablage-Vorgang sofort nach der erste Ablage verhindert wird, ist
die Konigin sicher noch nicht vom Druck der Eier in den reifen Ovarien ganz frei.
Tatsidchlich wurde enimal beobachtet, daB die Konigin, bei solcher kiinstlichen
Stérung, nur 13 Min. nach dem FKEnde des Deckelns schon das Bauen der
nichsten Zelle begann, wihrend das Intervall zwischen zwei aufeinander folgenden
Ablage-Vorgingen normalerweise wenigstens 1.5 Stunden betrigt.

Der Versuchsergebnisse scheinen, zusammen mit den schon beschriebenen nor-
malen Verlauf des Vorganges, darauf hinzudeuten, daB die Reihenfolge: Sammeln
des Materials—Zellenbau-Ablagen—Deckeln, starr ist und die einzelnen Ablagen
kurz nacheinander erfolgen miissen. Aber die Sachlage ist nicht so einfach wie
vermutet, da einige friihere Beobachtungen nicht mit unseren iibereinstimmen.

1) Ist einmal die Legehaltung eingenommen, so wird die Koénigin gegen andere Reize
ausser der Beseitigung selbst ganz gleichgiiltig. Oft nahmen wir die GlaBcheibe des
Beobachtungskastens zu anderen Zwecken wihrend des Ablage-Vorganges weg. Alle
Arbeiterinnen beantworteten dies sofort mit erregtem Umherkriechen und Summen, die
Konigin dagegen setzte immer den Legeakt fort,
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Schon Hoffer (nach Weyrauch, 1934) vermutete, da8 die Konigin in ein und dieselbe
Brutzelle zweimal und é6fter Eier ablegt. Dies wurde von Weyrauch als ein Irrtum
betrachtet. Er beobachtete, genau wie wir, daB simtliche Eier, die sich in einer Brutzelle
befanden, stets auf einmal gelegt wurden. Aber Sladen (1912) berichtet iiber das Verhalten
bei der Eiablage wie folgt: ‘She (Die Kénigin) lifted her tail out of the cell between the
laying of each egg. On each occasion the time her tail was in the cell was only 20-30 secs.

T VA

X777/7Z KUNSTLICHE BESEITIGUNG DER ABLEGERIN U. DADURCH ENT-

STANDENE ERREGUNG; O,ABLAGE AUSSER D,ZELLE ; %, ANKUNFT U, AB-
6aNG D koNiGIN ; ENNE ANGRIFF, EIFRASS U, PRUFUNG DER ZELLE
DURCH KONIGIN . SONSTIGE BEZEICHNUNGEN WIE IN ABB.4

Abb. 6. FEinige Dauerbeobachtungen iiber abnorme Ablage. A und B. Kiinstliche
Verhinderung der Eiablage (je, 15. Juli, 17: 25, und 17. Juni, 17: 14); C. Eiablage einer
Arbeiterin und Eifra der Kénigin (Beobachtung begann am 17. Juli um 8: 50, wenn die
Eierzelle schon von der Arbeiterin ziemlich vollstindig gebaut worden war).

The rest of time was spent in working at the rim of the cells with her jaws (p. 249, B.
(Lapidariobombus) lapidarius (Linné)). .... The queen began reducing the mouth of the
cell after laying the seventh and eighth eggs, as if she was going to close it, but enlarged
again just before laying another egg....” Der erste Teil des Zitates erwihnt den Wechsel
von Baut#tigkeit und Ablage, der letatere das weitere Ablegen nach Beginn des Deckelns.
Die beiden Beobachtungen weichen von unseren deutlich ab. Ferner machte er folgende
Beobachtung im Zusammenhang mit dem Kampf zwischen Kénigin und eierlegenden Ar-
beiterinnen (p. 246, B. lapidarius):” The queen evidently had more eggs to lay, for she did
not close up the cell, and the next minute she was laying again. Again she left the cell, again
she laid. She was very active. At. 4:35 when she took another rest there were eight
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eggs in the cell.... She laid one or more eggs, and then, at 4: 42, hurriedly sealed the cell
over, ...... ”

Noch anders ist die Beobachtung von Meidell (1934, B. (Agrobombus) agrorum var.
bicolor Sparre-Schneider): “When the cell is finished it is closed; during the morning she
lays 1-2 eggs, only one egg at a time and it takes nearly 1 hour till the second is laid. Then
(7: 27 a.m.) the queen begins to open the egg cell at the tip, she keeps the fore legs close
to the lower side of the cell and revolves around steadily working with mandibles. In this
way the wax of the cell roof is pushed out to the side of the cell and thus she is able to open
the cell at the same time as the wall is raised. Now one of the eggs may be seen in the
bottom of the cell, but there is no food close by. ... As soon as the cell is opened the queen
turns quickly around and puts the anal segment down in the cell. Then she catches the
lower part of the cell with both her hindtarsi, contracts the abdomen and an egg slowly
slides down side the other ones. . ... As soon as the egg is laid, the queen turns quickly as
lightening and with the mandibles she bends the new made upper edge of the wall over the
egg; she reaches down the stored wax, still holding to the cell with her hind legs, she gets
hold of the wax and closes the cell carefully. ..., at 7: 27 she began to open the cell and now
at 7:32 a.m. she has finished and closed the cell.... 10: 54 a.m. she has fimished, one
more egg is laid. ....” Also beobachtete dieser Autor den Verlauf, Zellenbau. ... [(Oeffnen)
—Ablegen—Deckeln] x 5, was von unseren Beobachtungen sehr abweicht.

Unsere Befunde zeigen an sich deutlich eine stereotype Aufeinanderfolge der
Ablagen—wird die Kénigin dabei von der Zelle weggenommen, so werden weitere
Ablagen eliminiert. Andererseits ist an der Genauigkeit der oben zitierten
Beobachtungen nicht zu zweifeln. Inwieweit, das genannte Verlhalten stereotyp
oder plastisch ist, 1aBt sich nur durch weitere Untersuchungen kliren.

2.4. Verhalten der Arbeiterinnen beim Ablage-Vorgang wnd Eiablage der
Arbeiterinnen: Wihrend die Konigin sich eifrig mit dem Zellenbau beschéftigt,
nihern sich ihr oft eine oder mehrere Arbeiterinnen. Aber meistens weichen sie
zuriick, nachdem sie mit den Fiihlern umhergetastet haben, und zwar ein wenig
erregter als wenn sie sonst der Konigin begegnet, aber nicht so aufgeprégt wie bei den
Hofkrénzen der Honigbienen und der stachellosen Bienen (Abb. 3, A). Wenn die
Konigin gelegentlich nach Baumaterial suchend den Arbeitsplidtz verlidft, beteiligen
sich solche Arbeiterinnen an der Arbeit, aber so trige daB dies keine Bedeutung fiir
den Zellenbau hat (Abb. 3, B). Wenn die Kénigin von Sammelexkursionen an den
Arbeitsplatz zuriickkehrt, ziehen sich solche Arbeiterinnen davon zuriick. Falls
sich eine Arbeiterin gelegentlich an der ablegenden Konigin stoBt, so weicht sie
erregter als sonst zuriick. Die Konigin beachtet bein Bauen oder beim Ablegen die
sich ndhernden Arbeiterinnen nicht.

Hinsichtlich der Rolle der Arbeiterinnen beim Zellenbau schreibt Meidell (B.
agrorum var. bicolor): “None of the worker helps her (=Konigin) directly, several of them
however scrap wax and store it closely, so the queen easily gets the material when needed’.
In unserem Volk wurde kein solches Verhalten der Arbeiterinnen beobachtet. Ferner Sladen
(p- 248, B. lapidarius) berichtet: “(The Cell) grows in height, and the queen visits it so
seldom that it seems clear the workers are building it and not merely interfering it”’. Aber
diese Beobachtung wurde beim Auftreten der eierlegenden Arbeiterinnen im Volk gemacht.
Vielleicht stellen die Hummeln die einzige Gruppe der sozialen Insekten dar, deren Arbeiter-
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innen beim Brutzellenbau keine wichtige Rolle spielen.

Wihrend der Beobachtungsmonate traten einige eierlegende Arbeiterinnen im
Volk auf. Gewisse Individuen hatten wir wegen ihres erregten Verhaltens als
Legerinnen in Verdacht. Jedoch wurde der Ablage-Vorgang selbst nur viermal
beobachtet. Kin Beispiel ist in Abb. 6, C, dargestellt. In diesem Fall wurde
die Beobachtung begonnen als die Legerin die Eierzelle schon beinahe vollendet
hatte. Nach der Ablage von 4 Eiern, néherte die Koénigin sich der Zelle, beseitigte
die Legerin und fraB alle Eier. In allen vier Fillen war das Verhalten der
Legerinnen im allgemeinen demjenigen der Konigin bei Ablage gleich, einschlieBSlich
des Wechsels von Bauarbeiten-Materialsammeln und des aufeinander folgenden
Ablegens, jeweils vom Ausstrecken des Stachels und Zwicken der Beine begleitet.
Das Intervall zwischen aufeinander folgenden Ablagen wurde nur in dem in Abb. 6
gezeigten Fall genau gemessen, aber wich auch in den anderen Féllen von den bei
der Kénigin beobachteten nicht auffallend ab. Im allgemeinen verhielten sich die
Legerinnen wihrend des Vorganges erregter und lebhafter als die Konigin, In
allen vier Fillen wurde der Vorgang durch Angriff und Eierfra der Koénigin
unterbrochen. Aber wihrend der Beobachtungsmonate traten gelegentlich kleine
Eierzellen hier und da im Nest auf. Deshalb ist es denkbar, dass in gewissen
Fillen der Vorgang ohne Eingreifen der Konigin zum Abschlul kam.

Begegnet die Konigin einer ablegenden Arbeiterin, so néhert sie sich ihr gerad-
linig. Sie greift die Legerin nicht heftig an. Vielmehr flieht die letztere auf die
blosse Annshrung oder hdchstens das sanfte StoBen der Konigin hin ohne
Widerstand. Die Konigin versucht die flichende Legerin nicht weiter zu verfolgen.
Wihrend die Kénigin die Eier frisst kommt die verjagte Legerin oft 1-3 mal zur
Zelle zuriick, aber immer flieht sie wieder, obwohl die Kénigin nicht oder kaum
angreift. Nach Auffressen der Eier, beginnt die Konigin zuweilen mit der
Bearbeitung der Zelle, verlifit sie aber bald ohne die Arbeit fortzusetzen. Die
zuriickgelassenen Zellen wurden in drei Fallen von anderen Abreiterinnen zerstort
und in einem FKall von der Konigin spéiter als Baugrund benutzt. Vielleicht
loste die reichliche Anhdufung von Material die Bautétigkeit der Konigin aus.

Also wurden in unserem Volk wie bei Free & Butler (1959) weder Kampf zwischen
Konigin und eierlegenden Arbeiterinnen um die Brutzelle noch Eierfra8 durch die letzteren
beobachtet. Die beiden Erscheinungen wurden schon von Huber, Pérez (s. Wagner, 1907),
Sladen (1912) und Plath (1934) wiederholt angefiihrt. Dal unsere Konigin ihre Zelle

bald nach dem Deckeln immer und ohne weitere Verteidigung verlieB, bedingte vielleicht
z. Teil das Fehlen der Kampfstimmung seitens der Arbeiterinnen.

3. Interindividuelles Verhalten

Unter den verschiedenen Angaben iiber das Verhalten der sozialen Insekten
finden wir oft zwei entgegengesetzte Sichtspunkte, einen der das Vorhandensein
eines innigen Zusammenwirkens (in weitestem Sinne) unter den Nestgenossen
herausstellt, der andere der die individuellen, von anderen Genossen unabhidngigen
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Handlungen jedes Individuums betont. Diese beiden Gesichtspunkte sind
berechtigt und gleichzeitig falsch: Berechtigt in dem Sinne, daB sie je eine Seite
der hochkomplizierten Vorgiinge in Insektengesellschaften herausstellen, und falsch
wenn sie, wie es oft der Fall ist, jeder fiir sich unkritisch verallgemeinert werden.
Ohne weiter darauf einzugehen, mochten wir nur betonen, dass das Vorhandensein
oder nicht irgendeiner Kommunikation (im weitestem Sinne) und ihre Grade der
Differenzierung sogar bei ein und derselben Art unter Umstéinden erheblich abweichen
und in jedem Fall besonders erforscht werden miissen. Z.B. ist iiberfliissig zu
zeigen, daB die Honigbienen in bezug auf die Alarmierung und Anlockung der
Nestgenossen zur neugefundenen Futterquelle ein  bewunderungswiirdiges
Kommunikationssystem entwickelt haben (Lindauer, 1961). Und doch ist wahr-
scheinlich, daB gewisse ihrer Tétigkeiten ohne unmittelbare Alarmierung durch
Nestgenossen rein individuell ausgelost werden konnen (Lindauer, 1952, s. auch
Sakagami & Sekiguchi)D).

Daneben darf auch nicht vernachlissigt werden, dall die interindividuellen
Beziehungen zwischen verschiedenen Gruppen variabel sind. Die Meinung, die
irgendeine Wechselbeziehungen unter Nestgenossen ablennt, ist von Freisling
(1938. a, b) in Bezug auf Orientierung und Bautdtigkeit bei Vespula germanica
(Fabricius) typisch ausgedriickt ““. ... und auch im sonstigen Verhalten findet sich
nichts, was als besonderes soziales Verhalten zu bezeichnen wire. Jedes Einzeltier
arbeitet aus eigenem Antrieb beziehungslos zu den anderen, vermége seiner
Instinkte, als wire es allein vorhanden. Diese sind es die das Gedeihen des
Staates sichern. Die sinnvolle Geschlossenheit des Wespenstaates ist nicht das
Produkt einer kollektiven GesetzmaBigkeit oder besonderer sozialer Instinkte,
sondern der rein individuellen instinktiven Tendenzen, die stets in derselben
Weise auf die in und am Neste gebotenen Reizkombinationen ansprechen”. Solche
Meinung, die wir auch in der Arbeit iiber Polistes-Wespen von Deleurance (1957),
obwohl in etwas verschiedener Weise, finden, scheint fiir Hummeln passender als
fiir Wespen. Bei den sozialen Wespen sind wenigstens gegenseitige Fiitterungen
unter Nestgenossen beobachtet. Solches Versorgen der Nestgenossen mit
wiederausgestossenem Futter, was bei Honigbienen, stachellosen Bienen und
anderen sozialen Insekten die Regel ist, gibt es bei Hummeln praktisch nicht. Es
gibt zwar einigen Angaben, die iiber das Vorkommen der gegenseitigen Fiitterungen
bei Hummeln berichten (Verlaine, 1934; Jordan, 1936, Khalifman, 1953). Jedoch
ist es sicher, das es dieses Verhalten bei Hummeln nur ausnahmsweise gibt und daB
es nicht wie bei den Honighienen (Nixon & Ribbands, 1952, s. auch Lindauer, 1961)
fiir die Integrierung des Volkes eine wichtige Rolle spielt.

1) Damit ist natiirlich nicht ausgeschlossen die indirekte Beeinflussung durch das
Vorhandensein anderer Tiere, durch die z.B. eine allgemeine Steigerung der psychischen
Akitvitit, der Entwicklungsgeschwindigkeit usw. hervorgerufen werden koénnte.
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3.1. Interindividuelles Verhalten: Brian (1952) schreibt zum interindivi-
duellen Verhalten der Hummeln:

“Bombus agrorum workers behave very independently in the nest. Normally there
is no exchange of nectar, as in most other social Hymenoptera nor has anything in the
nature of the information-giving dances described by v. Frisch for the honeybee even been
observed. Consequently a house-bee shows little interest in the coming and going of
foragers nor in the movements of other house bees.”

Diese Bericht trifft auch fiir unser V6lkchen genau zu. Zwei Stockbienen sind
beil einer Begegnung recht gleichgiiltig, und zeigen als Reaktionen meistenfalls
nur Nédhern—Zuriicktreten. bzw. Ausweichen, oder Néihern-leichtes Stossen—
Ausweichen, hochstens Nihern—Ileichtes Ausstrecken der Vorderbeine und Offnen
der Oberkiefer—Ausweichen ohne weitere Kontakte. Auch beachtet die Konigin
im allgemeinen die Arbeiterinnen nicht. Die Arbeiterinnen treten bei einer Be-
gegnung mit der Konigin immerhin etwas ausgeprigter zuriick als bei Begegnung
mit ihres gleichen. Solches Zuriicktreten ist jedoch nicht wie bei Honigbienen und
stachellosen Bienen stark ausgeprégt und durch ein Stossen nach der Konigin im
Gleichgewicht gehalten. Natiirlich gibt es hier keine raffinierten zeremoniellen
Handlungen zwischen Konigin und Arbeiterinnen wie bei gewissen stachellosen
Bienen (Sakagami, unversfl., s. auch Sakagami & Zucchi, 1963).

Trotz derartiger allgemeiner Gleichgiiltigkeit der Nestgenossen untereinander
traten immerhin, &dhnlich wie von Brian (1952) beschrieben, vereinzelt einige
Beziehung kidmpferischer Art auch. Die bei der Eiablage erwahnten ausgenommen
wurden (s. 2.4.), u.a. folgende beachtet:

A. Seitdem das Volk in den Kasten eingebracht worden war, fiel eine relativ groBe
Arbeiterin mit abnorm eingeschrumpftem linkem Fliigel auf, die immer abseits von der
Wabenmasse auf der Kastenwand ruhig saB, und sich praktisch nicht an sozialen
Téatigkeiten beteiligte. Talls die Konigin gelegentlich dieser Arbeiterin begegnete, griff sie
sie immer heftig an, sie fest umarmend und oft sogar sie zu stechen versuchend, wihrend
die Arbeiterin keinen Widerstand leistete und nur nach dem Freilassen erregt umherkroch.
An 12. Juni wurde diese Arbeiterin, nach einem heftigem Angriff der Konigin, aus dem
Kasten entfernt und seziert. Ihre Ovarien waren normal, d.h. unentwickelt.

B. Am 18. Juni (10: 05) griff die Konigin plotzlich eine groBe Arbeiterin an, und
wiederholte den Angriff wihrend dieses Tages mehrmals. In jedem Fall hielt die Kénigin
das Brust-Hinterleib-Gelenk der Arbeiterin zwischen ihren Oberkiefern, transportierte sie in
eine Ecke des Kastens und schleuderte sie dann weg. Durch die wiederholten Angriffe,
wihrend deren die Arbeiterin keinen Widerstand duBerte, verlor diese die Bewegungs-
koordination vollig. Die Ovarien waren in diesem Fall gut entwickelt.

C. Am 16. Juli wurde eine groBe Arbeiterin von einer kleinen (ca. 1/2 der ersteren) so
heftig angegriffen, daf sie ihren Rilissel nicht mehr zuriickziehen konnte. Spiiter wurden diese
zwei Arbeiterinnen individuell gekennzeichnet. Die einseitigen Angriffe wurden bis zum 22.
Juli, sehr hiufig wiederholt. An diesem Tag wurde die groBere aus dem Kasten entfernt
(Ovarien unentwickelt). Waihrend der Beobachtungsperiode iibte die gréBere tatsdchlich
keine sozialen Tatigkeiten aus, und verhielt sich meistens in den Kastenecken ruhig. Die
kleinere war eine tiichtige Sammlerin. Der Angriff trat auf, wenn sie sich nicht eifrig mit
dem Sammeln beschiiftigte. Dabei war sie ofters nerviser als die anderen und bewegte sich
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lebhafter. Auch stieB sie hiufiger an andere Arbeiterinnen an. Aber der eigentliche
Angriff richtete sich nur gegen die oben erwihnte Arbeiterin, die von den anderen jedoch
nicht bekdmpft wurde.

Aus diesen und einigen dhnlichen Beobachtungen, sowie den bisherigen Befunden
der anderen Autoren wird gefolgert: 1) Auch bei einem normalen Hummelvolk zeigt
sich ein Angriffsverhalten (Brian, 1952; Free, 1955 a) unter den Stockgenossen,
die aber nicht wie bei entweiselten Gruppen (Free) eine deutliche Rangordnung
aufweisen. 2) Dabei waren einzelne Individuen besonders kampflustig, griffen
bestimmte andere besonders hidufic und heftig. Die individuelle Differenz der
Kampfbereitschaft ist auch von Wagner, Meidell, Brian und Free beobachtet worden
(auch bei Honigbiene, Lecompte, 1954; Sakagami, 1954, 1959). 3) Der Angriff
geht beinahe stets nur von einem Partner aus, wie es auch von anderen sozialen
Bienen unter verschiedenen Umstinden berichtet wird (Butler & Free, 1952;
Sakagami, 1954, 1959, Nogueira-Neto, 1950). 4) Kampfbereitschaft steht, anders
als bei Polistes-Wespen (Pardi, 1942, 1946, 1947), in keinem deutlichen Zusammen-
hang mit a) Sozialen Tétigkeiten, b) Futtereinnahme der Angreifenden und c)
Ovarienentwicklung der Angreifenden, denn: a) Hausbienen und Sammelbienen
griffen andere an, bzw. wurden von den anderen angegriffen. b) Einmal wurde das
Erbrechen von Futterfliissigkeit durch eine Angegriffene beobachtet. Aber im
Gegensatz zu Beobachtungen von Brian (1952) und Free (1955 a), setzte die
Angreifende den Angriff fort, ohne die Fliissigkeit zu nehmen. Free vermutet das
Entstehen des haufigen Fiitterns unter den Arbeiterinnen der Honigbiene aus einer
derartigen Fiitterung der Angreiferin durch die Angegriffene. Soviel ist jedoch
klar, dass diese Art der Fiitterung bei Hummeln ganz selten ist und keine wichtige
soziale Beduetung hat. ¢). Zwar wurden bei der Angegriffenen einmal entwickelte
Ovarien beobachtet (Fall A, s. oben). Aber dies war nicht immer der Fall (B und
C). Auch wurden zwei angreifende Arbeiterinnen aus dem Kasten entnommen
und ihre Ovarien untersucht: Eine hatte ziemlich gut entwickelte Ovarien, die
der anderen dagegen waren normal, d.h. rudimentdr. AuBerdem weicht der
oben zitierte Angriff der Konigin durch seine Beharrlichkeit ganz ab von dem, der
auf die eierlegenden Arbeiterinnen gerichtet war (s. 2.4).

Pardi nimmt bei Polistes-Wespen einen engen Zusammenhang der sozialen
Rangordnung mit Arbeitsteilung, Nahrungseinnahme und Eiablage, also mit
sozialer Organisation tiberhaupt an. Dagegen hat Deleurance (1957, s. auch
Pardi, 1952) bedenken eine solche Rolle der sozialen Hierarchie anzunehmen. Wir
sind nicht in der Lage, dies eingehend zu besprechen. Aber es mul3 wenigstens klar
gelegt werden, daB die Frage verschiedene Aspekte hat und zwar, daB aus dem
blossen Vorkommen einer Angreifenden-Angegriffenen Beziehung man nicht immer
eine soziale Hierarchie und deren Rolle fiir die soziale Organisation folgern kann,
Brian (1952) betrachtet einige von ihr beobachtete Beziehungen zwischen
Angreifendem und Angegriffenem bei B. agrorum als eine Vorstufe der sozialen
Hierarchie. Free bestitigt die Entstehung einer deutlichen Hierarchie bei
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kiinstlich zusammengesetzten weisellosen Gruppen. Aber bis heute gibt es
noch keine Angabe, die das Vorkommen einer deutlichen sozialen Hierarchie und
deren Bedeutung fir die Volksorganisation in einem normalen und sogar haplo-
metrotischen Hummelvolk bewiest.

3.2. Verhalten gegen wmithewohnende Tiere: Beildufig werden hier einige
Beobachtungen iiber die Beziehungen zwischen unseren Hummeln und Mitbewohnern
beigefiigt.

Ein Wabenstiick der stachellosen Biene, Melipona quadrifasciata anthidiovdes
Lepeletier wurde einmal in das Volk gegeben. Im Gegensatz zu gewissen
dhnlichen Versuchen bei stachellosen Bienen (Nogueira-Neto, 1950), versuchten die
Hummelarbeiterinnen niemals der Melipona-Wabe zu zerbrechen. Gegen einige
ausgeschliipfte Melipona-Arbeiterinnen zeigten die Hummeln eine betrichtliche
individuelle Differenz des Verhaltens. Die meisten Individuen verhielten sich
gleichgiiltig. Demgegentiber griffen einige Individuen so heftig Melipona-
Arbeiterinnen an, daB die letzteren meistens innerhalb des Schliipftages, einige
am nichsten Tag, nur eine einzige am dritten Tage danach getitet wurden.

Wihrend der Beobachtungsmonate wurde das Volk stindig von einer Buckel-
fliege, Pseudohypocera kerteszi (Enderlein) heimgesucht. Diese Fliege ist in
Siidbrasilien einer der wichtigsten Feinde der stachellosen Bienen, deren schwache
Kolonien dadurch sehr schnell zugrunde gehen. Aber unser Hummelvolk erlitt
keine merkbaren Verluste, vielleicht wegen der Abwesenheit des reichen Pollenvor-
rates und der stachellosen Bienen eigenen Kotanhdufung, die bei diesen die
Hauptvermehrungsstelle der genannten Fliege darstellen. Die Hummeln
beachteten die Fliege, die zwanglos zwischen den Wabenmassen umherhiipfte,
nicht.

Unsere Hummeln waren auch gegen die anderen Mitbewohner, Milben und
Antherophagus-Kofer) ganz gleichgiiltig. Die Kéferart dringt, wie die auf der
Nordhalbkugel vorkommenden Arten derselben Gattung (Plath, 1934; v. Frisch,
1952), in den Kasten ein, indem sie sich mit Oberkiefern fest an Zunge, Fiihler,
meistenfalls aber an die Beine der heimkehrenden Arbeiterinnen anklammert und
alle ihrer Beine fest an den Korper anlegt. Nach dem Eindringen erwacht der
Kifer aus der Akinese und verliBt die Trégerin. Aber gelegentlich dauert das
Festhalten sehr lang (Abb. 1, N), einmal bis zu 2 Stunde. Wéhrend der Beobach-
tungsmonate befanden sich tdglich wenigstens zwei, einmal sogar fiinf Kéfer
im Kasten. Sie kriechen ununterbrochen zwischen den Wabenmassen umher und
besuchen die Vorratstopfe, ohne aber das Volk merkbar zu schidigen. Oft klammern
sie sich an ein Bein der zufillig ankommenden Arbeiterin an. Solche Arbeiterinnen
putzen sich anfangs erregt, oder bewegen wahllos ihre Beine, oft winden sie sich
sogar erfolglos auf dem Kastenboden. Aber es gelingt ihnen niemals, sich von
dem Kifer zu befreien. Auf diese Weise fliegen Arbeiterinnen den Kiéfer an ihrem

1) A. flavidus Reiter. Fiir die Bestimmung dieser Art danken wir Herrn Dr. S.
Hisamatsu, Ehime Univ., Matsuyama.
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Bein tragend aus dem Kasten hinaus. Sies ind bei der nichstem Heimkehr meistens
frei von Kéfern, Einmal wurde jedoch beohachtet, dall eine Sammlerin mit einem
Kifer hinausflog und mit demselben—der Klammerstelle nach zu urteilen—
heimkehrte.

4. Verhalten der Sammelbienen

Das gesammte Sammelverhalten wurde nicht quantitativ studiert, aber gewisse
Aspekte genauer beobachtet. Das Verhiltnis der Flugbienen zur Gesamtbevolker-
ung erriecht bis zu 1/3 an warmen und sonnigen Tagen, und betrug durchschnittlich
1/4 wihrend der ganzen Beobachtungsmonate.

4.1. Allgemeines zum Verhalien der heimkehrenden Arbeiterinnen: Die heim-
kehrenden Arbeiterinnen lassen sich in vier Gruppen einteilen: 1) Die Nektarbring-
enden, 2) Die Pollenbringenden, 3) Die Nektar- und Pollenbringenden, und 4)
Diejenigen, die weder Nektar noch Pollen bringen. Nach der Heimkehr kriechen die
Sammlerinnen mehr oder weniger erregt auf den Waben umher und suchen die
Futtertaschen der Brutzellen (die meisten Pollensammlerinnen) oder die Vorrdtstopfe
(alle Nektarsammlerinnen und einige Nektar-Pollensammlerinnen), darin um ihre
Tracht abzuladen. Wie schon bemerkt, beachten die anderen Nestgenossen die
heimkehrenden Trachtbienen kaum, einige seltsame Fille ansgenommen, in
denen die Stockbienen und einmal auch die Kénigin direkt von den Beinen der
Trachtbienen Pollen entnahmen. Die Nektarsammlerinnen geben, anders als bei
anderen sozialen Bienen, die Tracht niemals direkt den Kameradinnen ab, sondern
entladen sie nach wiederholter Priifung der Honigtpfe in einem davon. Sladen
(1912) schreibt: “When a laden forager returns to her nest she often appears very
fastidious in her choice of a cell in which to deposit the food, she has collected, and
will spend some time examining one cell after another until she ultimately select one”’.
Free & Butler (1959) vermuten, daB die Sammlerinnen durch dieses wiederholte
Priifen das Futterbediirfnis des Volkes kennenlernen. Brian (1952) weist darauf
hin, dass die Hummeln oft in wenige bestimmte Vorratstopfe abladen, selbst wenn
mehrere Topfe zur Verfiigung stehen, und erkldrt das wiederholte Priifen durch
eine Tendenz, die mitgebrachte Tracht zu den schon teilweise gefiillten Tdpfen
hinzufiigen. Es ist zwar denkbar, daB das genannte Suchen eine solche Beduetung
hat. Doch liegt dessen wirkliche Ursache wahrscheinlich auch in einem Schwanken
der inneren Stimmung, die fiir das Auslosen des Abladungsverhaltens notwendig
ist. Denn oft untersuchen die Bienen ein und denselben Topf (od. bei Pollensam-
mlerinnen ein und dieselbe Futtertasche) zweimal oder noch mehr ohne dahinein
abzuladen. Hier zwei Beispiele: Tier WR (10. Juni), Heimkehr mit Pollen—
Untersuchung von Futtertaschen, A, B, B, C, A, A, C—Abladung in C; Tier K (15.
Juni), Heimkehr mit Nektar-—Untersuchung von Tépfen A, D, E, D, E, A—Abladung
m A. Weitere Beispiele solch wiederholter Untersuchungen sind aus Abb. 7 ersicht-
lich (besonders, A, G, H), die zeitliche Verteilung der Verhaltensweisen markierter
Bienen zeigt.



Verhalten einer neotropischen Hummel 739

Die Nektartracht wird durch ein- oder zweimaliges starkes Zusammenziehen
des Hinterleibs abgeladen (Uber die Entladung der Pollentracht s. 4.2.). Danach
kriechen die Sammlerinnen meistens noch erregt auf den Waben umher, um
entweder bald wieder auszufliegen oder im Kasten zu bleiben. Das erstere tritt
bei tiichtigen Sammlerinnen auf, das letztere bei Sammlerinnen mit schwacher
Sammelstimmung oder bei Stockhummeln, die zuféllig hinausgeflogen waren. Die
Frequenz der Sammelfliige variiert sowohl individuell als auch tdglich, und sogar bei
ein und demselben Individuum stiindlich. Abb. 8 zeigt einige Beispiele solcher
Schwankungen von vier markierten, relativ sammeltiichtigen Individuen
wihrend vier aufeinanderfolgender Tage.
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Abb. 7. Einige Beobachtungsprotokolle von heimkehrenden Pollensammlerinnen,
der Dauer des Aufenthaltes gemi geordnet. A( Tier RG, 15. Juni, 15: 40). Gleichzeitig auch
mit Nektartracht. Aufenthalt sehr kurz, ohne Futtereinnahme; B (Tier G, 15. Juni, 15: 35)
und C (R”, 15. Juni, 18: 05). Hiufige Futtereinnahme. Aufenthalt kurz; D (G., 19. Juni,
17: 26). Auch Nektartracht. Mit Pressakt nach Pollenabladen, ohne Futtereinnahme; E
(X, 17. Juni, 9: 00). Aufenthalt linger, mit intensivem Pollenpressen; ¥ (G”, 15. Juni, 18
12). Sehr hiufige Futtereinnahme und Ausfliegen ohne Abladen; G (G”, 15. Juni, 9: 46).
Relativ langer Aufenthalt, mit kurzer Bearbeitung eines Honigtopfes; H (BY, 6. Juli, 14:
26). Sehr langer Aufenthalt.

Wegen der groBen Unterschiede und der unvollstindigen Daten wurde die
Dauer der Flugzeit nicht genau analysiert. Aber Abb. 8 stimmt im allgemeinen
mit den bisherigen Befunden iiberein, daB das Pollensammeln mehr Zeit als das



740 Sh. F. Sakagami und R. Zucchi

.——A—-__AJ ‘l_j
—_— i AN 3
i | [ | 'ANIANII a | i] M
B t
19
21
7 +
C s +
19 +
21 +
aN
17" A | }o-mmme 1 3 T I | }-4 -
D 18] pmmmm IO o a0 670 8 SRR S W femd -
19 | | SRR A} - - - - - o e ——— 1 -
e — - —- - T : -
P P AN NP NN
AN — el IIT F----- | BT ) ) T ) Y BT 15 O U I
£ 18| f---- F--- . L. T oy | bomq -
19 - e T I Cm—y -
i 1 1 i
9:00 10:00 11:00 14:00 15:00 16:00 17:00
..---.'NICHT BEOB -~ ; _'AUSBLEIBEN ;P P',A.N.}, HEIMKEHR (P, MIT POLLEN +PRESSEN; P’ MIT POLLEN OHNE
ACHTET —
PRESSEN ; &, OHNE POLLENABLADUNG ; N, MIT NEKTAR; | ,OHNE TRACHT ; st AUFENTHALT  IM KASTEN
MIT INTENSIVEM INNENDIENST ; - A, MIT GERINGEM OD, KEINEM INNENDIENST
+,IN NACHT IM KASTEN; — , IN NACHT NICHT (M KASTEN

Abb. 8. Dauerbeobachtungen einiger relativ tiichtiger Sammlerinnen wihrend des
17. -19. und des 21. Juni (A und E ohne Sammeltétigkeit am 21. Juni).

Nektarsammeln braucht (Brian, 1954; Free & Butler, 1959; s. auch Miyamoto,
1957), was aus der Natur beider Tétigkeiten,—Nektar einfach durch Zunge auf-
gesaugt, Pollen durch komplizierte Beinbewegungen zusammengebiirstet—leicht
verstindlich ist. Die Aufenthaltszeit im Stock betrug durchschnittlich 2—4 Min.,
und war im allgemeinen bei Nektarsammlerinnen kiirzer als bei Pollen- bzw.
Pollen-Nektarsammlerinnen, wie auch aus anderen Beobachtungen hervorgeht (Free
& Buttler, 1959; 1-3. Min. bei Nektarsammlerinnen, rund 1 Min. linger bei
Pollensammlerinnen; s. auch Taniguchi, 1955; Miyamoto, 1957, a, b). Wihrend
des Aufenthaltes treten neben Umherkriechen und Abladen oft Futtereinnehmen,
Sichputzen und, besonders bei lingeren Aufenthaltszeiten auch andere Stocktitigkeit-
en auf. Solches Einschalten von Stocktitigkeiten ist hiufiger bei den ersten Sam-
melfliigen der jungen Bienen zu beobachten. Z.B. kehrte Tier X am 16. Juni (6
Tage alt) 11: 00 mit spérlicher Pollentracht von ihrem ersten Sammelflug heim, und
flog sie erst 30 Min. spiter wieder aus. Wihrend dieses Aufenthaltes beschéftigte
sie sich ohne die Pollentracht abzuladen eifrig mit der Bearbeitung von Brutzellen
usw. An néichstem Tag nahm solches Einschalten deutlich ab, doch verschwand es
nicht vollig (s. Abb. 7, E; und Abb. 8, A). Uber die verschiedenen Typen des
Verhaltensablaufes wihrend der Aufenthaltszeit wird spédter nochmals berichtet
werden.



Verhlaten einer neotropischen Hummel 741

4.2  Verhalten beim Pollenabladen: Das Verhalten beim Abladen der Pollen-
tracht wurde schon wiederholt beschrieben, z.B. durch Free & Butler (1959):

“After a pollen gatherer has found a suitable cell or larval pocket in which to place
her pollen, she stands on its edge, facing away from it and inserts her hind-legs into it.
Then, by a quick slicing movement with her middle pair of legs, she pushes the pollen out of
her pollen-baskets into the cell. Often just before she remove the pollen, she turns round
quickly to inspect the pollen cell again, as though to make sure she is in the correct position
for her pellets of pollen to fall into it, having unloaded her pollen she sometimes packs it
down into the cell herself, or she may go away and leave this task carried out by a house
bee; individual bees vary in their behaviour at different time.”

Diese Beschreibung ist auch unsere Beobachtungen beinahe buchstéblich an-
wendbar. Es gibt zwel Ansichten iiber die Beseitigung der Pollenpakete von den
Hinterbeinen (Plath, 1934): Beseitigung durch die Mittelbeine (Hoffer, Wagner,
Frison) oder durch gegenseitiges Reiben der Hinterbeine (Coville, Sladen). Unsere
Beobachtungen bestitigen das von Plath und Butler & Free beschriebene Verhalten
(=Hoffer, u.s.w.), das auch anderen sozialen Bienen gemeinsam ist.

Dem obigen Zitat nach wird von der Sammlerin gelegentlich auch das Pollen-
pressen ausgefiihrt. Bei anderen sozialen Bienen, kiimmern sich die Pollen-
sammlerinnen nicht mehr um die einmal in die Zelle abgeladenen Pollenpakete und
iiberlassen den Stockbienen das Pressen dieser Pakete gegen die Zellwand. Bei
der Honigbiene, beobachtete Sakagami (1953) zwar einige Beispiele fiir das Pressen
durch die Sammlerinnen selbst. Aber diese stellen seltene Ausnahmen dar. Bei
den stachellosen Bienen, beobachtete S.F.S. wihrend einjdhriger intensiver
Beschiftigung mit threm Volksleben niemals das Pressen des abgeladenen
Pollen durch die Sammlerinnen selbst. Dies it sich leichter als bei
Honighienen verstehen, weil die Vorratstépfe der stachellosen Bienen im Vergleich
mit ihrer KérpergroBe so groB sind, daB die Bienen, um die Pollenpakete zu
pressen, in den Topf hineinsteigen miissen. Also sind zwei funktionell nacheinander
liegende Titigkeiten, Abladen und Pressen, die bei den solitdren Bienen obligatorisch
von ein und demselben Individuum sukzessiv ausgefilhrt werden, bei den
héheren sozialen Bienen auf verschiedene Exemplare und Arbeitsgruppen verteilt.
Es ist daher interessant, daB diese Aufteilung bei Hummeln noch unvollstindig
bleibt. Um dies weiter zu analysieren, wurden alle genau beobachteten Iille des
Pollenabladens eingeteilt in die folgenden Typen:

A: Sofort nach dem Abladen steckt eine andere Biene ihren Vorderkérper in die
Futtertasche, und presst die abgestreiften Pakete. Deshalb hat die Sammlerin keine
Gelegenheit, die Kiigelchen zu pressen, selbst wenn sie das wollfe.

B: Nach dem Abladen verldBt die Sammlerin die Tasche ohne weitere Untersuchung.

C: Nach dem Abladen untersucht die Sammlerin den Pollen, aber presst ihn nicht.

D: Nach dem Abladen untersucht die Sammlerin die Tasche und presst den Pollen
leicht.

E: Dasselbe, aber das Pressen wird sehr intensiv betrieben.

Die Verteilung dieser verschiedenen Typen ist in der zweiten Reihe der Tabelle



742 Sh. F. Sakagami und R. Zucchi

Tabelle 4. Verschiedene Verhaltenstypen bei Pollenabladen und ihre Beziehungen zu
Trachtart, Aufenthaltsdauer und Futtereinnahme (Erklérung s. im Text)

Verhaltens- Gesamtzah.l } Tra,chtart }Aufenthaltsda.uer Futteremna.hme
typ (s. im der Beob- | e e —_—
Text) achtungen | P . ‘ PN } pN J t ‘ -1 ‘ - + ‘ -

A (O S T e I I I O 31 4
B 140 50 ‘ 49 25 | 16 ‘ 68 | 25 47 31 ‘ 19
C U ‘ s | — 1 | 2 1t o4 o1
D 35 ‘ 4| 9 1 119 | 7] 2, 1 °

E 31 17 11 | — ] 31 2 7 3 |

10 . 2

4 dargestellt. Abgesehen von Typ A, bei dem keine Beurteilung der nicht verwirk-
lichten Moglichkeiten mdglich ist, verteilen sich alle beobachteten Félle wie folgt:
Das Verhiltnis von B zu D+ E ist ungefdhr 2: 1. Wenn auch das Verlassen des
Pollens ohne weitere Bearbeitung zahlenméBig iiberwiegt, ist doch bemerkenswert,
daB die Sammlerinnen in ungefihr einem Drittel der gesamten Fille den Pollen
pressten, was bei anderen sozialen Bienen hochst ungewdhnlich ist. Ferner deutet
die relativ geringe Zahl von Typ C auf zwei deutlich getrennte Tendenzen hin: Die
abgeladenen Pollenpakete werden meistenfalls entweder ohne weitere Untersuchung
losgelassen, oder, falls einmal untersucht, meistens gepresst.

Weiter wurde gepriift, wie diese verschiedenen Verhaltenstypen von den
Trachtarten abhingen: Die beobachteten Fille wurden in vier Gruppen ein-
geteilt, P (Mit groBen Pollenpaketen), p(Mit kleinen oder spérlichen Pollenpaketen),

N (Wie P, aber auch mit Nektar), pN (Wie p, aber auch mit Nektar). Die
Beziehungen zwischen Verhaltenstypen und Trachtarten sind aus der dritten
Reihe der Tabelle zu ersehen. Das Pressen tritt hiufiger bei P als bei p auf. Die ge-
ringe Héufigkeit des Pressens bei Pollensammeln kombiniert mit Nektarsammeln
ist wohl leicht zu erkliren, da in diesem Fall, wie in 4.3. erwihnt, sich wohl manche
Hummeln mehr als Nektarsammlerinnen verhielten.

AuBerdem wurden die verschiedenen Verhaltenstypen mit der Aufenthalts-
dauver verglichen, die letztere wurde in drei Gruppen eingeteilt: Hinausfliegen
sofort nach Abladen (1), Verspitetes Hinausfliegen(—1) und kein Hinausfliegen
(—). Wie in der vierten Reihe der Tabelle 4 gezeigt, scheinen die zufilligen bzw.
schelchten Sammlerinnen (-1, -) nicht so hiufig wie die tiichtigen (1) den Pollen
zu pressen. Dies ist interessant, da der Zusammenhang auf eine enge Verkniipfung
zwischen Pollenpressen und hoherer Sammelstimmung hindeutet, was bei
hoheren sozialen Bienen nicht mehr der Fall ist.

Endlich lassen sich die Verhaltenstypen auf das Vorhandensein oder nicht der
Futteremnnahme wihrend der Aufenthaltszeit beziehen. Das Ergebnis, das in der
letzten Reihe der Tabelle 4 dargestellt ist, zeigt hiufigeres Pressen bei Aufenthalt
ohne Futtereinnahme. Dies ist zur Zeit schwer zu erkliren. Es ist zwar denkbar,
daB die intensivere Sammelstimmung, mit der das hiufigere Pollenpressen
zusammenhdngt, den Futtereinnahmtrieb zuriickdringt. Doch kénnen wir die
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gegenteilige Erklirungsmoglichkeit, das hohere Futterbediirfnis an intensiverer
Sammeltatigkeit, nicht vollstdndig ausschlieBen.

Um die Beziehungen zwischen Pollenpressen und relativem Alter der Samml-
erinnen festzustellen, wurden einige Protokolle der individuell markierten Bienen
ausgewdhlt und dem Altersverlauf gemiB unten eingeordnet.

Die ersten 9 Individuen befanden sich schon seit Einsetzen des Volkes im Kasten.
Ihr Alter ist somit unbekannt ist. Die letzten 4 Individuen schliipften wihrend der
Beobachtungsperiode im Kasten aus (s. Tabelle 8). In jedem Protokoll bezeichnen B, C, D,
die oben erwidhnten Verhaltenstypen (Typ A ausgeschlossen, Typ E mit D vereinigt), und
die Nummern die tiglich beobachtete Zahl jedes Verhaltens. Aufeinanderfolgende Tage
sind durch Kommas getrennt. Langeres Unterbrechen der Sammeltiitigkeit oder der Beob-
achtung ist durch Bindestriche bezeichnet (Intervalle von 1-2 Tagen, in denen kein Pollen-
sammeln beobachtet oder die Beobachtung nicht ausgefiihrt wurde, blieben unbeachtet):

G: 2B,5D,4B,B,3B,3B,B, ,B,. B WO: C(,2D3B,2D4B,B,2B,5B,3B,B,—, B,B

YY: D, B-——B R’: B, ,B.B,B
R”: 202D2B,2B,B,3B,B,D2B,B,B GO: D,2B,3B,2B,D4B,B,B

R”: (2B,2B,B RY: B,B,B,B,B,D

G”: (3D4B,2D4B,B,2B,5B

V: B,B,D2B,———,DB,3B X: 3D,CDB

A: 3B,- B B B: D,B,B, ,D,3B,2B,B,B,B

Es gibt keinen deutlichen Zusammenhang zwischen Pressen und Alter. Trotz
der starken individuellen Differenz ist eine Tendenz, wenn auch sehr schwach,
angedeutet: Das Pressen tritt anfangs hdufiger auf und wird allmahlich geringer.
Die Daten sind jedoch noch nicht ausreichend, um dies sicherzustellen. Auch
ist hier wahrscheinlich der Zustand des Volkes von EinfluB.

Einige abnorme Fille der Pollenabladung werden hier angefiigt:

1. WR (10. Juni, 16:40). Sie untersuchte eine Futtertasche vor dem Abladen und
richtete sich anfangs ganz normal auf die Brutzelle aus. Sie vermied die gelegentlich
ankommende Konigin, drehte sich schlieBlich um und stand mit dem Kopf von der Zelle
abgewendet, was normalerwiese nicht vorkam. Das Abladen begann dann bei dieser
abnormen Orientierung—Fehlen des Regulierens der Korperhaltung nachdem das
Abladenverhalten einmal ausgelést war.

2. Y’ (11. Juni). Wihrend der Untersuchung einer Futtertasche wurde die Pollentracht
der Hinterbeine von anderen Bienen vollig beseitigt. Doch sie endlud un presste sogar als
ob die Tracht wirklich vorhanden sei. Das einmal ausgeloste Abladenverhalten
wird auch ohne Pollenpakete fortgesetzt.

3. R’ (17. Juni, 11: 05). Sie untersuchte dreimal ein und dieselbe Pollentasche, die
dem Glasdeckel das Kastens so nahe lag, dass eine normale Orientierung unmoglich war.
Endlich entlud sie mit einer abnormen Orientierung, d. h, Kopf von der Zelle abgewandt.
— Auslosung ohne normale Orientierung, wahrscheinlich wegen der steigenden inneren
Bereitschaft.

4. WO (11. Juni, Nachmittag): Abladen in eine Pollentasche und Pressen an
einer benachbarten Tasche, worin kein Pollen war.—Tiuschung begleitet von Pressakt ohne
Pollenpakete.

5. B (25. Juni, 9:40). Sie untersuchte eine Pollentasche in normaler Orientierung.
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Aber durch eine andere Hummel leicht gestossen, dnderte sie die Orientierung. Das
Abladen begann in dieser schrigen Korperhaltung, die beiden Pakete neben die Tasche
gleiten liess. Sie untersuchte sofort diese Pakete, aber ohne sie weiter zu beachten, steckte
den Kopf in die Tasche ein und presste im Leerlauf.

Diese Beispiele zeigen eine starre Seite des Abladenverhaltens, das, einmal
ausgelost, automatisch fortgesetzt wird, selbst wenn wesentliche Bedingungen
abnorm sind.

4.3. Verschiedenes Verhlaten wdhrend des Stockaufenthaltes nach Sammeln
von beiden Nektar und Pollen auf ein und demselben Ausflug: Die bisherigen Angaben
zeigen die Mannigfaltigkeit des Verhaltens wihrend des Stockaufenthaltes.
Tabelle 5 zeigte die zahlenmiBige Verteilung verschiedener Verhaltenstypen
unter simtlichen genau protokollierten Fillen nach Trachtart, Aufenthaltsdauer

Tabelle 5. Zahlenmissige Verteilung verschiedener Verhaltenstypen
auf verschiedene Aufenthaltzeiten

Ti4 NT94 pT 8 10; P 146 ‘ " N]E;TQ Np 135 43 Pr T 9
o1 2) gmg} N &E’H}lz N1 8) P12
1 |
fPft 3 ‘ NfPf 11
37| N-124 pt Ly | Pt 6 | NP 4 PNt 4y | Np'13ly
£-13 Ni\fIT ;} 33 p- 16} £ Pt o2 8 p-N 1t 1} NPt 8}
Nt P- 59, | NP- 3 pN- 3 N
pr- 1 60 pN- 3} 6 NPT 4

Erklarung: *, Hinaufliegen: -, Verlingerter Aufenthalt; N, Abladen von Nektar: p
und P, Abladen von kleinen und grossen Pollenpaketen; p’ und P°, Heimkehr
mit kleinen od. grossen Pollenpaketen, aber ohne Abladen; f, Futtereinnahme.

und Futtereinnhame geordnet. Daraus sind einige Tendenzen ersichtlich:

1) Heimkehr ohne Tracht tritt verh#ltnisméBig hdufig (1,-f,-). Das laBt
sich entweder als erfolglose Heimkehr oder als Vagabundieren (s. 4.3.).

2) Die Aufenthaltsdauer ist im allgemeinen bei Nektarsammrinnen kiirzer
als bei Pollensammlerinnen, was dem in 4.1. beschriebenen Krgebnis entspricht.
Das schnellere Abladen und wahrscheinlich auch die groBere Anderung der
inneren Stimmung durch das Abladen bei Nektarsammlerinnen kénnten dabei eine
Rolle spielen (vergl. N-1, N-f1, -N 1 versus -P 1, {-P 1, P—, Pf- in Tablle 5).

3) Pollensammlerinnen mit kurzem Aufenthalt nehmen in ungefihr 409, der
Fille Futter vor der nichsten Reise ein, und zwar meistens vor der Pollen-
abladung (s. P1, fP1, Pft u. fPf1 in Tabelle 5).

4) Bei Nektarsammlerinnen mit kurzem Aufenthalt wurde die Futtereinnahme
selbstverstindlich nicht beobachtet.  Aber es ist interessant, daB die Kinnahme
bei Nektar- und Pollensammlerinnen dreimal, in einem Fall sogar vor der
Nektarabladung beobachtet wurde.

Die Tabelle zeigt, da Sammlerinnen, die Nektar und Pollen gleichzeitig mit-
bringen, héufig sind. Die Hiufigkeitswerte jedes Sammeltypes betragen: P,
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149; p. 35; N, 127; PN, 19; pN, 98, nimlich zirka 1.7 (P+p): 1.2(N):1 (PN-+pN).
Das Sammeln der beiden Tracht auf ein und demselben Flug ist bei Hummeln
unvergleichlich héufiger als bei Honigbienen, auch wenn dies bei den letzteren
ofters wird (Literatur und Daten s. Sekiguchi & Sakagami,). Brain (1952) gibt die
Nektareinnahme fiir 759, der Pollensammlerinnen an. Aber es ist denkbar, daB
das Verhéltnis dem Volkszustand und auch der Art gemiB abweicht. Nach Brian
(1957) scheint das Verhaltnis der Pollen- zu den Nektarsammlerinnen héher bei B.
(Hortobombus) hortorum (Linné) und B. (Agrobombus) agrorum (Fabricius) als bei B.
(Bombus) lucorum (Linné) zu sein. Vielleicht ist B. atratus, die in Zungenlinge und
in systematischer Hinsicht B. agrorum niher steht als B. lucorum, auch in dieser
Hinsicht B. agrorum énhlich, d.h. primitiver als B. lucorum und stellt somit einen
Ubergang zu den solitiren Bienen dar (s. auch Taniguchi, 1956).

Aber die obigen Daten zeigen auch die Tendenz, pN>PN deutlich, d.h.
manche Pollen-Nektarsammlerinnen verhalten sich anscheinened mehr wie die
Nektarsammlerinnen. Diese Annahme 148t sich durch héufiges Auftreten von p’,
d.h. Ausfliegen ohne Pollenabladung, bei manchen P-N-Sammlerinnen bestétigen
(s. Tabelle 5).  Vielleicht hemmt die starke Stimmung zum Nektarsammeln das
Abladen der Pollentracht. Solches P-N-Sammeln ohne Pollenabladung wird bei
manchen Individuen an ein und demselben Tag mehrmals nacheinander folgend
beobachtet wie in Abb. 8 dargestellt (z.B. B an VI 17 und 19. In der Abbildung
nicht mit p’ sondern mit AN bezeichnet).

Tabelle 6 zeigen einen #hnlichen Ablauf. Darin ist auch die allmihliche Zu-

Tabelle 6. Einige Beispiele von aufeinander folgendem Pollen- und Nektarsammeln

Ablauf

Tier {7’j_‘a.g l
9:10  9:55 10:20 10:35 10:50 11:04 1113
GO VI T ' Ny < Ny < N o< NB | Np' — Np’
v 1035 10355 11:03 1108 | 11:15
’ p = Np’ < NP" = NP N
o 1022 10:28 10:55 1 11:00 ’ 11:14
” NP’ — NP’ < NP NP | Np’
VI 19 8:50 9:21 9:30 9:43 9:54 10:03 11:00
” p ’ - NP [ Np [ NP ’ < Np ’ _ NP ’ — NP ’
) 14:52 15:17 15:25 15:2?
R | VI 17| 5 | Np' < NP’ — NP
9:18 9:23 9:38 9:50 10:05
RG | VI 19| °_ T | N = Np Np'
10:30 | 11:03 11:00 11:15 11:21
A VI3 ‘ Ny = Np' — Np’ = Np

N, Nektarsammeln; P, p. grosse bzw. kleine Pollentracht; p’, Pollentracht ohne
Abladung; =, Grosse der unabgeladen gebliebenen Pollentracht nimmt nicht zu; <,
<, < Verschiedene Grade der Zunahme der Grosse der Pollentracht. 9:10, 9:55,
usw., Zeit des Ausfliegens.
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nahme der Pollentracht im Verlauf der aufeinander folgenden Reisen gezeigt, falls
der Pollen nicht abgeladen wird. Die GroBe der Pollentracht kann allmihlich (GO,
17. Juni) oder plétzlich (Y’ 17, Juni, 10: 55-11: 03; G', 17. Juni, 10: 28-10: 55)
zunehmen oder sich kaum beéindern (G’, 19. Juni). Wahrscheinlich deutet dies auf
Schwanken der Pollensammelstimmung hin, wihrend die Nektarsammelstimmung
mehr oder weniger bestindig bleibt. Das N-P-Sammeln kann sogar bis zu 7-mal
ohne Pollenabladung wiederholt werden. In solchen Fillen ist zweifelsohne die
Stimmung zum Pollensammeln und -abladen, durch die stirkere Stimmung zum
Nektarsammeln blockiert, und suBert sich nur gelegentlich. Deshalb scheinen die
Hummeln auch in bezug auf das Konkurrieren zweier Sammelstimmungen eine
Mittelstellung zwischen hiheren sozialen Bienen und solitiren Bienen einzunehmen.

Obwohl dies nicht systematisch protokolliert wurde, treten gemischte Pollen-
pakete, die den Besuch von zwei verschiedenen Pollenpflanzen auf ein und derselben
Trachtreise beweisen, von Zeit zur Zeit auf. In einem Fall, brachte eine Biene
Pollenpakete, die von oben nach unten gelb-blau-gelb-blau-gelb schichtenweise
gefirbt waren, was den Besuche von wenigstens zwei Pollenpflanzen zeigt. Sladen
(1912) bildet ein nochmehr gemischtes Pollenpaket ab.

4.4. Zusammenhang zwischen Sammeltyp und Alter: Aus dem oben Gesagten,
sowie aus Tabelle 6 und Abbildung 8 ergibt sich, dass verschiedene Sammeltypen

Tabelle 7. Hiiufigkeit verschiedener Sammeltatigkeiten bei einigen markierten Individuen.
P, Pollensammeln; N, Nektarsammeln: PN, Gleichzeitiges Pollen- und Nektarsammeln.
G’ und WO, Grossere Arbeiterinnen; RG, und YY, Mittlere Arbeiterinnen;

GO, Kleinere Arbeiterinnen.

‘Beobachtungsperiode (10. Juni ---- 6. Juli)

Tier | 7. — :
Juni Juli
1011121314 151617 18192021 2223 242526272829 | 123456
Pl2a66 13 4 1 11
¢ PN 1 8 2 6 7 1 1
N 1 31 22522 3 2
Pl175 1 31 2
WO PN 12 3 1 2
N | 1 11 13 1
p | 12 1 11
RG PN’ 14
N | 333 T
P 2112 11 1 \
YY PN 2 1 i
N 12 3 12 ?

=

P «
GO PN, 2 1
N
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bei ein und demselben Individuum innerhalb ein und desselben Tages auftreten.
Es wird daher angenommen, da8 keine enge Beziehung zwischen Sammeltyp und
Alterserverlauf besteht, was schon von Brian (1952) und Free (1955 b) berichtet
wurde. Aber es ist nicht umdglich, daB irgendein Zusammenhang zwischen der
Haufigkeit verschiedener Sammeltypen und dem Alter besteht. Deshalb
wurden einige Protokolle von verhéltnismiBig sammeltiichtigen Individuen
ausgewihlt und in Tabelle 7 zusammengestellt. Aus der Tabelle ist zu ersehen,
dafl bei den meisten Individuen eine Tendenz von P-PN-N iiberwiegt. Diese Ten-
denz, die in keiner fritheren Arbeit erwihnt ist, ist sicher sehr schwach und labil, oft
vollstédndig durch den EinfluB des Volkszustandes oder die angeborene Eigenart
jeder Biene verdeckt. Doch scheint der Nachweis einer solchen Tendenz in zu-
kiinftigen Untersuchungen wichtig, weil auch bei den Honigbienen, eine &hnlich
labile Tendenz, anfangs Pollen- spiter Nektarsammeln, festzustellen ist (s. Sekiguchi
& Sakagami, in Priparation).

5. Arbeitsteilung

Die Arbeitsteilung bei Hummelvilkern haben von Verlaine (1934), Meidell (1934),
Jordan (1936), Richards (1945, 1953), Cumber (1949), Brian (1952) und Free (1955 b)
untersucht (s. auch Free & Butler, 1956, Chapter VI). Die verschiedenen Angaben dieser
Autoren lassen sich folgenderweise zusammenfassen: 1) Es gibt eine Tendenz zum Arbeits-
wechsel—anfangs Innen-, spiter AuBendienst (bes. bei Jordan). Aber anscheinend ist
dazu nur eine schwache Neigung vorhanden, nicht ausgeprigter als bei Honigbienen. 2)
Falls ein Volk wihrend eines kurzen Zeitabschnittes beobachtet wurde, wurde im allgemeinen
eine Differenzierung in Stock- und Trachtbienen (Meidell, Brian, Free) festgestellt. Eine
solche Spezialisierung wird bei gewissen Individuen auch iiber lingere Zeitabschnitte hinweg
beibehalten, aber nicht bei allen (bes. Free). 3) Es gibt eine Beziehung zwischen KérpergroBe
und Arbeitstendenz, — die groBeren Individuen sind hédufiger Trachtbienen (Cumber,
Richards, Meidell), individuelle Abweichungen kommen vor (bes. s. Brian, Free), 4) Es gibt
weiter keine strenge Arbeitsteilung bei Stockhummeln und Sammelhummeln (Brian, Meidell),
obgleich nach Brian, die grosseren Sammlerinnen sich mehr am Pollensammeln beteiligen
als die kleineren. 5) Hinsichtlich der regulatorischen Fahigkeiten des Volkes im Bezug auf
Schwankungen des Volksbediirfnisses existieren negative (Brian) und positive Angaben
(Free). Jedenfalls kann angenommen werden, daB solche Regulationen, selbst wenn sie
vorhanden sind, nicht so ausgepréigt sind wie bei den Honighienen.

Alles in allem, deuten die verschiedenen Angaben auf eine Arbeitsteilung hin,
die weniger ausgeprigt ist als bei den Honigbienen, bei denen der Wechsel von
Innen- nach AuBendienst deutlicher ist, allerdings auch nicht so ausgeprigt wie
zundchst von Rosch (1925) angenommen und heute noch oft unkritisch zitiert
(dariiber s. Sekiguchi & Sakagami,). Jedenfalls ist eine Verschiebung der
Arbeitstendenz wihrend der Innendienstperiode beobachtet. Nur in einer
Hinsicht, ndmlich in der Abhéngigkeit von der KdrpergroBe, scheint die Arbeits-
teilung der Hummelvolker komplizeirter als bei den Honigbienen, deren Arbeiter-
innen in der GroBe sehr einheitlich sind.
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Unsere Beobachtungen betrafen nicht speziell die Arbeitsteilung. Wir mochten
jedoch dariiber einige zusitzliche Daten geben, die auf den in Tabelle 8 dargestellten
Protokollen einiger individuell markierter Bienen fussen.

5.1. Einfluf von Alter und Korpergrofe: Trotz der geringen Zahl der
beobachteten Individuen, ist die allgemeine Tendenz von anfangs Innen-, spiter
AuBendienst deutlich. Die Tabelle zeigt auch den EinfluB der KéorpergrsBe.
Drei Zwergarbeiterinnen, die in der Tabelle oben aufgefiihrt sind, beschiftigten sich
gar nicht oder nur ganz gelegentlich mit Aulendienst, wihrend die héiufige Beteilig-
ung der relativ groBeren Arbeiterinnen am AuBendienst (z.B., A und B) bestéitigt
wird. Daneben zeigt die Tabelle auch eine erhebliche Individualdifferenz. Z.B. be-
teiligte sich AB wenigstens einmal an der Sammeltéitigkeit. Dagegen duBerte VX,
die ungefihr gleichzeitig ausschliipfte und auch eine Zwergarbeiterin war, keinerlei
Neigung zu AuBendienst, d.h. sie besuchte den Flugkorridor nicht, sondern

Tabelle 8. Arbeitstendenz einiger markierten Arbeiterinnen withrend ihres Lebensablaufs

. Tzlgls(_ier | Korper- | Tagesalter

Tier schliip- | gewicht

fung;(mg) 1 2 3 4 5 6 7 8 91011 12 13 14 15 16 17

AB| VI 19 68 o HHHHHHHHHEH - g HH ;| g

Y | vi 12| 975 lo L h HHHH - HHHHHEHEEHEH

VX‘VIH% 98 ;HI}T—HHHHHHHHH—HHH

, 8 S S

\Y " 172 oHH7HHH’H’HHHH|H~X__

—

! — H|so sh H
XY‘ " 175 OhH—HhHhHh,ll_IXh—Hh_
X | viu| 180 |o n p P n|shch S h

o — sh sh sh
BY | VI 17| 188 OhH—HHHHhIh,Hhh—hHH
N s H b s S S 8 w
A | VI 4 213E0hhHhH—HthSSSOSOOh—

l .

! - .1, , v+, 1,18 8 s0 so sh —
Bj//‘221 0hhHhh~hthshosoth~
BX | VI 17‘ 253 oHH*Eh’H’Sﬁl%‘

VIII5‘390 ";I?IHHﬁhhgth;ooo~hst
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Tabelle 8. Fortsetzung

‘ » o Tagesa,ltér .
Tier - -
18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37
H — H h'|so , o
AB| H H h - H H - 1 X|sh H HH
VXﬁﬁHHﬁlfﬁEI—thHH—H}_IEIHH
S sh o -
v 0 sX sX —
h h H - 8 o o o h h h H
XY H h h h - — X - — o X o h o - H - _ H H
BY::ZIOHﬂfHS—hhs};sl?s}}llflﬁ,hhoo
Tsh - 8 8 8 o - 0 [
A ’ X 5 8 § % s o ~ o - ~ g © © 0 0o — o -
1 s o - S S S S S s S
B logx8 4,08 XX- -0 -xxXXZXXs X
Y s:) sf - — — — — — — 0 o0 8 8 S o0 o0 0 s 0 O
B 7 Ta.gés;lter )
Tier — —
38 39 40 41 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 60 61 62
: ;
VXi - - - = HHHHHMHHMHHH H HH
Y| - - - — h b h h h h h
BY o o o0 o h h o o
A 0 0 o o o o X o X
Y o o o0 o

Erklirung: Bei jedem Individuum sind Vor- und Nachmittgasdaten jeweils oben und
unten besonders dargestellt, wenn die Arbeitstendenzen voneinander verschieden sind.

—, Nicht beobachtet; H und h, intensive und lissige Innendienstverrichtungen; S
und s, intensive und lissige Aussendienstverrichtungen; o, keine od. nur wenige soziale
Tétigkeiten; X, dauernde Abwesenheit; X, Abwesenheit in der Nacht; H’, h’, &', usw.,
héufiges od. dauerndes Sitzen im Flugkorridor zusammem mit H, h, s, usw.; H, h, Honig-
sammeln aus im Kasten gelegener Apis-Wabe; | Erstes Ausfliegen.
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beschiftigte sich wihrend des 62-Tage dauernden Imaginallebens eifrig mit
Innendienst. Solcher Eifer im Innendienst ist bei drei Zwergbienen besonders
ausgeprigt, was mit den bisherigen Angaben im Einklang steht.

Die groBeren Individuen dagegen waren anfangs relativ eifrig, aber nach dem
ersten Hinausfliegen beteiligten sie sich kaum am Innendienst, was aus der geringen
Héufigkeit von “H” gegen “h” oder “o” in der Tabelle hervorgeht. Es ist interes-
sant, daB zwei tiichtige Sammlerinnen, A und B sogar vor dem ersten Flug
kaum Innendienst verrichteten. Der Tag des ersten Ausflugs war auch variabel
und schwankte vom 8. bis 27. Tage. Ferner zeigte B am 5. Lebenstag schon
Ausflugstimmung, was sich in hiufigen Besuchen am Flugkorridor und léngerem
Verbleiben darin (in der Tabelle mit b’ und o’ bezeichent) duBerte, Sie flogen aber
erst am 11. Tage wirklich hinaus. Dagegen kam es bei anderen Individuen ohne
solch linger anhaltenden Vorzeichen zum Ausflug.

5.2. Kombination wverschiedener Tétigkeiten ber einem Tier wihrend kurzer
Zeitabschnitte: Es wurde schon gezeigt, daB kein verfeinerter, altersgemil
verlaufender Arbeitswechsel zwischen Innen- und AuBendienst vorhanden ist.

Tabelle 9. Zusammentreffen von zwei beliebigen Tétigkeiten wihrend einer begrenzten
Beobachtungszeit (Nédheres s. im Text). Haufigkeit des Zusammentreffens
ist oben mit der Zahl der Beobachtungen, unten in sechs

Stufen (4, 4, +, +, —, «) dargestellt.
© | Aussendienst |‘7 Tnnendienst | Ohne Zusam.
PPNN H|A KF R z W B 1| menirfn

Pollensammeln (P) 24 24 14 111 1 4 8 4 2 0 0 7
Pollen- u. Nektar- 4

sammeln (PN) #+ 14 7T 2|1 2 2 5 0 0 0
Nektarsammeln (N) + £ 16 1111 1 2 12 4 0 3 1 24
H?ﬁI;kehI‘ ohne Tracht + - 7 4 6 6 13 11 5 5 3 7
Einﬁehmen u. Trans- ‘ "

port aus Apis-Wabe ' — - — —| 4 4 2 6 8 2 1 0 5

(A)
Bleiben im Flugkor- o _

ridor (K) + 7 6 T 25 19 20 6 4
Ficheln (I) |- — = &|- = 31646 2 9 8 9
Verlangerter Ruhe- I i

zustand (R) ’ + =+ + + |+ &+ + 17 53 34 20 8 \ 41
Bearbeiten der Zell-

oberfliche (Z) — — 44+ H O H 25127 T1 21 43
Verarbeiten des

Wachses (W) } - £ - o+ 4 H# H# 5 5313 ’ 10
Ba(,l];e;n amVorratstopf S oxl- H o+ H o 3 13 7
Inspektion der Brut- . _

zelle u. Fittern (I) + = 4+ 43 0
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Um dies irgendwie zahlenmiBig zu erfassen, wurde die Haufigkeit des Zusammen-
treffens zweier beliebigen Titigkeiten pro Beobachtungszeiteinheit (=Eine vor-
oder nachmittagliche Beobachtung) in Tabelle 9 registriert. In der Tabelle ist die
Hiufigkeit oben zahlnemiBig, unten in sechs verschiedenen Stufen (Beobachtung-
zahl, 0, -; 1~4, —; 5~9, =; 10~19, +; 20~29, +; 30~, +#) festgehalten. Die
letzte Reihe “ohne Zusammentreffen’ stellt die Fille dar, in denen die betreffenden
Titigkeiten, ohne mit anderen Titigkeiten zusammentreffen, ein- oder mehrmals
protokolliert wurden. Die diagonale Zentralreihe (P-P, PN-PN, usw.) zeigt die
zwei- oder mehrmaligen Wiederholungen derselben Titigkeiten ohne Zusammen-
treffen.

Selbstverstiandlich zeigt die Tabelle keine wirkliche relative Haufigkeit des Zusammen-
treffens verschiedener Titigkeiten, weil 1) die Beobachtungsdauer, somit auch dic Wahr-
scheinlichkeit des Zusammentreffens, schwankt, 2) gewisse Titigkeiten, vor allem die Sammel-
tétigkeit, besonders beachtet wurden, 3) verschiedene Tatigkeiten schwer vergleichbar sind,
da jede Titigkeit bald kurz mit deutlichem Endzustand wie bei Inspektion und Fiitterung der
Bruten, bald linger anhaltend ohne deutlichen Endzustand wie bei Bearbeitung der
Zelloberfliche oder Verarbeitung von Wachs (s. 7.2.2. und 2., kontinuierliche und
folgerichtige Titigkeiten versus wnferbrochen und zerstreut verrichtete Titigkeiten),d) der
Ruhezustand mit Sichputzen nicht eine besondere Tatigkeit darstellt, sondern als Fehlen einer
scharf gegliederten Tihtigkeit aufzufassen ist, also mehr einen Grund-Zustand darstellt. Er
wird somit nicht wie andere Titigkeiten punktweise protokolliert oder sogar geziahlt (Auch
Umherkriechen, verschiedene Bautéitigkeiten usw. sind, wegen ihres kontinuierlichen
Verlaufes schwer zu zdhlen).

Trotz dieser Unvollstindigkeiten, weist die Tabelle auf einige interessante
Tatsachen hin, die wahrscheinlich eine grundlegende Tendenz der Arbeitsteilung bei
Hummelvélkern darstellen: 1) Beinahe alle Tétigkeiten knnen zeitlich kurz nachein-
ander erscheinen, was bedeutet, daB die Arbeitsteilung keineswegs streng festgelegt
ist. 2) Daneben kann man aber zwei Schwerpunkte des Zusammentreffens bemerken,
einen bel verschiedenen Sammeltétigkeiten, den anderen bei den Stocktitigkeiten.
Zweifelsohne bedeutet dies eine Gliederung des Lebensablaufes in bezug auf diese
zwei, schon wiederholt erwihnten Arbeitstendenzen. Bei diesen zwei Tétigkeits-
gruppen ist das Zusammentreffen am geringsten (s. Tabelle 9, unten links). 3)
Zwei Tétigkeiten, Ruhezustand und Heimkehr ohne Tracht sind am héufigsten mit
anderen Titigkeiten kombiniert, was leicht verstdndlich ist, wenn man sie als
Grundzustand (s. oben) auffasst.

Also ist auch bei Hummeln eine Differenzierung in Innen- und AuBendienst
wie bei Honigbienen von grundlegender Bedeutung. Natiirlich wird auch die
Kombination von mehr als zwei Tétigkeiten hdufig, beobachtet. Die hiufigsten
Fille sind Z-W-B, Z-W-K, Z-W-F und Z-B-K, und die maximalen Kombinationen,
W-B-H-Z-F, W-Z-F-K-I, B-I-W-H-Z (Abkiirzungen s. Tabelle 9).

5.3. Lebenslauf einzelner Arbeiterinnen und Arbeitsteslung: Das allgemeine
Bild des Lebenslaufes jeder Hummelarbeiterin ist wie folgt: Am Tag des
Ausschliipfens bleiben die meisten Arbeiterinnen noch untétig (s. Tabelle 8).
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Z.B. wurde eine Arbeiterin (X in Tabelle 8, geschliipft am 11. Juni Vormittag) am
Ausschliipfungstag von 15:00-17: 00 Uhr beobachtet. Die Zeitliche Verteilung ver-
schiedener Titigkeiten wihrend dieser Zeit ist folgende:

Ruhe 104 Min. 21 Sek.
Umbherkriechen 5 59 11-mal
Sichputzen 4 30 5
Manipulierung der Zelloberfliche 2 19 7
Manipulierung des Honigtopfes 1 56 1
Polleneinnahme aus Futtertasche 37 2
Wegnehmen des Wachses aus einer 19 1
Brutzelle
Besuch bei einem Honigtopf 2 1

Das Hrgebnis zeigt, daB die Arbeiterinnen am ersten Lebenstag meistens ohne
Beteiligung an irgendeiner Tétigkeit mm Nestbezirk ruhig sitzen. Tags darauf
wird aber ihre anfangs noch blasse Behaarung schon schwarz und sie vermogen
qualitativ alle Stocktétigkeiten auszufiihren, vielleicht mit Ausnahme der Fiitterung
der Bruten. Vom dritten Tag an beschiftigen sie sich mit allen Stocktatigkeiten.
Dauer und Intensitdt solches Innendienstes weichen individuell erheblich ab. Bei
gewissen Zwergarbeiterinnen dauert diese Periode sehr lang, in extremen Fillen
lebenslang. Die meisten Individuen beginnen dagegen nach dieser Periode den
AuBendienst, dessen Anfang individuell ganz variabel ist aber meist zwischen dem
10.-15. Lebenstag auftritt.

Der weitere Lebenslauf der einmal am AuBendienst beteiligten Arbeiterinnen
kann in einige Type eingeteilt werden: 1) Eifriges Fortsetzen der Sammeltétigkeit,
2) Riickkehr zum Innendienst, und 3) Vagabundieren, d.h. keine intensive
Beteiligung weder am AuBen- noch am Innendienst. In unserem Volk waren die
sammeltiichtigen Arbeiterinnen relativ wenig zahlreich. Selbst die eifrigsten
Individuen wie A und B (s. Tabelle 8) arbeiteten oft nur vormittags intensiv. Sie
bleiben wihrend der iibrigen Zeit meist ruhig im Kasten (Es wird angenommen,
daB dies teils druch die jahreszeitlichen Bedingungen beeinfluBt wurde, da das Volk
in der kiltesten Zeit unter Lokalklima beobachtet wurde). Die Wiederkehr zum
Stockarbeiten wird bei AB, XY, und BY beobachtet (s. Tablle 8). Doch war die
Durchfithrung im allgemeinen nicht so intensiv wie frither. Das Vagabundieren
(s. Haas, 1962)ist bei BY, A, Y und teilweise bei XY zu sehen. Vermutlich dauert
eine solche Tendenz bei gewissen Individuen lebenslinglich. Denn es gab einige
unmarkierte, aber durch das Aussehen individuell gekennzeichnete Individuen, die
wihrend mehr als 30 Tagen tatséchlich keine sozialen Tétigkeiten verrichteten.
Ihr Lebenslauf besteht also nur aus Ruhezustand, Sichputzen, Umherkriechen,
Futtereinnahme und gelegentlichem Ausfliegen gefolgt von Heimkehr ohne Tracht.

Beildufig wird erwihnt, dass gewisse Arbeiterinnen sich gelegentlich auf bestimmte
Titigkeit spezialisierten, was bei der Honigbiene beziiglich des Wichterdienstes gut bekannt
ist (Lindauer, 1952,; s auch Sekiguchi & Sakagami, in Prip). Z.B. beschaftigten sich VX
und BY (s. Tabelle, mit H od. & bezeichnet) gelegentlich sehr eifrig mit dem Eintragen und
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Deponieren von Apis-Honig (s. 7.2.4.). Ferner, obgleich nicht in der Tabelle bemerkt,
filhrte VX vom 19.-20. Lebenstage den Transport von toten Kameraden und anderen
Unrat innerhalb des Kastens eifrig aus.

Also stimmen unsere Angaben prinzipiell mit der frilheren Untersuchungen
iiberein. Lebensalter, KorpergroBe, Individualitit, all das bisher Hervorgehobene
bedingen Verschiedenheiten im Lebensablauf jeder Arbeiterin, somit auch in der
Arbeitsteilung tiberhaupt, aber nie so streng um eine starr fixierte Differenzierung zu
ergeben. Neuerdings gaben Sekiguchi & Sakagami (in Prép.) eine Erklirung des
Mechanismus der Arbeitsteilung bei der Honigbiene. Dabei wurde angenommen,
das der Zyklus von Ruhe-Patroulliieren (Umherkriechen)-Auslosung der Téatigkeit
durch einen geeigneten Reiz bei jeder Arbeiterin fiir die Arbeisteilung grundlegend
ist (s. auch Lindauer, 1952; Otto, 1958). Auf diese Grundstruktur iiber die
altersgebundenen physiologischen Zustinde, die angeborenen oder sekundér erwor-
benen Eigenarten und auch verschiedene interindividuelle Beziehungen im bezug auf
die Auslosung jeder Tétigkeit verschiedene Einfliisse aus. Diese Schema passt
wahrscheinlich auf fiir die Hummeln. Dabei scheinen Alter und besonders
Kommunikation nicht so stark wie bei Honigbienen beeinflussend. Andererseits
hingen die individuellen Eigenarten teils von der KérpergroBe ab, was bei den mono-
morphischen Honig- und stachellosen Bienen keine wichtige Rolle spielt.

Die hochst interessante Frage, ob und wieweit das Volk sich gegen Anderungen
des Volkszustandes regulatorisch verhdlt, wurde in dieser Arbeit nicht speziell
handelt. Aber am 11. Juli (Dieser Tag entspricht dem 18. Lebenstage bei A und B,
dem 21. LT. bei VX, V XY und BY, und dem 23. LT. bei AB in Tabelle 8) wurden
alle Bruten aus anderen Griinden aus dem Nest entfernt, so dafl das Volk wihrend
einer Woche keine Bruten hatte. Trotzdem stellten wir kein deutlich regulatorisches
Verbalten withrend dieser brutlosen Periode fest. Z.B. nahm die Sammeltitigkeit
nicht besonders ab. Die meisten Stocktétigkeiten wurden mehr oder weniger wie
frither ausgefithrt. Wir wollen nicht daraus folgern, daB unser Volk sich nicht
regulatorisch verhielt. Aber wir kénnen wenigstens sagen, da das Volk nicht so
regulationsfreudig war wie die Honigbienen nach einigen Untersuchungen (Rosch,
1928, 1930; Lindauer, 1952, Sakagami, 1953 b, usw.).

54. Ausbleiben aus dem Nest: Mit Daten iiber das Ausbleiben mancher
Arbeiterinnen vom Nest mochten wir unsere Beschreibungen abschlieBen. Schon
Plath (1934) macht darauf aufmerksam, daB manche Hummelsammlerinnen in der
Nacht nicht in das Nest zuriickkehren und diese Zeit meistens auf Bliiten
zubringen. Nach Free (1955, b) verbringen rund 1/4 simtlicher Sammlerinnen die
Nacht auBerhalb des Nestes. Als eine Ursache nimmt Free den Mangel an ge-
niigender Zeit, um die Sammeltitigkeit zu beenden, an. Unsere Beobachtungen
bestétigen aber, dals manche Arbeiterinnen nicht nur die Nacht, sondern auch die
meisten Tagesstunden auBerhalb des Nestes zubringen. Dies ist deutlich z.B. bet
XY und B in Tabelle 8, deutlicher aber bei einigen markierten Individuen, die schon
beim Kinsetzen des Volkes in den Kasten vorhanden waren, so dal ihre genaues
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Alter unbekannt war. Das Verhiltnis der Tage, an denen sich nachts nicht im Nest
waren, zu sidmtlichen Beobachtungstagen betrigt fiir jede dieser Arbeiterinnen:
16/24, 17/23, 5/23, 6/13, 3/9, 6/9, 5/7, 3/6, 6/8, 3/7, d.h. erreicht oft sogar bis zu 759,
wobei das Ausbleiben auf Grund von 1) wirklicher Abwesenheit in Nacht und 2)
Nicht-Heitmkehr bis zn 18: 00 Uhr und Abwesenheit vor 8: 30 festgestellt wurde.

Die Beobachtungsprotokolle einiger dieser Arbeiterinnen sind in Tabelle 10, in
der das Ausbleiben mit x, X, X bezeichnet ist, festgehalten. Auch zeigt Abb. 8
ein solches Ausbleiben fiir einige Individuen. Also kehrten einige Individuen
wihrend zwei oder mehr Tagen nur gelegentlich heim. Hs gibt verschiedene
Typen: 1) Intensives Sammeln verbunden mit néchtlichem Ausbleiben (G’, 17.-22.
Juni), 2) Ausbleiben am Tag und Heimkehr in der Nacht (RG, 12.-15. Juni), 3)
Ausbleiben am Tag und in der Nacht (G, 4.-7. Juli, WO, 17.-25. Juni und 4.-7.
Juli). In den letzten Fillen kehrten Arbieterinnen nur en- oder zweimal tagsiiber
heim, mit oder ohne Tracht, und flogen nach kurzem Aufenthalt wieder hinaus. In
solchen Fillen, kann man sagen, dal die Arbeiterinnen ihre eigenes fast solitdres
Leben haben, das nur schwach mit dem Volksleben verkniipft ist. Wir wissen
nicht, wieweit dieser Befund iiber das Volksleben der Hummeln verallgemeinert
werden kann. Nur konnen wir schlieBen, daB dies bei den hoheren sozialen Bienen
zumindest hochst ungewohnlich ist.

Tabelle 10. Einige Daten iiber sammeltiichtigen Individuen, unter besonderer
Beriicksichtigung des Ausbleibens aus dem Nest.

Beobachﬁiﬁé@é‘io&g (12. Juni ~ 7. Juli)
Tier |- -
12131415161718192021 222324252627282930 1 2 3 4 5 6 7
,“SsxXSXSSS/soszSSSSso/XS/xstx
G S X gxs0 X S sx o s0s0 S s0 080 0 0 X X S XX XX

WO"SXXXszVXX/XXszs;so_Xsoso_/ so X x XXX
- 8x X X x xsxsxsx’ s0 X Xsx X 0 sx X so o X X X ox sx

RG XX XX o Xs0 S oooososososho/Xso/xoxoxoo

"l x xsxsh o o0s0o0x” 80 0 0800 080 0 X X o s0 80 X so
XX Xsxo0s8 S X h h h hsx
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R’ oooooxSS/ox
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Bei jedem Indivduum sind die Vor- und Nachmittagsbeobachtungen oben und
unten besonders dargestellt. S und s, intensive und ldssige Sammeltitigkeit; o,
Aufenthalt im Nest, fast ohne soziale Tatigkeiten; h, lissige Beteiligung am Stock-
arbeiten; X, Ausbleiben ohne Heimkehr; x, Ausbleiben mit ein- oder zweimaliger
Heimkehr: S, X, X, usw., in der Nacht nicht im Nest.
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Schluf

Die vorliegende Arbeit stellt den ersten Beitrag unserer Dauerbeobachtungen
tiber die Biologie von Bombus atratus dar. Da die Besprechung einzelner Teilfragen
in jedem Abschnitt erfolgte, mochten wir uns hier nur auf einige allgemeine
Erérterungen beschrinken.

Frstens weichen unsere Beobachtungen in einiger Hinsicht von den bisherigen
Befunden ab. Hier ist vor allem der Eiablage-Vorgang der Konigin zu nennen.
Dieses Verhalten stimmt wohl mit den fritheren Angaben iiberein, aber das Deckeln
der Brutzelle nach der Eiablage scheint nach unseren Beobachtungen durch das
Vorhandensein des Eies ausgelost zu werden. Es gibt einige frithere Angaben,
daB, solche obligatorische Aufeinanderfolge von Eiablage und Deckeln nicht immer
der Fall sei. Es ist noch eine offene Frage ob eine solche Differenz durch artliche
Verschiedenheit oder durch sonstige Bedingungen verursacht wird. Deshalb sind
weitere genaue Beobachtungen bei anderen Arten wiinschenswert. Dabei miissen
die beobachteten Arten genau gekennzeichnet sein, nicht, wie bei gewissen Arbeiten,
worin die Namen der beobachteten Arten nur anfangs aufgezéhlt und danach die
Beschreibungen ohne Artnamen gegeben sind. Sicher ist das Verhalten der
Hummeln bei den verschiedenen Arten nicht so stark abweichend wie bei
Ameisen oder bei stachellosen Bienen. Aber wir konnen ohne Beweis die Art-
differenz nicht a priori ablehnen.

Zweitens aber muB betont werden, daB unsere Beobachtungen mehr Uber-
einstimmungen als Wiederspriiche mit den fritheren Angaben brachten, sowohl
was die Verhaltenstypen als auch die interindividuellen Beziehungen, sowie die
Arbeitsteilung anlangt. Also konnen wir folgern, daB die Hummeln auch 100 km
nordwirts vom Wendekreis des Steinbocks sich mehr oder minder den Arten der
Nordhalbkugel dhnlich verhalten.

Drittens diirfen wir nicht vergessen, daB diese dhnliche Lebensweise und das
entsprechende Verhalten in den Wintermonaten unter Lokalklima beobachtet
wurden. In gemiBigten Gebieten der Nordhalbkugel produzieren die Hummel-
volker im Herbst die Geschlechtstiere, Médnnchen und Kéniginnen. Dann Iosen sich
die Volker allméhlich auf. Neuerdings berichten Lehmensick und Stein (1958)
iiber ein interessantes Verhalten bei B. (Pyrobombus) hypnorum (Linné): Unter
besonders giinstigen Temperatur- und Erndhrungsbedingungen blieben die frisch
geschliipften Koniginnen eines Nestes von B. hypnorum im Nest ohne einen
“Winterschlaf” zu halten. Wihrend dieses pleometrotischen Zustandes be-
schiftigten sich diese Kéniginnen mit allen sozialen Tétigkeiten, die von diesen
Kéniginnen produzierten Arbeiterinnen dagegen beteiligten sich daran nicht.
Dieser arbeitslose Zustand ist bekannt von den iibriggebliebenen Arbeiterinnen in
der sich auflosenden Herbsthummelvolkern (s. Wagner, 1907). Unser Volk wurde
nun gerade im Herbst gefangen und danach zwei Jahre lang geziichtet. Uber die
im Spitherbst und Winter gemachten Beobachtungen wurden in dieser Arbeit
berichtet. Wihrend der Wintermonate verhielt sich das Volk genau so wie die
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Sommervilker der Nordhalbkugel. Ein gewisses Nachlassen der Sammeltitigkeit
wurde zwar gelegentlich festgestellt, sonst aber zeigte das Volk kein Zeichen der
Produktion der Geschlechtstiere oder der Auflosung. Die Konigin produzierte
dauernd und zwar nur Arbeiterinnen, und die Arbeiterinnen verrichteten alle soziale
Tétigkeiten. Das Volk war zwar durch kiinstliche Heizung geschiitzt, aber Hummel-
volker 16sen sich im Herbst meist segar bei kiinstlicher Heizung auf. Auch ist die
Produktion der Geschlechtstiere und die folgende Auflésung des Volkes nicht immer
unmittelbar duch die Temperaturabnahme im Herbst bedingt. Bet manchen Arten
der Untergattung Pyrobombus (Z.B. B. pratorum (Linné) in Europa, Free & Butler,
B. ardens in Japan, Miyamoto, 1957 b) produzieren die Volker die Geschlechtstiere
normalerweise im Frithsommer oder sogar im Spétfrithling und 18sen sich dann auf.
Wir wollen unsere Ergebnisse, die an einem einzigen, unter kiinstlichen Bedingungen
beobachteten Volk gewonnen wurden, nicht kritiklos auf den Lebenszyklus der
neotropischen Tieflandhummeln iibertragen. Nur mdchten wir bemerken, dalBl der
Lebenszylkus der tropischen Hummelvilker von dem der auBertropischen
verschieden sein kann, was schon von v. Thering, aber ohne genaue Beobachtungen,
behauptet wurde.

Viertens endlich soll das Sozialleben der Hummeln mit demjenigen der
héheren sozialen Bienen, der Honigbienen und stachellosen Bienen, kurz verglichen
werden. Im Hinblick auf sie haben die Hummeln einige biologische Eigenschaften.
Bebriiten, gemeisames Ablegen einiger Eier in ein und dieselben Zelle und Entwickl-
ung der Brut in Zellen, die allméhlich hochgezogen werden, sind die interessantesten
Differenzierungen, die bei keiner der héheren sozialen Bienen auftreten. Betrachtet
man jedoch die Lebensweise im Ganzen, so zeigen die Hummelgesellschaften deutlich
einen niederen Differenzierungsgrad der sozialen Beziehungen als dieselben der
Honigbienen und stachellosen Bienen. Natiirlich hat man dies schon wiederholt
herausgestellt. Wir mochten aber diese Teststellung durch die folgenden,
bisher nicht oder relativ wenig beachteten Ziige ergénzen: Defikation druch
Spritzen innerhalb des Nestes, Fehlen gegenseitiger Fiitterung und sonstiger
interindividueller sichtbarer Anlockungsmittel, Ausfiihrung von Zellenbau-Eiablage-
Deckeln ausschlieBlich durch die Konigin und Kontinuitit dieser Teilvorgidnge,
hiufiges Auftreten von eierlegenden Arbeiterinnen, hiufiges Auftreten der Nektar-
und Pollensammeln auf ein und derselben Trachtreise, hiufiges Pressen der
Pollentracht durch die Sammlerin selbst, langes Ausbleiben mancher Arbeiterinnen
aus dem Nest, schwache Differenzierung des Lebensablaufes der Arbeiterinnen in
bezug auf die Arbeitsteilung, und wahrscheinlich auch schwache Regulationsfihigkeit
gegen Anderungen des Volkszustandes.

Zusammenfassung

1. Die vorliegende Arbeit stellt den ersten Beitrag aufgrund von Dauer-
beobachtung zum Verhalten eines in einen Beobachtungskasten gebrachten Volkes
von Bombus (Fervidobomubs) atratus Franklin, einer neotropischen und biologisch
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den Futtertaschenbildern zugehérigen Hummelart dar. In diesem Beitrag wurden
nur die Beobachtungen wéithrend der Wintermonate behandelt.

2. Als Einleitung wird eine Ubersicht iiber die bisherigen Kenntnisse der
Biologie der neotropischen Tieflandhummeln gegeben.

3. Verschiedene Titigkeiten im Innern des Stockes werden, auch wenn sie
nicht quantitativ protokolliert wurden, kurz beschrieben, um die Kenntnis des
Verhaltensinventares zu vervollstindigen. AuBerdem, wurden Verhaltensweisen
bzw. Zusammenhinge zwischen Verhaltensweisen beobachtet und diskutiert.

4. Der Zyklus Ruhe-Umherkriechen-Ausfiihrung verschiedener Tétigkeiten,
scheint fiir das Alltagsleben der Arbeiterinnen die Regel zu sein.

5. Hummeln sind fihig, mit Hilfe der Mittelbeine ihre Brustoberseite voll-
stindiger zu reinigen als Honigbienen. Zwei Verteidingungshaltung, Auf-dem-
Riicken-Liegen sowie Emporstecken eines Mittelbeines, sind der Gattung
eigentiimlich, und kommen, zusammen mit der Defikation durch Spritzen innerhalb
des Nestes, bel anderen sozialen Bienen nicht vor.

6. Ein bekanntes Verhalten, das Bebriiten, wird als ein spezialisierter Ruhezu-
stand betrachtet, der vielleicht sekundéir eine Bedeutung fiir die Erwdrmung der
Brut bekam.

7. Wie bei anderen sozialen Bienen sind die meisten Bautédtigkeiten durch
ihren unterbrochenen und zerstreuten, Verlauf charakterisiert. Neben der Fiitterung
durch eine Futtertasche, die den taschenbildenden Hummeln eigentiimlich ist, wird,
wenn auch nicht haufig, die unmittelbare Fiitterung durch die Zellwand beobachtet.

8. Auch wenn geringe Tendenz zum Spezialistentum beobachtet wird, scheinen
alle Stockhummeln unabhéngig von Alter und Individualitdt, qualitativ immer aller
Tétigkeiten féhig.

9. Qualitativ gibt es keinen wesentlichen Unterschied zwischen Kénigin und
Arbeiterinnen I bezug auf das Verhalten innerhalb des Nestes. Quantitativ
betrachtet werden jedoch gewisse Titigkeiten hauptsichlich von der Konigin
{(Zellenbau und Eiablage), andere ganz iiberwiegend von den Arbeiterinnen (Wachen,
Reinhalten, usw.) verrichtet.

10.  Zellenbau und Eiablage der Kénigin bilden einen einheitlichen und kon-
tinuierlichen Arbeitsvorgang. Der Zellenbau, der vom Verharren bei einer Brutzelle,
auf der die Eierzelle erbaut wird, bis zu Vollendung der Zelle ungefihr 50 Min. dauert,
besteht aus drei sich wiederholenden Arbeitsphasen,—Arbeiten auf dem Baugrund,
Sammeln des Materials von diesem Grund, sowie von benachbarten Zellen und
Exkursion zu weiter entfernten Zellen um Material zu sammeln. Durch dieses
Verhalten entsteht auf dem Baugrund eine unregelmifBige Wachsanhdufung, aus
der allméhlich die Zelle geformt wird.

11. Der gesamte Eiablage-Vorgang besteht aus 7-9 einzelnen Legeakten.
Bei jedem Akt wird zuerst der Stachel ausgestreckt, bei der eigentlichen Ablage
aber wieder zuriickgezogen. Das Intervall zwischen zwei aufeinander folgenden
Legeakte betrigt 60-70 Sek., und die Gesamtdauer des Vorganges rund 10 Min.
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Wihrend dieser Zeit tritt fotwihrend ein eigenartiges Zwicken der Beine auf. Das
Deckeln der belegten Zelle beginnt bald nach der letzten Ablage und dauert ohne
Unterbrechung 30-90 Sek.

12. Falls die Konigin vor der ersten Ablage von der Zelle weggenommen wird,
setzt sie nach dem Freilassen Bearbeitung fort. Falls dagegen sie nach der ersten
oder einer spiteren Ablage kurzzeit entfernt wird, so fingt sie mit dem Deckeln der
Zelle ohne weitere Ablage. Anscheinend wirkt das Vorhandensein eines Eies
innerhalb der Zelle als der Reiz, der das Deckeln auslost. Das wiirde eine
unmittelbare Aufeinanderfolge der einzelnen Legeakte erforderlich machen.
Aber die Angaben anderer Autoren bestdtigen die Allgemeingiiltigkeit unserer
Annahme nicht immer.

13. Wihrend des Zellenbau- und Eiablage-Vorganges sind Konigin und
Arbeiterinnen voneinander unabhingig und verhalten sich gleichgiiltig. Das
Verhalten eierlegender Arbeiterinnen gleicht im wesentlichen demjenigen der
Konigin. In allen beobachteten Fillen wurde der Vorgang durch einen Angriff
der Kénigin verhindert. Sie friBt nach dem Verjagen der Legerin die von dieser
abgelegten Eier. Ein Widerstand der Arbeiterinnen gegen die Kénigin warde
nie beobachtet. '

14. Im allgemeinen gibt es keine besonderen sichtbaren interindividuellen
Beziehungen zwischen Stockgenossen. Jedes Individuum wird in seinem Verhalten
im allgemeinen von keinem anderen beeinflusst. Immerhin wurden einige Angriffe
von bestimmten Individuen auf bestimmte andere bemerkt. Aber diese standen in
keinem deutlichen Zusammenhang weder mit der Sozialhierarchie noch mit sozialen
Tatigkeiten, Ovarienentwicklung und Futtereinnahme.

15. Kinige Beobachtungen iiber das Verhalten gegen Mithewohner, und zwar
kiinstlich eingesetzte stachellose Bienen, Melipona quadrifasciata anthidioides
Lepeletier, Buckelfliegen, Pseudohypocera kerteszi (Enderlein) und Antherophagus-
Kifer werden gegeben. Dieser letztgenannte Kifer dringt, wie auf der Nordhalb-
kugel, druch Phoresie in das Nest ein.

16. Das Verhalten der heimkehrenden Sammlerinnen stimmt im allgemeinen
mit den bisherigen Angaben iiberein, wie 2z.B.: Lkeine Futterabgabe an Kamerad-
innen, wiederholte Wahl derselben Vorratstopfe oder Futtertaschen zum Abladen,
Variabilitdt der Aufenthaltsdauer, usw.

17. Das Abladen der Pollentracht wird wie bei anderen Hummelarten aus-
gefiihrt. Im Gegensatz zu den hoheren sozialen Bienen, wird die Pollen oft (in ca.
1/3 der gesamten Fille) durch die Sammlerin selbst gepgresst. Das Pressen ist
héufiger bei Pollensammlerinnen als bei Pollen- und Nektarsammlerinnen, héufiger
auch bei Hummeln mit groBen Pollenpaketen und kurzem Stockaufenthalt als bei
solchen mit geringerer Tracht und lingerem Aufenthalt. Aus einigen Abnormi-
tédten wurde auf eine stereotype Seite des Abladungsaktes geschlossen.

18. Es gibt verschiedene Typen des Sammel- und Aufenthaltsverhaltens. Das
gleichzeitige Sammeln von Pollen und Nektar tritt ziemlich hiufig auf. Aber
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die meisten PN-Sammlerinnen verhalten sich anscheinend mehr als Nektar- denn als
Pollensammlerinnen, weil ihre Pollentracht oft sehr klein ist. Oft fliegen sie nach
Nektarabladung, ohne Pollen abzuladen, wieder.

19. Es gibt keinen deutlichen Zusammenhang zwischen Sammeltyp und Alter.
Aber eine schwache Tendenz, anfangs mehr Pollen als Nektar zu sammeln, wurde
bei einigen markierten Individuen beobachtet.

20. Die Beobachtungen an markierten Individuen bestétigen im Prinzip
die bisher iiber die Arbeitsteilung bei Hummelvilkern vorliegenden Befunde. Es
gibt keine verfeinerte Arbeitsteilung. Beinahe alle sozialen Tatigkeiten kinnen
bei ein und demselben Individuum zeitlich unmittelbar nacheinander auftreten.
Eme Differenzierung in Arbeiterinnen, die hauptséchlich Innen- und solche die
hauptsichlich AuBendienst tun ist jedoch deutlich.

21. Die Arbeiterinnen sind am ersten Lebenstag untétig, danach beteiligen
sie sich relativ eifrig am Innedienst, und zwar bis zum Beginn des AuBendienstes,
der am héufigsten am 10.—-15. Lebenstag aufgenommen wird. Der weitere
Lebensablauf der Arbeiterinnen, die sich einmal am AuBendienst beteiligt haben,
ist variabel, z.B. Fortsetzung der Sammeltitigkeit, Wiederkehr zum Innendienst
oder Vagabundieren. Jedenfalls wird Innendienst von diesen #lteren Individuen
im allgemeinen nicht so eifrig und hdufig wie von jiingeren verrichtet.

22. Diese allgemeine Tendenz schwankt hinsichtlich Intensitdt und Speziali-
sierung individuell stark. In diesem Zusammenhang wurde bestéitigt, dal die
Zwergarbeiterinnnen sich mehr am Innen- als am AuBendienst beteiligen. Die
Regulation gegeniiber Anderungen des Volkszustandes scheint, selbst wenn sie
vorhanden ist, nie so ausgeprigt wie bei Honigbienen.

23. Manche Individuen bleiben lingere Zeit vom Nest weg, sowohl am Tage
als auch in der Nacht, was bei den hoheren sozialen Bienen héchst ungewdéhnlich
ist.

24. AbschlieBend wurde auf folgendes hingewiesen: 1) Notwendigkeit von
weiteren vergleichenden Beobachtungen iiber verschiedene Verhaltensweisen, 2)
Allgemeine Ubereinstimmung des Verhaltens von B. atratus mit den bisherigen
Beobachtungen an Hummelarten der Nordhalbkugel, 3) Fortdauer des solch
“normalen” Volkslebens wihrend der Wintermonate, und 4) Betonung der Utr-
spriinglichkeit der Hummelgesellschaft im Vergleich mit derjenigen hoherer
sozialer Bienen aufgrund weiterer, bisher verhéltnismiBig unbeachteter Verhaltens-
welsen.
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