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ETHOLOGISCHE ERGEBNISSE AN HYMENOPTEREN
L. M6czAr

Zoologisches Institut der Attila Jozsef Universitit, Szeged
(Eingegangen 8. 7. 1970)

Dic iiberaus abwechslungsreiche Lebensweise der Hymenopteren bietet — unter allen
Insekten — die ergiebigsten Moglichkeiten fiir Skologische und ethologische Studien. Im Laufe
der Beobachtungen an dem Verhalten zahlreicher Arten der Unterordnung Aculeata und im
Verlauf der mit ihnen angestellten Versuche trachtete ich Antwort auf die folgenden Fragen
zu erhalten:

I. Wie verhalten sich die Aculeaten gegeniiber dusseren Einflisse im allgemeinen?

II. Passen sie sich den Zusseren Umstinden, &kologischen Einflissen an?

111. Das Verhalten einer noch solitiren, aber bereits in Gruppen nistenden Hymenoptere
habe ich zwecks Klarstellung folgender Fragen eingehend analysiert:

1. Aus welchen Einheiten oder Einzelheiten besteht ihre Titigkeir?

2. In welchem Verhiltnis stehen diese zueinander? Sind sie locker oder fest miteinander
gekoppelt?

3. Wie verhilt sich die Wespe oder Wildbiene, wenn sie in ihrer Betitigungsserie durch
exogene Faktoren gestort wird?

4. Ist das gruppenweise Nisten lediglich eine giinstige lokale Gegebenheit oder eine
Méglichkeit dazu, dass die Wespe oder Wildbiene, in ein anderes Nest eindringend, dort
ihre unterbrochene Titigkeit fortsetzt?

5. Setzt sie in dem fremden Nest dic unterbrochene Handlungsreihe fort, oder aber
dicjenige die sich aus dem Zustand des neuen Nestes ergibt?

Der Kern Frage befindet sich eigentlich darin, ob im Laufe der genannten Vorginge
aus der solitiren Lebensweise der Ansatz zu einem Gemeinschaftsleben hervorgehen kann,
ob die Wespe sich in irgendwelche Arbeit des nicht-eigenen, d. h. fremden Nesten einfiigt.

IV. Ein Beispiel fiir die praktischen Ergebnisse der Verhaltensstudien.

I. Jeder Sammler weiss, dass — wenngleich es auch weniger wachsame Hy-
menopteren gibt — der grossere Teil der Aculeaten wihrend der Nahrungsauf-
nahme ziemlich wachsam ist. Bereits aus einer Entfernung von einigen Metern
begeben sie sich in die Flucht. Die nach dem Nistplatz suchende Odynerus-
Wespe irrt stundenlang an der Losswand herum und beginnt wiederholt ein
Loch auszuscharren. Es geniigt jedoch eine raschere Anniherung oder eine
plotzliche Bewegung, um sie von dem begonnenen Nestbau wegzuscheuchen.
Lisst man sich aber in der Nihe einer nestbauenden Wespe nieder, wihrend
diese bereits die Rohre verfertigt, so wird sie bei einer Bewegung zwar auf-
gescheucht, fliegt jedoch bald zuriick und setzt ihre Arbeit fort. Den einen
Fuss einer gelihmten Spinne hielt ich mit einer Pinzette, den anderen Fuss hielt
die Wespe! Ich habe sogar mit der Hand einem Odynerus die als Larvenfutter
eingebrachte Afterraupe weggenommen, ohne dass dieser sich in seiner Arbeit
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hiatte storen lassen. Wenn jedoch das Ei bereits abgelegt und das Nest ver-
schlossen ist, wird die Wespe wachsamer. Mehr als einmal geschah es, dass
die Wespe endgiiltig ihr halbwegs verschlossenes Nest verliess, wenn ich wih-
rend der Fotoaufnahme der letzten Etappe der Nestverschliessung eine zu
rasche Bewegung machte. Die Wespe reagiert also elastisch auf dussere Reize.
Je ndher der Zeitpunkt der Eiablage heranriickt, um so stkirker wird das
Abwehrvermogen gegen dussere Reize zuriickgedringt. Thre Reaktion steht also
im umgekehrten Verhiltnis zu der Nihe der Eiablage.

II. An der Losswand zu Tihany nistet massenhaft auch Anthophora
parietina var. fulvocinerea Dours. Im Mai 1960 fand ich ein Anthophora-
Nest, das auf ein Paragymnomerus spiricornis Spin.-Nest, auf dessen abge-
brochene, stummelhafte Rohre, aufgebaut war (Méczir 1961c). Als Beleg habe
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Fig. 1. Anthophora parietina var. fulvocinerea Dours. baute die Flugrohre seines Nestes
am Lésswand in Tihany auf eine abgebrochene, stummelhafte Réhre eines Paragym-
nomerus spiricornis SpiN.—Nestes.
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ich auch die hineinfliegende Anthophora fotographiert (Fig. 1). Nachdem ich
die Wandpartie goffnet hatte, gelang es mir auch, die Paragymnomerus-Brut-
wiegen zu finden, die in einen gemeinsam beniitzten Hauptgang miindeten. Mit
der Beniitzung der fremden Baute hat sicht die eingewurzelte, herkommliche
Bauart der Anthophora griindlich umgestaltet. Sie baute die Rohre ihres Vor-
baues anfangs nach oben, baute ausserdem das Gefiige fester, indem sie die
Lehmkliimpchen dicht nebeneinanderkittete, dann wurde die Réhre allmihlich
umgebogen und zuletzt gewohnheitsgemiss nach unten herabhingend vollendet.
Die Basis musste fester gestaltet werden, um den hinabhingenden Teil halten
zu konnen. Es liegt die Vermutung nahe, dass die Anthophora bereits beim
Bau des aufwirtsragenden Teiles wissen diirfte, dass dieser Teil fester gebaut
werden muss. Hitte sich die Anthophora nicht den Gegebenheiten der Para-
gymnomerus-Rohre anpassen konnen, so wiirde sie ihr regelrechtes Nest an
irgendeiner anderen Stelle der Losswand errichtet haben. Ein andere Antho-
pgora fand sein Schmarotzer: Trichodes apiarius L. (Cleridae) in seinem Nest
als sie nach Nahrungsaufnahme zuriickkehrte. Ein solches Zusammentreffen
diirfte sich im Leben bereits vorhergehender Generationen von Anthophora-
Arten ereignet haben, weil das von mir beobachtete Anthophora-Exemplar das
Feind ohne Verzug zu entfernen begann (Fig. 3).

Ein Beispiel fiir die Anpassungsfihigkeit stellt auch der folgende Versuch
dar: Sceliphron destillatorium Tinic. baut ihr Nest aus Lehmkliimpchen ne-
beneinander in den vor Regen geschiitzten Spalten und Rissen der Losswand.
Ich mochte hier nicht auf Finzelheiten eingehen und beschrinke nicht auf die
Bekanntgabe eines Versuchsergebnisses. — Ein Weibchen entfernte sich, nach-
dem es in dem eben verfertigten Nest die erste Spinne untergebracht und auch
ein Ei darauf gelegt hat. Nun habe ich aus einem anderen Nest vier weitere
Spinnen in das Nest gesetzt, so dass die zuriickkehrende Wespe nur mehr
eine Spinne in das Nest zu pressen vermochte. Als sie nochmals erschien,
brachte sie nicht mehr eine Spinne mit sich, sondern ein Lehmkliimpchen, mit
dem sie das Nest verschloss. Anstatt sechs Spinnen brachte sie also nur zwei.

III. Da ich mich mit der Beobachtung von Paragymnomerus spiricornis
Sein.-Art am eingehendsten beschiftigt habe (MoczArR 1960a,b, 1961a, 1962),
kann ich im weiteren iiber die Titigkeit dieser Art berichten.

Um meinen speziellen Zielsetzungen gerecht zu werden, habe ich auf der
Losswand in Tihany eine Reihe von Tieren mit tiglich geinderten Lackfarben
und ihre Réhren mit Flaggen bezeichnet, die kleine Nummer trugen, in der
Absicht, mehr Einzelheiten in Erfahrung zu bringen. Die Tiere wurden im ab-
gekiihlten Zustand bezeichnet und es stellte sich heraus, dass sie auf diese
Weise ihre Reflexhandlungen spiter ungehindert fortsetzen. Eine Betiubung
mit Aether ist nicht zu empfehlen, denn dann fliichten die Tiere zumeist und
kommen an demselben Tage nur vereinzelt zuriick. Im Laufe meiner Beobach-
tungen gelangte ich unter anderem in den Besitz der folgenden konkreten Daten:

Zwecks Nahrungsaufnahme entfernten sich die Tiere tiglich 2—3-mal,
durchschnittlich je 62 Minuten lang — ausnahmsweise 2 oder gar 20 Tage
lang — aufgesucht, d. h. weiter ausgebaut. In rund jeder 5 Minute entfernten
sie sich, um Wasser zu holen und verbrachten damit eine Minute. Mit dem
herbeigeschafften Wasser wurden 5 Lehmkliimpchen verfertigt, ein Lehmkliimp-
chen innerhalb von 23 Sekunden. Auffallend ist, dass die Wespe die feuchten
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Lehmkliimpchen nicht dicht nebeneinander setzt, sondern immer kleine Zwi-
schenriume frei lisst. Dadurch konnen die Kliimpchen schneller trocknen.
Spiter werden dann auch die Liicken durch weitere Lehmkliimpchen ausgefiillt.
In 6 Stunden und 40 Minuten wurde ein Gang von 63 mm Linge fertiggestellt;
30 mm davon entfielen auf den Vorbau. Das Material der spiter ausgescharrten
Zellen wurde teils zur Erhhung der Rohre, teils zur Glittung des Ganges
verwendet und der Rest mit einem kurzen Rundflung weggeschafft. Eine Zelle
wurde durchschnittlich in zwei Stunden fertiggestellt. In die Zellen wurden
durchschnittlich je 7 Afterraupen getragen. Aus dem Ei schliipfte binnen 3—6
Tagen die Larve, die sich in 7—12 Tagen zu einer graugefirbten, ausgewach-
senen Larve mit glinzend straffer Haut entwickelte. Nach 1—2 Tagen begann
die vollentwickelte Larve ihren Kokon zu spinnen, der in etwa 9 Tagen vol-
lendet war. Nach weiteren 11 Tagen verfirbte sich die Larve gelblich und ihr
Leib schrumpfte ein wenig zusammen, verpuppte sich im April des folgenden
Jahres und nach 2,5—3 Wochen schliipfte das Minnchen, im Juli das Weibchen
aus. Somit umfasst die Gesamtentwicklungsdauer 10 Monate. Die Weibchen
haben eine Lebensdauer von etwa anderthalb Monaten; die betitigen sich durch-
schnittlich bis Ende Juli.

Zur Veranschaulichung der Handlungen der Wespe haben Twarta (1942)
und TsunEeki (1957) eine Formel ausgearbeitet, in der die selbstindigen Hand-
lungseinheiten mit grossen Anfangsbuchstaben gezeichnet werden. Aufgrund
dieser teilweise modifizierten Methode habe ich in der Tatigkeit von Para-
gymnomerus zwei Gruppen unterschieden, und zwar die der Selbsterhaltung
und die der Arterhaltung.

Die Selbsterhaltung ist durch folgende Einzelhandlungen gekennzeichnet:
Warten, Nahrungsaufnahme und Verteidigung. Die Artenhaltungstitigkeit da-
gegen besteht aus: Befruchtung, Suche nach einem geeigneten Nistplatz, Nest-
bau, Eiablage, Herbeischaffung des Futters, Schliessung des Nestes. Die ange-
fiihrten Handlungsweisen lassen sich natiirlich weiter unterteilen. Das sei an
einem Beispiel veranschaulicht. Der Vorgang des Nestbaues umfasst folgende
Handlungen: Scharren, Gangbau, Errichtung des Vorbaues (der Rohre); dem
Scharren geht wiederum das Kneten des Lehmkliimpchens und seine Herbei-
schaffung voran. Das Wesentliche dabei ist der Umstand, dass die Wespe diese
Handlungseinheiten hintereinander durchfiihrt und dass die eine Tatigkeit die
nachfolgende sozusagen induziert. Das Verhalten der Wespe gestaltet sich so
in einer Reihenfolge, in der eine Handlung kettengliedartig der vorangehenden
folgt. Die neue Titigkeit wird also durch einen Reiz ausgelost, der aus der
Gesamtheit der Reize der vorhergehenden Titigkeiten, der ererbten Reflexe
entsteht, in geringerem oder hoherem Masse aber auch von der Umgebung
beeinflusst wird. Lange Zeit fand ich keine Erklirung dafiir, warum die
Wespe ein eben ausgegrabenes Loch wieder zustopft, anstatt dieses fiir den
eigenen Gebrauch weiter zu vertiefen, oder warum das Suchen nach dem
Nistplatz einen Zeitraum beansprucht, der von einigen Stunden bis zu 2 Tagen
dauert. All dies hingt mit den momentanen dkologischen Reizen und Wir-
kungen zusammen.

Beziiglich der Frage, ob dussere Umstinde die Handlungsreihe der Wespe
zu storen vermagen und wie sie sich dazu verhilt, liefern ausser dem hinsicht-
lich der iiber Anthophora und Sceliphron mitgeteilten die folgenden Beobach-
tungen Aufschluss. (Dieser Versuch beantwortet iibrigens teilweise auch Punkt
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4 und 5 der Fragengruppe IIL.) Paragymnomerus spiricornis baut an der Ti-
hanyer Losswand dicht beieinander seine Nester. Es interessierte uns, wie sich
die Wespe verhilt, wenn unter natiirlichen Verhiltnissen der Regen einen
Teil der Rohren durchnisst und dadurch die Eingangsoffnung verstopft. Ver-
sucht sie ihre eigene zu 6ffnen was doch die Einschaltung einer ganz anderen
Handlungsreihe erfordern wiirde. — Oder dringt sie eventuell in ein anderes
Nest hinein? Und welche Tirigkeitsreihe beginnt sie dort? Um dies zu ergriin-
den, habe ich die Réhre der Wespe, die vorher schon dreimal Nahrungsraupen
eingetragen hat, in ihrer Abwesenheit zunichst mit Watte und spiter mit einem
Lehmkiigelchen verstopft. Die Einzelheiten dieser Prozedur habe ich bereits
an anderer Stelle erdrtert und will deshalb hier nur das Endergebnis schildern,
nimlich dass das Tier, solange die Offnung nur mit einem Wattebausch ver-
stopft war, anderthalb Stunden lang die verschiedensten Handlungsreihen be-

Fig. 2. Paragymnomerus spiricornis SpiN. fing an ein neues Nest zu scharren.
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gann: bald fing es an ein neues Nest zu scharren (Fig. 2), bald flog es fort.
Sobald aber das Loch mit Lehm verstopft war, stellte die Wespe das weitere
Suchen ein und verschwand in einer benachbarten Rohre. Sie begab sich also
endgiiltig in ein anderes, ihr bis dahin fremdes Nest, wo sie — nach lingerem
Verweilen im dessen Innere — zunichst die Rohre zu errichten begann (rich-
tiger gesagt scharrte sie zuerst Brutwiegen in dem Gang, um dann mit dem
erhaltenen Material die Rohre zu bauen) und nicht Nahrungsraupen holte,
wie sie es bei ihrem vorigen Nest getan hatte. Hier wiirde also einwandfrei
bewiesen, dass das Tier in ein anderes, in ein fremdes Nest eindrang und
dort seine Titigkeit fortsetzte — allerdings nicht die, in der sie durch dussere
Umstinde unterbrochen worden war, sondern jene Handlungsreihe, die sich
aus dem Zustande des neuen Nestes ergab. Leider hatte ich wegen der bereits
fortgeschrittenen Zeit keine Gelegenheit mehr, ihre weiteren Handlungen — ganz
bis zur Nestschliessung mitsamt der Larvenbeférderung — zu verfolgen. Ich
habe aber der 6fteren beobachtet, dass Paragymnomerus auch das andere Mal
in fremde Nester eindrang. Mehr als einmal sah ich, wie Odynerus Individuen
vor dem einen oder anderen Rohreneingang stritten, und einander fortjagen

2

Fig. 3. Anthophora parietina entfernt seinen Schmarotzer: Trichodes apiarius L. aus seinem
Nest.
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wollten. Offensichtlich ereignet sich diese Erscheinung nur in dem Falle, wenn
ein Paragymnomerus aus irgendeinem Grunde in eine andere, bewohnte Brut-
wiege eindringt und dort dem Eigentiimer begegnet. Auch konnte ich beobach-
ten, wie es einem Paragymmnomerus mislang, beim Heimschaffen der Futterraupe
auf den ersten Anhieb in ihre eigene Réhre hinein zu fliegen, und mitsamt der
Beute herunterrollte und mit seinem schweren Last erneut einen Versuch unter-
nahm, flog dann auch auf die Réhre eines anderen Nestes, drang in die eine
fremde Rohre ein, aus der er aber flugs wieder herauskam, die fiir seine Nach-
kommenschaft bestimmte Raupe, mit sich schleppend und dann nach einigen
orientierenden Rundfliigen auf dem Rande des eigenen Rohrchens aufsitzend,
wieder nachhause fand.

Es ist offensichtlich, dass Paragymnomerus — und wahrscheinlich auch
andere gruppenweise lebende Wespen und Wildbienen — sich am Weiterbau
und an der Weiterentwicklung eines nachbarlichen, fremden Nestes zu beteili-
gen vermogen. Das Eindringen in fremde Nester hatte bereits 1964 auch LIN
als hochwichtige — natiirlich noch primitive — Voraussetzung zum Ubergang
von der solitiren Lebensweise zum Gemeinschaftsleben bezeichnet. Dies ist
allerdings noch weit entfernt von einem kontinuierlichen Fiittern der Nach-
kommen bzw. von der simultanen Anwesenheit zweier Generationen: von
Eltern und Jungen, die bereits einem wirklichen typischen Gemeinschaftsleben
entspricht.

V. Auf den letzten Punkt unserer Fragenstellung, nimlich auf Punkt IV,
auf die Frage, ob die Ertorschung des Verhaltens der Insekten iiber die theore-
tischen Eryzebnisse hinaus auch praktische Beziehungen aufweist, erlaube ich
mir mit einer kurzen Zusammenglssung unserer Befunde bei der Luzerne-For-
schungen antworten. Die wichtige Rolle der Luzerne die sie als Futterpflanze
bekleidet ist allbekannt. Die Grundlage hierfiir ist ein sicherer Samenertrag,
maximale Insektenbestiubung der den speziellen Anbaugebieten entsprechenden
Luzernebestinde und — nicht zuletzt die Bekimpfung der Schidlinge. Dies
hat in den 50-er Jahren die Aufmerksamkeit in aller Welt auf die Apoiden
gelenkt und hat mich veranlasst, zur Losung der okologisch-ethologischen
Probleme dieser Insekten auf Ersuchen der ungarischen Luzerneveredler eine
Landesaufnahme durchzufiihren. Im Laufe von 3 Jahren haben wir 9200
Apoiden eingesammelt, auf 26 000 m*® Fliche 33 000 Exemplare registriert
und von 16 000 Bliitenbesuchsdaten innerhalb 1500 Minuten eine Antwort auf
folgende Fragen gesucht:

1. Welche Apoiden-Arten leben auf unseren Luzernefeldern?

2. In welcher Abundanz und Dominant-Verteilung kommen sie wihrend
der Bliitezeit vor?

3. Welchen Wert weist ihre Bliitenbesuchs-, Nektar- und Pollensammel-
titigkeit auf hinsichtlich Bliitenéffnung und Bestiubung?

Die Aufmessung fiihrte zu unerwarteten Ergebnissen. Zunichst habe ich
die Dominanz Verteilung der die Luzernefelder der verschiedenen Anbaugebiete
aufsuchenden Wildbienenarten (Moczir 1961d) ferner die Abundanz der ein-
zelnen Arten festgestellt (MOczAr 1961b). Anschliessend ermittelte ich die
Aktivitit der wichtigsten Arten, d. h. den Prozentsatz der gedffneten unter
den 100 besuchten Bliiten (MoczAr 1959). Auf Grund dieser Beobachtungen
konnte auch die Anzahl der Bliiten festgestellt werden die Wildbienen pro
Minute aufbrechen.
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Alle diese genauen Daten waren notig, denn es ist keineswegs indifferent,
ob die, den riesigen Samenertrag sichernde, maximale Bestiubungstitigkeit von
den nur in niedriger Individuenzahl vorhandenen, iiber eine ausgezeichnete Ak-
tivitit verfiigenden, d. h. Bliiten besuchenden und offnenden, oder aber von
Pupulationen der individuenreichsten, dominanten und noch befriedigend ak-
tiven Arten mit hohem Offnungsprozentsatz erwartet werden kann.

Um ein richtiges Bild iiber die wahre Tartigkeit der Wildbienen zu ver-
schaffen muss einerseits die Zahl der gedffneten Bliiten mit den Minuten der
Beobachtungszeit dividiert und andererseits der Quotient mit der Individuen-
dichte der entsprechenden Wildbienenpopulation multipliziert werden. Auf
diese Weise ist ein klares Bild liber die Bestiubung geleistete Arbeit fiir simt-
liche Arten erhiltlich (Fig. 4).

Fie. 4. Melitta leporina Pz. leistet fast die erfolgreichste Arbeit bei der Bestiubung der
Luzernen-Bliiten. (Alle Aufnahmen von Verfasser).

In den verschiedenen zoogeographischen Landschaftseinheiten Ungarns
haben wir naturgemiss unterschiedlich zusammengesetzte Wildbienenbevilke-
rungen vorgefunden. Anderen Ukologischen Bedingungen entsprechen andere
Wildbienenfaunen. Als Ergebnis unserer Forschungen ist es uns aber gelungen.
jene Stellen festzusetzen, wo die Wildbienen eine optimale Bestiubungsaktivitit
entfalten und wo die von der Luzerneveredlern entwickelten, prominenten
Luzernesorten hochaktive Bestiuber vorfinden, so dass auch der Samenertrag
ein maximaler werden kann. In praktischer Hinsicht haben sich meine wich-
tigsten okologisch-zonologischen und ethologischen Forschungen auch auf die
Nistverhiltnisse der wichtigsten Wildbienenarten erstreckt und sogar ihre kiinst-
liche Ansiedlung auf Luzernefeldern habe ich erfolgreich versucht.
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Aus den Angefithrten geht deutlich hervor, wie kompliziert sich die Ti-
tigkeit der Wespen und Wildbienen gestaltet und dass sie nicht eine unauflos-
bare, geschlossene Einheit einer einzigen Handlungsserie darstellt, sondern dass
er sich um eine dem Einfluss von Umweltfaktoren unterworfene, diesen sich
nicht selten anpassende, elastisch verinderliche, instinktive Handlungsreihe
handelt. Die Aculeaten reagieren auf iussere Einwirkungen triger, je niher
der Termin der Eiablage riickt. Das erste Kettenglied des Uberganges vom soli-
taren zum Gemeinschaftsleben diirfte das Eindringen in ein fremdes Nest und
die dort fortgesetzte Brutwiegenbereitigung gewesen sein.
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