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1. Einleitung

Dank ihrer meist auffallenden Buntheit und beachtlichen Gréfe,
ihres charakteristischen Schwebfluges und ihres haufigen Auf-
tretens gehdren die Syrphiden zu den bekanntesten und beliebte-
sten Zweifliglern der heimischen Fauna.

Wahrend sich die Imagines aller Syrphiden-Arten ausschlief-
lich von Pollen und Nektar oder Honigtau erndhren und nach den
Bienen zu den bedeutendsten Blitenbestdubern innerhalb der
Insekten gehdren, besitzen ihre Larven ganz unterschiedliche
Lebens- und Erndhrungsweisen.

Besondere Beachtung erfahren zahlreiche Arten, deren Larven
sich von Blattldusen und anderen Nutzpflanzenschddlingen er-
ndhren. Sie sind vielfach zum Gegenstand angewandter Forschung
geworden (SCHNEIDER, 1969; BASTIAN, 1986), da sie aus landwirt-
schaftlicher Sicht grofe Bedeutung haben.

Viele Syrphiden besitzen eine verbliffende optische Ahn-
lichkeit mit wehrhaften Insekten. Besonders haufig und auf-
fallend sind Arten mit gelb-schwarzer Wespenzeichung oder mit
hummeldhnlicher Behaarung und Fdrbung. Durch ihr Aussehen werden
sie leicht mit Wespen oder Hummeln verwechselt.

Die einheimischen Vertreter der Gattung Volucella zeichnen
sich durch einige Besonderheiten aus. Die Art Volucella
bombylans tritt in mehreren Farbmorphen auf, die jeweils ver-
schiedenen Hummelarten ahnlich sind (mimetischer Polymor-
phismus). Die Arten Volucella inanis und Volucella zonaria
besitzen eine weitgehende Ahnlichkeit mit Wespen. Ihre Larven
entwickeln sich in den Nestern der mimetischen Vorbilder.

Da Wespen und Hummeln ihre Nester gegeniber Eindringlingen
verteidigen, miissen Volucella-Weibchen zur Eiablage moglichst
unbemerkt oder unerkannt in deren Nester eindringen. Auch ihre
Larven miussen der Gefahr entgehen, von den Wirtsimagines ent-
deckt und abgetdtet zu werden. Bei zahlreichen Mitbewohnern von
Termiten- und Ameisennestern konnten spezielle morphologische
Strukturen, Duftstoffe und Verhaltensweisen nachgewiesen werden,
die Anpassungen an den Wirt darstellen und ihnen den Aufenthalt
in den jeweiligen Wirtsnestern ermdglichen. In einigen Fdllen
erreichen diese Mitbewohner sogar eine weitgehende soziale Inte-
gration innerhalb der Wirtsstaaten (WASMANN, 1925; WILSON, 1971;
KISTNER, 1979; 1982).



In seiner umfangreichen Monographie iiber die Gattung
Volucella (“Recherches sur 1' organisation et le devéloppement
des insectes Diptéres du genre Volucelle") fiihrt KONCKEL
D HERCULAIS 1875 zwar nahezu vollstdndig alle bis dahin in der
Literatur erwahnten Beobachtungen und Vorstellungen ilber
Volucellen und ihre Wirtsbeziehungen (Eindringen in Wirtsnest
und Lebensweise der Larven) auf, jedoch stehen die Metamorphose
und morphologische und anatomische Untersuchungen an Larven und
Imagines im Vordergrund seiner Studie.

Der Kenntnisstand und die Ansichten dariber, welche Inter-
aktionen zwischen Volucellen und ihren Wirten stattfinden und
welche Bedeutung dabei der Mimikry zukommt, haben sich seitdem
nicht wesentlich erweitert oder gedndert. So werden die Larven
der einheimischen Arten entweder fir Parasiten oder Kommensalen
in den Wirtsnestern gehalten, obgleich iber ihre Lebensweise nur
vereinzelte Beobachtungen vorliegen und z.B. von Volucella ina-
nis bisher uberhaupt nur das letzte Larvalstadium bekannt ist
(KISTNER, 1982). Zudem werden selten die Unterschiede zwischen
Hummel- und Wespennestern berlcksichtigt, die etwa hinsichtlich
der Nestbewachung bestehen und die unterschiedliche
*Anforderungen" an eindringende Volucella-Weibchen stellen. So
sollen sich die Larven von Volucella bombylans sowohl bei
Hummeln als auch bei Wespen entwickeln (SPRADBERY, 1973).

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, folgende Fragen zur
Wirtsbeziehung der einzelnen Volucella-Arten zu Kklaren:

- wie finden Volucella-Weibchen ihre Wirtsnester und welche
Reizqualitaten der Wirte oder Nester spielen dabei eine
Rolle

- wie kénnen die Fliegenweibchen in die bewachten Wirtsnester

eindringen und welche Reaktionen zeigen die Wirtsimagines

- wie leben die Larven der einzelnen Arten in den Wirts-
nestern; welche trophische Beziehung - kommensalisch oder
parasitisch - haben sie zu ihren Wirten

- welche Bedeutung und Rolle hat der Wirt als mimetisches
Vorbild bei der Stabilisierung des mimetischen Poly-

morphismus von V. bombylans (Frage nach dem Mimikrysystem)
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Mit Hilfe vergleichender Untersuchungen von Verhaltensweisen
und morphologischen Merkmalen an Imagines, Eiern und Larven
sollen die wirtsspezifischen Anpassungen und Strategien der
einzelnen Volucella-Arten dargelegt und mégliche Unterschiede

aufgezeigt werden.

Wandmalerei an einem
Haus in der Wespengasse
zu Nurnberg




2. Material und Methoden
2.1 Herkunft und Haltung der Volucellen

Die Fliegen wurden im Freiland gefangen. Die Fanggebiete waren
blumenreiche Wiesen und Waldrédnder in der Umgebung von Freiburg
i.Br. am Schoénberg und der Vorbergzone sowie im Elsap (Vogesen)
in der Nahe von Munster (Braunskopf). Da Volucella bombylans im
siidlichen Oberrheingebiet nur noch in Naturschutzgebieten und in
den Vogesen iiberhaupt vorkam, wurden Tiere v.a. in den Schweizer
Alpen in einem Gebiet (ca. 1800 m GUNN.) mit ausgedehnten Almwie-—
sen oberhalb des Dorfes Mathon (Graubiunden) gefangen. Die Art
war dort hdufig zu finden.

Die gefangenen Tiere wurden mit einem numerierten Opalith-
pliattchen (Kéniginnenplattchen) individuell markiert und einzeln
in durchsichtigen Plastikdosen (9x9x11 cm) mit Gazedeckel ge-
halten; der Boden der Dosen war mit feuchtem FliePpapier ausge-
legt; ein diagonal eingesetztes Pappestiick diente als Kletter-
wand. Die Fliegen wurden mehrmals taglich mit Zuckerwasser ge-
fiittert.

Die Larven wurden zum groffien Teil aus abgelegten Eiern ge-
fangener Weibchen gezogen, aber auch aus ausgegrabenen Hummel-
und Wespennestern entnommen. Die Larven von V. bombylans, V.
pellucens und V. zonaria konnten in Plastikdosen oder Petri-
schalen, die mit Fliefpapier oder Torfmull ausgelegt waren, ge-—
zlichtet werden. Als Futter diente fiir die beiden ersten Bliiten-
pollen aus Bienenhdéschen, letztere wurden mit toter Wespenbrut
gefliittert. Zudem wurden Larven von V. bombylans in Nestern ver-
schiedener Hummelarten gehalten und von V. pellucens, V. zonaria
und V. inanis in Nestern von Paravespula vulgaris und P. germa-
nica. ‘

Mature Larven (L3)‘Qﬁrden in Plastikdosen (11x11x6 cm) mit
feuchtem Torfmull in einem Thermoschrank bei 4° C ulberwintert.

In einer Dose befanden sich bis zu 15 Larven.
2.2 Herkunft und Haltung der Wirte

Als Wirte dienten VO&lker verschiedener Hummel-Arten und Wespen-

vdlker von Paravespula vulgaris und P. germanica. Daneben wurden



auch VOlker von Dolichovespula media, D. norvegica und Vespa
crabro gehalten (s. Anhang: Kap. 11).

Einige Hummelarten (B. terrestris, B. lapidarius) konnten im
Labor zur Nestgriindung gebracht werden. Dazu wurden lUberwinterte
Kéniginnen -im Freiland gefangen und in Holznistkasten angesie-
delt. Die meisten Vdlker wurden jedoch im Freiland ausgegraben
und samt Nestmaterial (meist bestand die auBere Nesthille aus
Resten eines ehemaligen Mausenestes) in einen Holzkasten umge-
setzt. Die Kdéniginnen und einige der Nester stammten aus der Um-
gebung von Freiburg. Die Untersuchungen in Mathon (Graubiinden)
wurden mit autochtonen Hummelvélkern durchgefihrt, die zum Zeit-
punkt (Ende Juni) der Bergung der Nester erst wenige Arbeiterin-
nen hatten.

Als Nesthdéhle dienten Nistkdsten aus Holz (25x21x19 cm oder
35x29x19 cm) (Abb. 1).

Abb. 1: Holznistkasten mit Vorraum flir die Haltung von Hummel-
und Wespenvdlker.

Sie wurden innen je nach Grdpe des Hummelnestes zur besseren
Warmeisolierung mit Torfmull oder zerrissenem Zellstoff ange-
filllt, letztere wurde von den Hummelarbeiterinnen meist weiter
zerkleinert. Die Hummeln konnten den Nistkasten durch eine



kreisrunde Offnung (¢ 2 cm) verlassen, und in einem sog. Vorraum
(20x21x11 cm.bzw. 35x30x11 cm) (Abb. 1) herumlaufen bzw. fliegen.
Die Seiten dieses Vorraums bestanden aus durchsichtigem Plexi-
glas. Der gesamte Vorbau konnte nach Bedarf abgebaut werden.
Sollten die Hummeln z.B. wdhrend eines Versuchs nicht im Frei-
land fliegen, konnten sie im Vorraum uber langere Zeit mit
Zuckerwasser gefittert werden. Zusdtzlich konnte seitlich an den
Vorraum ein Plastikrohr (¢ 2 cm), als Nestgang, angebracht
werden (Abb. 1). Durch beliebige Verldngerung des Rohres konnte
der Nistkasten z.B. filir Versuchszwecke umgestellt werden, ohne
dap sich dabei die Anflugsituation fiir die Hummeln &nderte, da
die Ein- bzw. Ausflugsdffnung des Nestgangs nicht verschoben
wurde. Die Hummelnistkdsten befanden sich in der Regel im Freien
(Institutsgarten Freiburg; Huttenvorplatz Mursenas/Mathon), so
dap die Arbeiterinnen normale Sammelfliige unternehmen und die
Entwicklung der VOlker natirlich verlaufen konnte. Dies hatte
allerdings auch zur Folge, daP die Nester von Parasiten wie
Psithyrus (Apidae) oder Aphomia (Pyralididae) befallen wurden.
Um grdfere Ausfdlle zu vermeiden, wurden sie woéchentlich
kontrolliert und die Parasiten nach Mdéglichkeit entfernt.

Die Wespenvélker stammten v.a. aus Dachboden- und Erdnestern
der ndheren Umgebung von Freiburg i.Br.(*’. Alles Nestmaterial
und méglichst viele Arbeiterinnen wurden zunidchst zum Transport
in einen geschlossenen Behdlter gebracht und erst nach genauem
Absuchen aller Waben nach Dipterenlarven in den gleichen
Holznistkdsten wie Hummelnester angesiedelt. Durch die Bergung
und Wabenkontrolle blieben die Nester nicht unversehrt, jedoch
hatten die Wespen innerhalb weniger Tage die entstandenen
Schdden wieder ausgebessert und Nesthiille und Wabenbau den neuen
Verhdltnissen angepaft. Die bevélkerten Nistk&sten wurden im
Institutsgarten aufgestellt, so dap die Wespen weiterhin die

Versorgung und Entwicklung ihres Volkes besorgen konnten.

(*)Da es sich als schwierig herausstellte, geniigend Wespen-
nester zu finden, bewadhrte sich die Zusammenarbeit mit der
Freiburger Feuerwehr, die entsprechende Meldungen und
"Hilferufe"” von Biirgern dankenswerterweise weiterleitete.
Das Angebot einer Kostenlosen und umweltfreundlichen (kein
Biozideinsatz) Wespennestbergung wurde immer bereitwillig
angenommen.



Von vier Hornissenvdlkern waren zwei in Vogelnistkasten an-
gelegt, so dap sie leicht und unversehrt transportiert werden
konnten. Sie wurden in diesen belassen und entwickelten sich
dort weiter. Die beiden anderen Vélker, die in Holznistkédsten
umgesetzt werden muften, gingen vorzeitig zu Grunde.

2.3 Verhaltens-Beobachtungen und -Versuche

Die meisten Beobachtungen und Verhaltensexperimente zur Wirts-
nestfindung wurden in einem Gazezelt (L.: 4.5 m; Br.: 2 m;

H.: 2 m) (Abb. 2), das als Flugkdfig diente und im Freien aufge~
stellt werden konnte, durchgefiihrt. Die Decke und die Seiten-
winde bestanden aus Nylongaze, die tUber das Stangengerist eines
ehemaligen Hauszeltes gespannt war. Die Eckstangen konnten zur
Verankerung ein Stiick in das Erdreich geschoben werden; die
Bodenfldache blieb frei und bot den natirlichen Untergund
(Rasen) .

Abb. 2: Gazezelt mit Nist-
kdsten und Videokamera




Untersuchungen im Gazezelt wurden sowohl im Institutsgarten
in Freiburg als auch wahrend zweimonatiger Aufenthalte (Sommer
1983-1985) in den Alpen bei der Hiitte Mursenas/Mathon (Fang-
gebiet V. bombyvlans) durchgefihrt.

Verschiedene Verhaltensbeobachtungen wurden mittels einer
Videokamera {Panasonic Schwachlichtkamera) aufgezeichnet.

Die genauere Beschreibung der Versuchsanordnung zu den ver-
schiedenen Verhaltensversuchen erfolgt jeweils in den entspro-
chenden Kapiteln.

2.4 Mikroskopische Praparationen

Die morphologischen Untersuchungen an Antennen der Imagines, an
Chorionstrukturen der Eier und am Cephalopharyngealapparat und
der Cuticula der Larven wurden mit Hilfe licht- und raster-
elektronenmikroskopischer Methoden durchgefiihrt.

Zur lichtmikroskopischen Betrachtung wurden die Objekte in
Polyvinyl-Lactophenol eingebettet.

Histologische Schnitte im Kopfbereich der Larven wurden mit-
tels der Gefrierschnittechnik durchgefiihrt (Schnittdicke: 10 n).
Gerdtetyp: Frigocut Reichhart-Jung; Fixierung: Bouin, 2 Std.;
Farbung: Hématoxilin-Eosin

Zur REM-Untersuchung (Gerdtetyp: Zeiss Nanolab 7) wurden die
Objekte tuber eine Alkohol-Aceton-Reihe entwdssert, durch das
Critical-Point-Verfahren getrocknet {(Gerdtetyp: Balzers, CPD-
Typ 020) und im Sputter {(Geratetyp: Polaron E 51000) vergoldet.

2.5 Radioaktive Markierung

Zum Nachweis einer ektoparasitischen Erndhrungsweise der Larven
von Volucella inanis wurden radioaktiv markierte Aminosduren in
Wespenlarven injiziért;-b

Die Ausgangsprobe, ein Gemisch von finf 3H-Aminosauren (Code
TRK. 550; 1 m Ci/ml) der Firma Amersham, England, wurde mit PBS
auf 1 uCi pro 0.5 pl verdinnt. Die Injektion von jeweils 0.6 nl
der Probenlésung erfolgte unter COz NarKose mittels einer Agla-
Spritze und ausgezogener Glaskapillare. Einstichstelle und Mund
der Larve wurden mit Sekundenkleber (Henkel; Pattex) ver-

schlossen.



Die Volucella-Larven befanden sich 4-6 Tage zusammen mit den
Wespen in einer mit Gaze verschlossenen Dose im Thermoschrank
(Temp.: 28° C), bevor sie zur Radioaktivitidtsmessung préapariert
wurden. Es folgte eine getrennte Messung der Hamolymphe, der
Cuticula, der freipdparierten Innereien und eines alkoholge-
trénkten Zellulosestreifens (80% Athanol), mit dem die Larven
auPen abgewischt wurden. Die Larvenproben muBten in 100 pl NaOH
und 1 ml Soluen geldst werden. Die funfminiltige Aktivitate-
messung erfolgte mit Hilfe eines "Liquid Scintillations Coun-
ters" (Beckmann LS 7500), im DPM-Modus unter Benutzung von
Instagel (Zinsser) als Scinzillationscocktail.
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3. EINHEIMISCHE VOLUCELLA-ARTEN
- AUSSEHEN, VERBREITUNG, VORKOMMEN, PHANOLOGIE

Die Gattung Volucella Geoffroy (1762) ist weltweit mit zahl-
reichen Species verbreitet (CURRAN, 1926; SACK, 1932; TELFORD,
1973). In Mitteleuropa sind nur finf Arten vertreten:
Volucella bombylans, V. pellucens, V. inanis, V. Zzonaria und
V. inflata.

Die Fliegen sind meist grof und wirken plump. Sie besitzen
ein héckerartig vorgezogenes Gesicht und tragen eine reich ge-
fiederte Fiithlerborste. Einige Vertreter dhneln in Form und Farbe
jeweils verschiedenen Hymenopteren. Wie bei allen Syrphiden rei-
chen bei den Midnnchen die Augen soweit zur Stirn, dap sich ihre
Raénder beriihren. Die Borstenhaare zwischen den Facetten sind bei
ihnen deutlich langer als bei den Weibchen.

Die Imagines von Volucella sind Bltitenbesucher und erndhren
gich von Nektar und Pollen. Mit ihrem langen Riissel kdénnen sie
auch tiefe Blliten ausbeuten. Das zweilappige Labellum befdhigt
sie, die Antheren gezielt nach Pollen abzutasten. Die mittel-
europadischen Arten haben nur eine Generation pro Jahr (uni-
voltin); ihre Larven entwickeln sich artspezifisch in den
Nestern von Hummeln oder sozialen Wespen. Letzteres gilt nicht
fir Volucella inflata.

- Volucella bombylans (Linnaeus, 1758)

Die Fliegen sind dicht behaart und treten in drei distinkten
Farbmustertypen auf, die jeweils verschiedenen Hummelarten
ahneln (Abb. 7) (vgl. Kap. 8.3). Bei V. bombylans besitzen die
Weibchen deutlich langere und zahlreicher gefiederte Antennen
als die Mannchen (sexualdimorph) (Kap. 4.3; Abb. 15; 16). In der
Kérperlédnge kénnen die Tiere von 10 mm bis 16 mm variieren (vgl.
Abb. 4). Da sich die Gesamtlange der Fliegen wegen der
ungleichen Korperhaltung, der genadelten Tiere nur ungenau
abmesgen und vergleichen 14ft, wurde zur Darstellung der
Kdérpergrdfenvariation ein Fligelldngenmaf verwendet: Lange der
Costalader von Querader h bis Radialader R: (Abb. 4). Dabei
wurde angenommen, daf die Flligellange, wie bei Hummeln
(PEKKARINEN, 1979; SOWIG, 1988), mit der Kdérpergrofe korreliert

ist.
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Die Art ist in ganz Europa und Nord- und Westasien verbrei-
tet (LUNDBECK, 1916; SACK, 1932). )

In der sudl. Oberrheinebene treten die ersten Tiere Ende Mai
auf, wie bei den anderen Arten erscheinen zuerst die Mannchen;
Mitte Juli fliegen dann nur noch vereinzelt Weibchen (Abb. 3).
Im Untersuchungsgebiet Mursenas/Mathon (1800 m (NN) war die
Phanologie bei V. bombylans um etwa einen Monat verschoben

(Anfang Juli-Ende August).

V.inanis S
V.pellucens
V.zonaria
' i t } t + t + t t +
F M A M J J A ) 0 N D
Abb. 3: Phanologie der verschiedenen Volucella-Arten in der

slidl. Oberrheinebene.
Man findet die Tiere v.a. an Waldsdumen blitenreicher
Wiesen. Wahrend bei einigen Syrphiden (Eristalis tenax: KUGLER,
PESCHKEN, 1965;
1988) eine Bevorzugung gelber Farbattrappen nachgewiesen

1950; Metasyrphus corollae:
LUNAU,

Eristalis pertinax:

wurde und die meisten Schwebfliegen v.a. auf gelben und weifen

Bliiten anzutreffen gind, fliegt V. bombylans im

augschlieflich blaue und blauviolette Bliiten an.

strierten Blitenbesuchen waren nur 4 auf gelben
gelbe oder weife Bliiten nicht seltener waren.
Die Mannchen halten sich bevorzugt an Wald-
auf.
Warte aus Spahflige,
(n = 12)

decken. Individuell markierte Mdnnchen

Freiland nahezu
Von 192 regi-
Bliten, obgleich

und Buschsdumen

Sie unternehmen von einer die Bodenvegetation iberragenden
um kopulationsbereite Weibchen zu ent-

verweilten bei

glinstigen Witterungsbedingungen jeweils nur fir die Dauer eines

Nachmittags (ca. 3 Std.) am selben Platz (Revier),

Umkreis von 1-2 m? andere Mannchen, Fliegen und

wobei sie im

auch Hummeln an-

flogen, verfolgten und moglicherweise vertrieben. Nur einmal



befand sich ein Mannchen an zwei aufeinanderfolgenden Nachmit-
tagen im selben Revier. Patrouillienfliige an Bliten, wie sie von
anderen Syrphidenmannchen bekannt sind (MAIER & WALDBAUER,
1979), konnten bei Volucella niemals beobachtet werden.

Trotz mehrjahriger Freiland- und Laborbeobachtungen konnte
nur eine Kopulation von V. bombylans (Freiland) und zwei von V.
inanis (Labor) beobachtet werden, wobei die Padrchen ca. 1 Stunde
in Kopula yerblieben. e
wmﬁ‘zéﬁmaéiﬁch sind die Volucella-Arten monaggg%iﬁg. Es leéﬁg
lTeidet nicht, V. bombylans im Labor oder im Flugzelt zur Paarung

zu bringen.

- Volucella pellucens {Linnaeus, 1758)
Auper dem zweiten Abdominalsegment, das durchscheinend und weif-
lich gefdrbt ist, sind der Thorax und die ubrigen Abdomen-
segmente schwarz mit einem bl&ulichen Schimmer (Abb. 8). Eine
optische Ahnlichkeit mit einheimischen Hymenopteren liegt nicht
vor. Bei den Mannchen ist im Unterschied zu den Weibchen am 2.
Abdominal-Tergit in der Mitte eine schwarze Langslinie ausge-
bildet. Kérperlinge: ca. 13-18 mm (vgl. Abb. 4).

Die Art ist v.a. in Nord- und Mitteleurvpa verbreitet, Kommt
aber auch in Japan vor (LUNDBECK, 1916; SACK, 1932).

V. pellucens ist die haufigste einheimische Volucella Art.
Man findet sie auf Bliiten an Waldwegen, in der offenen Land-
schaft und in Hausgdrten. Die ersten Fliegen erscheinen etwa
Mitte Juni; man kann Imagines (Weibchen) bis Anfang Oktober be-
obachten. V. pellucens hat von den einheimischen Volucella-Arten
die langste Flugzeit (Abb. 3).

- Volucella inanis (Linnaeus, 1758)
Mit ihrem gelben Gesicht, dem schwarz-gelben Thorax und einem
gelb-schwarz gebanderten Abdomen haben die Fliegen eine grofe
Ahnlichkeit mit Wespen (Abb. 9). Das Abdomen ist im Vergleich zu
den anderen Arten schlanker.

Auffallend ist die geringe Variation der Kérpergrdfe (ca. 15
-16 mm). Die Messung der Flugeladerlangen (Costalader) bei
zahlreichen Weibchen verschiedener Volucella-Arten zeigt eine
deutlich geringere Varianz der Flugeladerldnge bei V. inanis

gegenuber V. pellucens und V. bombylans (Abb. 4).
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Abb. 4: Fligeladerlange (Costalader von Querader h bis Radial-
ader R:i) der Weibchen verschiedener Volucella-Arten.

V. inanis ist v.a. in Mittel- und Sideuropa verbreitet, in
England kommt sie nur im Siden vor (SACK, 1932; STUBBS & FALK,

1983} . Bei LUNDBECK (1916) wird auch auf eine Verbreitung in
Syrien hingewiesen.
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Man findet die Fliegen beim Blitenbesuch an Waldsaumen,
Waldwegen und in Stadtgérten, wobeil sie im Stadtgebiet auch weit
hinauf bis an Blumen auf Dachterrassen und Balkonen fliegen.

Die Imagines von V. inanis treten als letzte Volucella-Art
erst Mitte August auf; bis Mitte Oktober (Abb. 3) kénnen noch
Tiere gefunden werden.

Bei Larvengruppen, die im Labor zur Verpuppung gebracht
wurden, waren die ersten Tiere, die schlupften, immer Mannchen.
Erst 3 bis 4 Tage spdter schlipfte dann die Mehrzahl der Weib-

chen (Abb. 5). Dies stimmt auch mit den Beobachtungen im Frei-
land uberein.

30 T Veolucella inanis
n=96

25 4

5 - [ ]

Individuenzah!

10 <+

t t t } t H }
1 2. 3 4. 5. 6. 7 8. Tag

Abb. 5: Zeitliche Schlupffolge der Geschlechter bei Volucella
inanis (19.9 - 26.9).
[(J:o™m =5 | :gn-=42
m'j{-aTcx
Dies ruhrt nicht von einer unterschiedlichen Verpuppungsdauer,
beide Geschlechter haben eine Verpuppungsdauer von ca. 24 Tagen,
sondern die médnnlichen Larven verpuppen sich entsprechend
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friher. Abbildung 7 zeigt, dap aus Larven, die sich zuerst ver-
puppten (I: Verpuppung bis zum 25.8) zu 98% minnliche Fliegen
schlipften, wadhrend aus spéteren Puppen (II: Verpuppung bis
29.8) nur noch 20% Mannchen und 60% Weibchen schliipften.

100 T _ Volucella inanis
® n=45 n=60
[y
[V]

o -
Q
1
o VT
b
a 1
2
L
g i
O
o o
?
-l
I I1

Abb. 6: Anteil der Midnnchen bzw. Weibchen von Volucella inanis
aus friher (I) und spdter (II) verpuppten Larven.
I: Verpuppung bis 25.9; II: Verpuppung vom 25.9 - 29,9

J:d g

- Volucella zonaria {(Poda, 1761) pierd phi i,
Die Art gehdrt zu den grdften und auffallehdsten Schwebfliegen.
Im Unterschied zu V. inanis ist der Thorax nicht schwarz sondern
rot-braun gefdrbt, auch die Fliigel haben einen rot-braunen
Schimmer. Durch ihre Grépe und Farbmusterung haben die Tiere
eine grofe Ahnlichkeit zu Hornissen {(Abb. 10). Kdrpergrdfe: ca.
18-20 mm.

V. zonaria ist in Slid- und Mitteleuropa und in Ost- und Zen-
tralasien verbreitet (SACK, 1932). Nach England ist die Art erst

in jlingerer Zeit eingewandert (Erstnachweis 1870) und wurde erst
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ab 1940 in Sidengland hiufiger gefunden (SMITH, 1974; STALLWOOD,
1979} .

Die wenigen Freilandfunde (n = 7) im siildl. Oberrheingebiet
erfolgten in der Zeit von Mitte Juni bis Mitte August (Abb. 3).

- Volucella inflata (Fabricius, 1794)

In ihrem Aussehen hat die Art eine grofe Ahnlichkeit mit V.
pellucens. Unterschiede bestehen in der Farbung des 2. Abdo-
minal-Tergites und des dorsalen Thoraxrandes, die bei V. inflata
rétlich-braun gefarbt sind. Mit einer Rérpergrdfe von

ca. 12-15 mm ist sie die kleinste heimische Art.

Nach SACK (1932) ist V. inflata in Europa und Sibirien ver-
breitet.

vVon der Art wurden insgesamt nur drei Exemplare im Freiland
gefunden (2 d': 20.5.1985, Mooswald Freiburg; 1 g 24.5.1985,
Taubergiefen) .

Es liegen Beobachtungen vor, wonach Weibchen ihre Eier an
Baumflup ablegen. Im gleichen Substrat wurden auch Larven ge-
funden, die man fir V. inflata-Larven hdlt (STUBBS & FALK,
1983).

Abb. 7: Volucella bombylans {s.5.17)
a: Farbmorphe Vbp (d)
b: Farbmorphe Vbb (g)
c: Farbmorphe Vbh (g)

Abb. 8: Volucella pellucens (g) (s.5.18)
Abb. 9: Volucella inanis (g)

Abb. 10: Volucella zonaria (3)
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4. WIRTSFINDUNG

Die Larven der untersuchten Volucella-Arten entwickeln sich in
Nestern von Hummeln und sozialen Wespen. Die Weibchen suchen zur
Eiablage die Wirtsnester auf. Sie missen somit iiber Mechanismen
verfiugen, geeignete Eiablegeplatze zu finden und zu erkennen.
Diese Habitatselektion kann nur mit Hilfe angeborener oder ge-
prdgter Verhaltensweisen erfolgen. Die Volucella-Weibchen kénn-
ten dabei optische, akustische und/oder olfaktorische‘Eigen—
schaften von den Wirtsnestern und deren Bewohnern als Signal-
reize nutzen.

Zur Kldrung der Wirtsfindemechanismen wurde das Verhalten
der Weibchen vor den Wirtsnestern beobachtet und Verhaltens-
experimente zur Reaktion auf die genannten Signalreize durch-

gefiihrt.

Versuchsbedingungen

Die Mehrzahl der Beobachtungen und Versuche wurde in einem Gaze-
zelt im Freien durchgefuhrt (vgl. Kap. 2.3; Abb. 2).

Die Untersuchungen an V. bombylans fanden meist im Unter-
suchungsgebiet Mursenas (Schweizer Alpen) statt. Dazu wurden
zuvor im Freiland gefangene Volucella-Weibchen in das Gazezelt
eingesetzt und auch dort gehalten (bei der Haltung in Kleineren
Kafigen beschadigten die Fliegen .schnell ihre Fligel); grofie
BlumenstrauBe von Geranium pratense, die am Boden in Vasen auf-
gestellt waren, dienten als Nahrungsquelle und Ubernachtungs-
platz. In dem Zelt befanden sich meist ca. 30 Weibchen. Durch
tdgliche Neufange wurden Verluste von Tieren z.B. durch
schlechte Witterung, Spitzmause oder Flugunfahigkeit wieder er-
setzt. Die Versuche mit V. pellucens und V. inanis wurden in
demselben Gazezelt im Institutsgarten in Freiburg durchgefihrt.
Die als Wirte angebotenen Hummel- und Wespennester waren in
Holzkasten angesiedelt (vgl. Kap. 2.1; Abb. 1; Abb. 13). Sie
wurden jeweils fiir die entsprechenden Versuche im Gazezelt
aufgestellt. Die Hummeln und Wespen Konnten ihr Nest verlassen,
innerhalb des Zeltes fliegen und Nahrung suchen.

In den Alpen konnten Beobachtungen oder Versuche nur bei direk-
tem Sonnenschein durchgefuhrt werden, da nur dann die fiir die
AKktivitdt der Fliegen notwendigen Aufentemperaturen erreicht
wurden.

4.1 Verhalten vor dem Wirtsnest
4.1.1 Volucella bombylans
V. bombylans-Weibchen findet man im Freiland vor allem beim

Bliitenbesuch. Gelegentlich entdeckt man sie auch in der boden-

nahen Vegetation, wenn sie auf Bldttern sitzen. Es konnte jedoch
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niemals becbachtet werden, dap Weibchen uUber langere Zeit
weitere Strecken Uber dem Boden fliegen; ein Verhalten, wie es
z.B. fir die Weibchen der Kuckuckshummeln Psithvrus tvpisch ist,
wenn sie Wirtsnester suchen.

Bemiihungen, guantitative Beobachtungen von V. bumbylans-
Weibchen beim Besuch sowohl an natiarlichen Hummelnestern (je ein
Volk von Bombus terrestris, B. hortorum und B. mastrucatus) als
auch an im Freien aufgestellten Nestern in Holzkdsten (je ein
Volk von B. terrestris, B. mastrucatus und B. mesomelas) zu
machen, scheiterten, weil zu selten Volucella-Weibchen die
Nester aufsuchten.

Die Becobachtungen wurden daher in dem Gazezelt durchgefihrt,
in das ausreichend Volucella-Weibchen eingesetzt werden Konnten,
so daPp mit groPer Wahrscheinlichkeit einige der Fliegen die an-
gebotenen Hummelnester besuchten.

Die meiste Zeit des Tages verbrachten die Mehrzahl der V.
bombylans-Weibchen an der Decke und den Seitenwanden des Gaze-
zeltes; zum Blitenbesuch, am Abend und bei schlechtem Wetter
suchten sie die Vegetation am Boden auf. Einige der Tiere (ca.
10% der Zeltpopulation) verweilten jedoch auch tagsiiber, ohne
die Bliten zu besuchen, am Boden. Kamen diese Weibchen einmal in
die Nihe der Hummelkdsten (bis etwa 1 m), so ndherten sie sich
in der Regel auch gezielt dem Flugloch und drangen dann meist in
die Nisthéhle (Nistkasten) ein. Wiahrend der Anndherung und dem
Aufenthalt vor einem Wirtsnest zeigen die V. bombylans-Weibchen

typische Verhaltensweisen:

- In groBerer Entfernung (< 1 m) vom Nesthdhleneingang sitzt
die Fliege mit erhobenem ersten Beinpaar {(Abb. lla). Diese
Haltung wird nur durch mehrfaches kurzes Auffliegen, ndher

in Richtung zum Flugloch, unterbrochen.

~ In unmittelbarer N&he {(ca. 20-1 cm) vor dem Eingang be-
ginnen die Weibchen mit intensiven Putzbewegungen, wobel vor
allem die Fliigel und der nun ausgestilpte Legeapparat geputzt
werden {Abb. 11b, c¢).

- Unterhalb des Flugloches driickt das Volucella-Weibchen beim
Laufen seinen Koérper dicht an den Untergrund (Abb. 11d); der

Eilegeapparat ist dabei weit ausgestiilpt.
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Weibchen vor einem
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{verdandert nach JANDER, 1966)
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Die gesamte Annidherungsphase dauerte bei verschiedenen Weib-
chen von 10 Minuten bis zu iliber eine Stunde. Im Durchschnitt
drangen die Fliegen nach etwa 35 Minuten in die Nesthéhle ein.
Dabei wurde mit der Zeitmessung begonnen, sobald ein Volucella-
Weibchen bis wenigstens auf eine Entfernung von 1 Meter 2zu einem
Hummelkasten gelandet war.

In Tabelle 1 ist die Verweildauer von 9 V. bombylans-Weib-
chen bei Nestbesuchen, gegliedert in die verschiedene An-
ndherungsphasen, zusammengestellt.

Tab. 1: Aufenthaltsdauer von Volucella bombylans-Weibchen in

unterschiedlicher Entfernung vom Nesteingang.
{gemessen vom Zeitpunkt ihres Erscheinens in einer
Entfernung von ca. 1 m vom Nesteingang bis zum Ein-
dringen in den Nestgang); V.b: n = 9.
I: Aufenthalt in gréferer Entfernung (< 1 m) von dem
Nest; II: Aufenthalt in unmittelbarer Nahe (< 20 cm)
des Nesteingangs; &: Summe I+II; (I, II, I: Aufent-
haltsdauer in Minuten).

V.b Hummelnest I Ix z
Nr.

1 B. mastrucatus 1 14 15
2 B. mastrucatus 15 5 20
3 B. terrestris 3 19 22
4 B. mastrucatus 2 25 27
5 B. pyrenaeus 13 14 27
6 B. terrestris 4 26 30
7 B. mastrucatus 15 25 40
8 B. pyrenaeus 2 58 60
9 B. mastrucatus 4 79 83
X 6.6 29.4 36

Nach diesen Beobachtungen (Tab. 1) verweilten V. bombylans-Weib-
chen nur bis maximal 15 Minuten in gréferer Entfernung (ca. 1 m)
von dem Nest. Meist flogen sie schon nach wenigen Minuten in die
unmittelbare Nahe des Flugloches (< 20 cm). Mehr als vier
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Finftel der Aufenthaltszeit hielten sich die Fliegen dann im
Eingangsbereich des Hummelnestes auf (p < 0.01; U-Test).

Wahrend dieser Zeit putzten sich die Tiere sehr intensiv in
der schon beschriebenen Weise oder safen bewegungslos zum Ein-
gang des Nestes gerichtet, Nach dem Putzen liefen sie haufig
eine kurze Strecke auf das Flugloch zu. Das Verhalten (Abb.
11d), bei dem sich die Tiere so fortbewegen, daB ihr Thorax, Ab-
domen und ihr Legeapparat den Untergrund beriithren, wurde immer
dann beobachtet, wenn sich vor dem Nisthdéhleneingang noch der
Holzboden des Hummelkastenvorraums befand. War das Flugloch im
Gras (der Zugang zum eigentlichen Nest fithrte iber eine Réhre,
die auf der Grasnarbe lag), konnte dieses Verhalten nicht beo-
bachtet werden. In dieser Situation versuchten die Volucella-
Weibchen haufig, in der N&he des Eingangs zwischen den kurzen
Grashalmen zum Erdboden zu gelangen.

Erreichten die Fliegen den Nesteingang, verschwanden sie
meist schnell im Flugloch, wenn sich keine Hummel im Eingangs-
bereich aufhielt. Danach fanden die Tiere auch dann zum Nest,
wenn sie dieses erst nach dem Durchlaufen einer bis zu 150 cm
langen Roéhre (PVC-Rohr ¢ 2 cm) erreichen Konnten.

Sowohl das beschriebene Verhalten wie auch der zeitliche Ab-
lauf vor dem Eindringen in ein Wirtsnest stellen keinen Kafigef-
fekt dar, da sich die V. bombylans-Weibchen (n = 13) bei "Frei-
anfligen" in gleicher Weise verhielten. Unter Freianflug wird
hier der Anflug und Nestbesuch von nicht gehdlterten Volucella-
Weibchen an Nester in Hummelnistkdsten auferhalb des Gazezeltes

verstanden.

4.1.2 Volucella pellucens

Die Beobachtungen an V. pellucens wurden im Gazezelt im Insti-
tutsgarten durchgefilhrt. Als Wirtsnester wurden in Holzk&dsten
angesiedelte Wespennester angeboten.

V. pellucens-Weibchen, die erst einmal bis auf etwa 1 m in
die Nahe eines Wespennestes kamen, drangen dann meistens auch in
dieses ein.

Im Unterschied zu V. bombylans saPen die Weibchen von V.
pellucens nicht mit erhobenem ersten Beinpaar (vgl. Abb. 11a)

vor den Nestern. Sie zeigten jedoch wie diese unmittelbar vor
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dem Nesteingang ein intensives Putzverhalten und das Ausstiilpen
ihres Legeapparates.

Durchschnittlich bendtigten die Weibchen ca. 7 Minuten, um
unmittelbar vor das Flugloch zu gelangen; bereits nach ca. 3
Minuten kletterten sie dann in den Nistkasten (p < 0.03; U-Test)
(Tab. 2).

Tab. 2: Aufenthaltsdauer von Volucella pellucens-Weibchen in
unterschiedlicher Entfernung vom Nesteingang bis zum
Eindringen in ein Wirtsnest‘(Paravespula vulgaris,

P. germanica); V.p.: n = 8.

I: Aufenthalt in gréperer Entfernung (ca. 1 m) von dem
Nest; II: Aufenthalt in unmittelbarer Nahe des Nest-
eingangs (< 20 cm); £: Summe I+II; (I, II, Z£: Aufent-

haltsdauer in Minuten).

V.p. I 11 T
Nr.
1 3 1 4
2 3 1 4
3 2 2 4
4 6 2 8
5 9 1 10
6 8 6 14
7 8 7 15
8 15 10 25
b 6.7 3.3 10.5

4.1.3 Volucella inanis

Die meisten Beobachtungen wurden im Gazezelt im Institutsgarten
gemacht.

Von V. inanis-Weibchen konnten zudem zwei Freianfliige an
einen Holznistkasten, in dem sich ein Volk von Paravespula
vulgaris befand, beobachtet werden.

Bei V. inanis war auffallend, daP einige der Fliegenweibchen
schon wenige Minuten, nachdem die Wespen aus ihrem Nistkasten
ausfliegen Kkonnten (im Gazezelt), ein Interesse an dem Wespen-
nest zeigten. Die Tiere flogen in die Nidhe des Holznistkastens,
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wo sie zundchst auf erhdhten Pldtzen, wie z.B. dem Protokoll-
stuhl, landeten {(die Nistkasten mit den Wespen befanden sich
immer auf dem Boden).

Im Vergleich zu V. bombylans und V. pellucens sind V.
inanis-Weibchen sehr geschickte Flieger, die in anhaltenden
Fligen den Innenraum des Zeltes abflogen.

In 8 Fallen, wurde die Dauer der Nestannidherungsphase re-
gistriert. Die Tiere begaben sich nach durchschnittlich 15 Minu-
ten zur Eiablage an den Nistkasten. Die Anndherung konnte dabei
nicht in Phasen unterteilt werden, da die Fliegen in un-
mittelbarer Nistkastenndhe beim Erscheinen einer Wespe immer
wieder abflogen und nach Kurzer Zeit wiederkehrten.

Zeit in Minuten: 51, 18, 17, 15, 10, 5, 5, 3; X: 15.5;
Viieo: n = 8

Im Unterschied zu den anderen Arten zeigten die Weibchen
kein intensives Pﬁtzverhalten. Der Legeapparat wurde ebenfalls
ausgestiilpt, wenn sie sich an dem Nistkasten befanden.

Nur in wenigen Fé&dllen Kletterte ein Weibchen durch das Flug-
loch in das Innere des Nistkastens (n = 3). Meist wurden die
Eier ca. 5 cm vor dem Flugloch oder am Deckelrand des Nist-
kastens abgelegt (n = 12)(vgl. Eiablage Kap. 6.1.4).

Auch bei den Freianfliigen legten die V. inanis-Weibchen die Eier
auBerhalb des Nistkastens in der N&he des Flugloches an die

duPere Kastenwandung.

4.2 Verhaltensexperimente zur Wirtserkennung mit verschiedenen

Signalreizen

Die Verhaltensbeobachtungen vor den Wirtsnestern erlauben keine
Schliltsse Uber die Art der Reize, die zur Wirtsfindung und
Wirtserkennung fithren. Ein Zugang hierzu kann mittels ent-
sprechenden Verhaltensexperimenten zu verschieden Signalreizen
erfolgen.

Bei aphidophagen Syrphiden lenken Farbe und Form des Wirts-—
habitats das Suchverhalten legebereiter Weibchen (DIXON, 1959;
CHANDLER, 1968c; SANDERS, 1979; 1980; 1981; 1983); die Eiablage
wird durch die Ausscheidungen der Blattlduse ausgelést, die im
wesentlichen olfaktorisch wahrgenommmen werden (DIXON, 1959;
BOMBOSCH, 1962; VOLK, 1964; SCHNEIDER, 1969).

Bei Hummel- und Wespennestern bieten die ein- und aus-
fliegenden Arbeiterinnen optische, olfaktorische und akustische
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Flugton) Signale. Auferdem gehen vom Nesteingang (Markierungs-
duft und Nestgeruch) verschiedene Duftreize aus. Es war daher
naheliegend, die Attraktivitdt entsprechender Signale auf

Volucella-Weibchen zu testen.

4.2.1 Zur Bedeutung olfaktorischer Signale bei der Erkennung

des Wirtsnestes fir Volucella bombylans.

Hummelnester stellen sowohl als Pollen- und Nektardepot, aber
auch durch die spezifischen Markierungsdufte der Hummeln eine
reichhaltige olfaktorische Reizquelle dar, die auch auferhalb
des eigentlichen Brutnestes, im Eingangsbereich, wirksam ist.
Hummeln markieren zum einen ihren Nesteingang mit Duftstoffen
der Mandibeldriisen (CEDERBERG, 1977; 1983); des weiteren beduf-
ten sie ihn passiv durch den ihnen anhaftenden Nestgeruch, der
eine Hummel als Duftwolke umgibt und begleitet.

Um die Bedeutung und Wirkung des Hummelnestgeruches fir die
Wirtsfindung von V. bombylans-Weibchen zu priufen, wurden diesen
in verschiedenen Versuchen entsprechende Duftreize geboten.
Dabei sollten zundchst ihre Reaktionen auf olfaktorische Reize

getestet werden.

Vorversuche ergaben, dap die Attraktivitdt z.B. von Wabenmate-
rial auf die Fliegenweibchen erheblich zunahm, wenn die Duft-
quelle zusatzlich mit Luft angestrdémt wurde. Moglicherweise ent-
spricht dies auch der Wirkung vor dem Nesteingang fliegender
Hummeln.

Versuch 1: Mit Hilfe einer Aquarienpumpe wurde ein Luftstrom
durch eine Schachtel (20x10x5 c¢m) geleitet, in der sich Nestma-
terial und Brutzellen von Hummeln (B. mastrucatus, B. terre-
stris) befanden. An einer Seite befand sich eine runde Offnung
mit einem Durchmesser von 2 cm, durch die der Duft ausstrdmte
und durch die die Fliegen in die "Duftschachtel” gelangen konn-
ten. Die Fliegen muften von selbst in die Nihe der Duftquelle
kommen .

Versuch 2: Mit derselben Pumpe wurde der Duft direkt aus einem
bevélkerten Hummelnest abgesaugt und liber einen 150 cm langen
PVC-Schlauch (¢ 2 cm) weiter geleitet. Uber die Schlauchmindung,
aus der der Duft ausstrdmte, war eine Schachtel ohne Boden
(5x6x5 cm): mit einem Offnungsloch (g 2 cm) gestiilpt. Die
Volucella-Weibchen wurden in ca. 1 m Entfernung von der Duft-
quelle am Boden ausgebracht. Der Duft stammte aus Nestern von B.
mastrucatus und B. terrestris.

Die Versuche (1 und 2) wurden innerhalb des Gazezeltes durchge-
fiuhrt. In einem Kontrollversuch {(Nullprobe) wurde nur Luft (ohne
Hummelduft) durch die Schachteln geleitet.
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Unter den Bedingungen der Versuchsanordnung 1 kamen nur etwa
10% der Fliegenweibchen der "Zeltpopulation” in die Nahe der
Duftquelle (potentielle Reaktion), von denen dann aber nahezu
alle Tiere die Schachtel besuchten. Im Versuch 2, in dem die
Volucella-Weibchen zu Versuchsbeginn in die Nahe des Duftes ge-
bracht wurden, begaben sich davon ca. 80% der Fliegen in die
Schachtel.

- Versuch 1 : 23 Besuche (in Schachtel) von 18 Tieren

- Versuch 2 : 40 Besuche (in Schachtel) von 24 Tieren

In allen Versuchen zeigten die Fliegenweibchen, sobald sie
in die Ndhe (ca. 20 cm) der Duftquelle (Schachtel) kamen, die
gleichen Verhaltensweisen, wie sie auch vor einem von Hummeln
beflogenen Nesteingang beobachtet wurden (vgl. Kap. 4.1.1;
intensives Putzen, Ausstiilpen des Legeapparates). Die meisten
Tiere bewegten sich gezielt zur Duftquelle und kletterten durch
die Offnung in die Schachtel hinein.

Es kann hierbei nicht ganz ausgeschlossen werden, dap der
dunkle Eingang in die Schachteln zusatzlich einen optischen Aus-
16ser darstellte. Jedoch fanden die Fliegen auch dann zur Duft-
quelle, wenn sich keine Schachtel lber dem Ende des farblosen
Duftschlauch, aus dem der Duft strémte, befand (V.b.: n = 7).

Die Fliegenweibchen zeigten keine entsprechenden Reaktionen,
wenn bei den verschiedenen Versuchsanordnungen nur Luft (ohne
Hummelduft) angeboten wurde (V.b.: n = 28). Daraus kann gefol-
gert werden, daf allein mit Hilfe des Duftbouguets eines Hummel-
nestes nicht nur das Wirtsfindeverhalten von V. bombylans-Weib-
chen ausgeldst wird, sondern die Duftguellen auch geortet und

gefunden werden konnen.

In den Versuchen legten die Fliegen nur Eier in den Schach-
teln ab, in denen sie auch mit Hummelnestmaterial (Versuch 1) in
Kontakt kommen konnten. Vermutlich sind zur Ausldsung der Ei-
ablage zusatzlich spezifische Reize des Eiablagesubstrates
nétig, die chemotaktisch wahrgenommen werden missen.

Die Bereitschaft zur Eiablage ist bei den einzelnen Weibchen
unterschiedlich: unter Stressbedingungen legen manche Tiere ihre
Eier auch ohne adaquates Substrat ab, wie z.B. nach dem Fang in

der H&lterungsdose.
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Man kann die Weibchen zur Eiablage stimulieren, wenn man sie
in eine abgedunkelte Dose mit Hummelnestmaterial gibt. Die Ei-
ablage erfolgt auch ohne den vorgeschalteten Verhaltensablauf,
der unter naturlichen Bedingungen vor dem Eindringen in ein
Wirtsnest zu beobachten ist. Dies zeigt, daB diese Verhaltens-
weisen keine Reaktionskette darstellen.

In Laborversuchen reagierten die Weibchen auf n-Hexan-Ex-
trakte von Kopfen, Korpern und Brutzellen von Hummeln mit Eile-
gereaktionen (Abb. 12). Dabei 16ste der Brutzellenextrakt, im
Vergleich zu den Extrakten mit den Képfen und den Kérpern von
Hummeln (Versuch 3), hdufiger (40%) eine Verhaltensreaktion aus
(Ausstiilpen des Legeapparates) (p < 0.01; p < 0.025; 4-Felder
Test) (Tab. 3).

Versuch 3: Die Volucella-Weibchen wurden in eine mit Filterpa-
pier ausgelegte Petrischale (g 9 cm) gesetzt, nachdem auf das
Papier zuvor ein Tropfen des entsprechenden Extraktes gegeben
worden und das Losungsmittel verdunstet war. Die Tiere befanden
sich je 3 Minuten in den Petrischalen. Als Verhaltensreaktion
wurde das teilweise Ausstiilpen des Legeapparates (AL) und das
vollstandige Ausstrecken und Tasten des Legeapparates (TL) pro-
tokolliert. Die einzelnen Fliegenweibchen wurden maximal zweimal
pro Extrakt getestet; die Versuche erstreckten sich iUber mehrere
Tage. In der Nullprobe wurde auf das Filterpapier nur LOsungs-
mittel (n-Hexan) gegeben. Die Extrakte wurden von Arbeiterinnen
und Brutzellen von Bombus mastrucatus hergestellt.

Extrakte: 10 Kdépfe in 100 ml n-Hexan; 10 Kdrper (ohne Kopf) in
300 ml n-Hexan; Zellenstiick in 300 ml n-Hexan. Auf das Filter-

papier wurde jeweils ein Tropfen (0.1 ml) des betreffenden Ex-
traktes gebracht.

Tab. 3: Eilegereaktion von Volucella bombylans auf Extrakte von
Hummeln und ihren Brutzellen (B. mastrucatus);
{-): keine Reaktion; AL: leicht ausgestiilpter Lege-
apparat; TL: vollstédndig ausgestiilpter Legeapparat.
V.b.: n = 13.

Extrakt: Kontr. Kopfe Kérper Brutzelle
Reaktion
(-) 23 17 16 7
AL 1 4 4 2
TL 1 4 5 16
AL+TL 2 8 9 18

Bei Versuch 3 kann nicht entschieden werden, ob die Flie-

genweibchen die Hummelextrakte von dem Papierfilter uber gusta-
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torische Receptoren an den Tarsen oder lber olfaktorische Re-

ceptoren der Antennen wahrnehmen.

Abb. 12: Volucella bombylans-Weibchen mit ausgestiulptem Lege-
apparat (Eilegereaktion) in einer Petrischale nach Zu-
gabe von Hummelduftextrakt.

Um die Bedeutung der Antennen fiur die Perzeption des Hum-
melduftes zu prifen, wurden die Reaktionen von normalen Weibchen
und antennenamputierten Tieren verglichen; der adidquate Duftreiz

wurde mit einem Luftstrom gegeben (Versuch 4).

Versuchs 4: Einigen V. bombylans Weibchen {n = 12) wurden die
Antennen (Pedicellus, Funiculus) amputiert. In einem runden
PlexiglasgefdB (¢: 19 cm H.: 10 cm) wurde zentral von oben iber
eine Pumpe Luft und Hummelduft zugefihrt. Als Duftquelle dienten
jeweils 3 Arbeiterinnen von B. mastrucatus. Die Fliegen blieben
bis zu 3 Minuten in dem Gef&B. Als Nullprobe wurde nur Luft
(ohne Hummelduft) angeboten. Erst nachdem alle Tiere mit der
Nullprobe getestet waren, erfogte der Test auf Hummelduft. Als
Reaktionen wurden zum einen das leichte Ausstiilpen (AL) und zum
anderen das weite Ausstrecken des Legeapparates (TL) regi-
striert.

- Alle Tiere mit Antennen reagierten auf einen Hummelduftreiz
mit intensiven Eilegereaktionen, wahrend nur zwei Volucella-
Weibchen mit amputierten Antennen eine leichte Eilegereaktion
zeigten (Tab. 4).
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Tab. 4: Eilegereaktionen von Volucella bombylans mit und ohne
Antennen (amputiert) auf Hummelduft (B. mastrucatus
Arbeiterinnen).

A: mit Antennen; O: ohne Antennen; (-): keine
Reaktion; AL: Legeapparat leicht ausgestilpt;
AT: Legeapparat ganz ausdgestulpt.
V.b.- A: n = 28; V.b.- 0: n = 12,

Nullprobe Hummelduft
o A [0} A
V.b. 11 28 12 27
Reaktion
(-) 9 17 10 -
AL
TL 1 5 - 25

Der hohe Anteil der Weibchen mit Antennen, die auch bei der
Nullprobe eine Eilegereaktion zeigten (39%) (Tab. 4), ist
vermutlich auf eine Stressreaktion zuriickzufihren.

Da nicht ausgeschlossen werden kann, dap durch den Eingriff
der Antennenamputation eine Verhaltensbeeintrdchtigung bewirkt
wird, kann dieses Ergebnis nur als ein Hinweis fir die Bedeutung
der Antennen als Tréger der wirtsfinderelevanten Duftreizrecep-
toren dienen.

Zur gualitativen Bestimmung der Reizwirksamkeit verschiede-
ner Duftkomponenten wurden elektrophysiologische Summenablei-
tungen (EAG) vom dritten Antennenglied (Funiculus) bei V. bom-
bylans-Weibchen durchgefihrt.

Die Messungen erfolgten bei Herrn Dr. E. Priesner im Max-Planck-
Institut in Seewiesen. Die Untersuchungen wurden an drei V. bom-
bylans-Weibchen durchgefithrt. Die Versuchstechnik entsprach dem
Standart-Verfahren von EAG-Messungen (PRIESNER, 1973). Es kann
davon ausgegangen werden, daf sowohl die reinen Testsubstanzen
als auch die Duftgemische (frisch zerriebene Bliiten von Geranium
pratense, Blutenduft, Pollenhdschen von Honigbienen, frisch ge-
toétete Hummelarbeiterin und Brutzellen von B. terrestris) in
ausreichender Duftkonzentration angeboten wurden.
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Im Vergleich zu entsprechenden Ableitungen an Antennen von
Schmetterlingen und Bienen waren Reizantworten von den Fliegen-
antennen nur sehr schwach (niedrige Amplitude) (PRIESNER, mindl.
Mittl.).

Die fiur die Wirtsfindung und Eiablage mdglichen, relevanten
Testsubstanzen wie der Duft von Hummeln, von Brutzellen und ver-
schiedene Terpene (Markierungssubstanzen von Hummeln) bewirkten
keine EAG-Antworten. Auch der Bliiten- und Pollenduft erbrachte
keine Reizreaktion. Leichte Reaktionen bewirkten eine zerriebene
Blite und einige Reinsubstanzen wie z.B. Hexenol und Amylacetat
(Tab. 5), die als leicht fliichtige Stoffe in den meisten griinen

Pflanzen vorkommen.

Tab. 5: Elektroantennogramm-Reaktionen von Volucella bombylans-
Weibchen auf verschiedene Duftstoffe.
(-): keine Reaktion; (+): niedrige Amplitude im
Oscillographen.

Duftstoffe Reaktion

B. terrestris -
Brutzelle -

Pollenhdschen -
Blitenduft -
zerriebene Blute +

Terpene
Citronellol -
Terpeniol ~
Nerolidol -
Farnesol =

Heptylamin -
Toluolaldehyd -
Cyclohexamin
Cyclohexanon
Hexenol
Heptanol
Benzylalkohol
Phenylacetat
Amylacetat

o+ o+

HENDERSON & WELLINGTON (1982) erhielten bei Summenableitun-
gen an den Antennen der aphidophagen Syrphidenarten Metasyrphus
venablesi und Eupoedes volucris ebenfalls Reizantworten bei 6-

kettigen ungesattigten und gesattigten Alkoholen und Amylacetat,
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jedoch keine Reizreaktion auf Aphiden und deren Honigtau, ob-
gleich die Fliegen im Olfaktometer auf diese Reize reagierten.

Geht man davon aus, dap sich sowohl bei Volucella als auch
bei den untersuchten aphidophagen Syrphiden die olfaktorischen
Receptoren zur Wahrnehmung der fiir die Eiablegesubstrate spezi-
fischen Duftstoffe, auf den Antennen befinden (vgl. Kap. 4.3),
80 erscheint nach diesen Ergebnissen, die Summenableitung an
Dipterenantennen keine geeignete Methode zur Uberpriifung von
reizwirksamen Duftstoffkomponenten zu sein. Auch KAIB (1974;
1984, mindl. Mittl.) Kkonnte bei der Schmeiffifliege Calliphora
vicina nur tliber Einzelzellableitungen Reaktionen auf Fleisch-
und Blumenduft erhalten.

HENDERSON & WELLINGTON (1982) diskutieren, inwiewelt EAG-
Antworten auf pflanzlichen Stoffe (z.B. Hexenol, Amylacetat) die
Beobachtungen von CHANDLER (1968b) unterstiitzen, wonach aphido-
phage Syrphiden gelegentlich auch ohne Aphiden Eier an Pflanzen
ablegen. MOglicherweise sind dies auch Reaktionen, die als
Relikte an ein urspriinglich phytophages Larvalhabitat erinnern

(vgl. Kap. 7).

4.2.2 Reaktion von Volucella bombylans-Weibchen auf den

optischen Reiz "fliegende Hummel”

Hummelnester befinden sich meist im Boden. Ihre Nesteingdnge
sind unauffallig, so daf fur ein Volucella-Weibchen als poten-
tielle optische Signale zur Wirtserkennung nur die ein- und aus-
fliegenden Hummeln in Frage kommen. Um ihre optische Wirkung und
Bedeutung flr das Wirtsfindeverhalten von V. bombylans zu
testen, wurden diesen vor einem Nesteingang fliegende Hummeln so

angeboten, daPf eine geruchliche Wahrnehmung ausgeschlossen war.

Versuch 5: Der Hummelnistkasten befand sich in einem luftdichten
und durchsichtigen Uberkasten aus Plexiglas ("Sichtkasten")
(Abb. 4). Das Flugloch war mittels einer R&hre nach auferhalb
des Gazekafigs verlegt, so dap die Hummeln weiterhin dem Sam-
melgeschaft nachgehen konnten. Um in das Nest zu gelangen oder
es zu verlassen, muf3ten die Hummeln den Vorraum (30 cm Lange)
zwischen dem Nistkasten und der Mindung des Rdhrenganges durch-
queren. In diesem Bereich waren die Hummeln zu sehen. Da sie die
Strecke meist fliegend zurilcklegten entsprach diese Situation
dem An- und Abfluggeschehen vor einem normalen Nesthdéhlen-
eingang. Befand sich eine Fliege ca. 20 cm vor dem Vorraum des
"Sichtkastens", wurde dies als potentieller Anflug auf das Hum-
melnest gewertet.
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- Es Konnte in keinem Fall beobachtet werden, dap ein V. bom-
bylans-Weibchen in der N&he des "Sichtkastens" eine der
Verhaltensweisen zeigte, die sonst vor einem Wirtsnest bei An-
wesenheit von Hummeln charakteristisch sind (intensives
Putzen, Ausstiilpen des Legeapparates) (Tab. 6).

Tab. 6: Reaktionen (: typ. Verhaltensweisen vor Nestbesuch) von
Volucella bombylans-Weibchen auf ein- und ausfliegende
Hummeln (B. mastrucatus) vor dem Nesteingang in einem
"Sichtkasten" ohne Hummelduft.

Flugfrequenz der Hummeln: ca. 2 Tiere pro Minute;:
1., 2, 3, 4 : Versuche an verschiedenen Tagen;
V.b.: n = 23.

potentielle "typ. Reaktion" von V.b.
Anflige von V.b. vor dem "Sichtkasten"
Tag
1 17 -
2 11 -
3 8 -
4 11 -

Der Hummelflugbetrieb vor dem Nesteingang entsprach mit
durchschnittlich 2 an- oder abfliegenden Hummeln pro Minute
einer Situation, bei der die Fliegen sonst die Hummelnester auf-
suchten (vgl. Kap. 5.1.1; Tab. 15).

Bietet man den Fliegen in dem "Sichtkasten" Bliiten (Geranium
pratense) an, so versuchen sie diese gezielt anzufliegen. Dies
legt den Schlup nahe, daB sie die Bliiten durch das Plexiglas als
solche erkennen kdénnen, was mit grofer Wahrscheinlichkeit auch
fir die Wahrnehmung der fliegenden Hummeln gelten diirfte. Wobei
bei dieser Entfernung die Unterscheidung und Erkennung einer
Hummel an deren spezifischer Fluggeschwindigkeit erfolgen
sollte.

Nach dem Versuchsergebnis bewirkt der optische Reiz, eine
vor dem Nesteingang fliegende Hummel, ohne Duft bei V. bom-
bylans-Weibchen kein Wirtsfinde- oder Eilegeverhalten.
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4.2.3 Die optische Bedeutung und Wirkung von Hummeln in

Verbindung mit ihrem Duft

V. bombylans-Weibchen, die sich bereits einer Hummelduftquelle
angendhert hatten (Versuch 1 und 2) und schon Eilegereaktionen
zeigten, wandten sich in ihrer Ausrichtung und Bewegung zugleich
auf eine vor einem Eingang fliegende Hummel, wenn diese als
Alternative angeboten wurde. Mdglicherweise besitzt eine Hummel
in Verbindung mit ihrem Duft auch eine optische Reizwirkung, wo-
bei diese Kombination dann attraktiver ist als Duft alleine.

Da die Volucella-Weibchen auf Hummeln hinter Plexiglas ohne
Hummelduft (Versuch 5) keine Reaktionen zeigten, wurde die op-
tische Wirkung von Hummelarbeiterinnen vor einem Nesteingang in

Kombination mit addquaten Duftreizen getestet.

Versuch 6: An zwei "Sichtkasten", in denen sich jeweils ein
Hummelnistkasten mit und ochne Hummeln (B. terrestris) befand,
wurde uber einen PVC-Schlauch qualitativ und guantitativ iden-
tischer Hummelduft geleitet (Abb. 14). Die Versuchsfliegen
wurden so vor die beiden Késten gebracht, dapP sie einen gleichen
Abstand (ca. 30 cm) zu den beiden Duftquellen hatten. Als Reak-
tion wurde gewertet, wenn sich eine Fliege an eine der Duftquel-
len (Schlauchmiindung) begab. Um eine mdégliche Seitenpraferenz
auszugleichen, wurde die Stellung der Kasten nach jedem Versuch
gewechselt. Jede der Fliegen wurde dreimal getestet.

- Bei ihrem jeweils ersten Besuch begaben sich die meisten der
Fliegen zur Duftquelle an den "Sichtkasten™ mit den Hummeln
(p ¢ 0.25; 4-Felder Test, Nullhypoth.: Gleichverteil.)

{(Tab. 7). Bei weiteren Versuchen suchten jedoch dieselben
Tiere dann auch die Duftschlauchmindung am “"Sichtkasten" ohne
Hummeln auf (Tab. 7).

Tab. 7: Reaktion von Volucella bombylans-Weibchen auf
"Sichtkdsten” mit und ohne Hummeln bei qualitativ und
gquantitativ gleichem Hummelduft.

A: erste Reaktion ("Besuch") der Fliegen; B: Summe der

Reaktionen bei allen Versuchen. V.b.: n = 19,

Hummel Duft
+ Duft
A 14 5

B 32 25
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Abb. 13: "Sichtkasten" (rechts) und Holznistkasten (links).
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Duftzufuhr

Volucella

Abb. 14: Versuchsanordnung 6 - optisch gleiche Sichtkidsten (SK)

mit (SK I) und ohne (8K II)

fliegende Hummelarbeitenr-

innen im Vorraum bei gleichem Duftreiz (Hummelnest-

geruch) .
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Moglicherweise ist filir die Fliegen die optische Wahrnehmung
der fliegenden Hummeln hinter dem Plexiglas z.B. durch
Spiegelungen soweit eingeschrankt und verfdlscht, dap sie nur
als schwache optische Ausléser wirken kénnen oder das Plexiglas

als Hindernis erkannt wird.

4.2.4 2Zur Bedeutung des Hummelflugtons fir das Auffinden der

Nester

In Hummelnestern lassen sich eine Anzahl von Tdénen registrieren
(SCHNEIDER, 1972; FISHER & WEARY, 1988), die durch Fligel~
schlagen (Fligeltdne) und durch Schwingungen des Thorax (modu-
lierte Tdéne) der Hummeln erzeugt werden. Im Zusammenhang mit dem
Wirtsfindeverhalten von V. bombylans kénnten hier die Fluggerau-
sche ein- und ausfliegender Hummeln und/oder die Tdne im Nest-
bereich als akustische Signale eine Rolle spielen.

Die Wahrnehmung akustischer Signale Konnte fir verschiedene
cyclorraphe Dipteren nachgewiesen werden. Ein gut untersuchtes
Beispiel bilden die Untersuchungen iliber die "love songs" von
Drosophila (BENNET-CLARK & EWING, 1970).

Bei verschiedenen Vertretern der Sarcophagidae (Euphasiop-
teryx ochracea; Colondamyia auditrix), deren Larven gich als
Parasitoide von Grillen und Zikaden ernahren, erkennen die vi-
viparen Weibchen die Wirte an deren spezifischem Gesang. Mit
Tonbandaufnahmen des Wirtsgesanges konnten die Fliegenweibchen
bis an die Lautsprecher gelockt werden (CADE, 1975; SOPER et al,
1976) .

Um die Wirkung von Hummelfluggerduschen vor einem Nesthdh-
leneingang auf V. bombylans-Weibchen zu testen, wurden diesen

entsprechende Tonbandaufnahmen vorgespielt.

- Es konnten jedoch auf Grund solcher akustischen Reize keine
phonotaxische Reaktionen bei den Fliegen festgestellt werden.

Analog zu den Versuchen zur optischen Wirkung von Hummeln
wurden die Attraktivitdt von Fluggerduschen in Verbindung mit
Duft gepriuft.
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Versuch 7: Zwei gleiche Lautsprecher befanden sich am Boden des
Gazezeltes. An beide wurde identischer Hummelduft geleitet. Auf
jeweils nur einem der Lautsprecher wurde eine Sequenz von Hum-
melfluggerauschen (An-/Abflug) abgespielt, die in ihrer Laut-
stdrke subjektiv den Fluggera&uschen vor dem Nesteingang entspra-
chen. Die Aufnahmen waren am Eingang eines Bodennestes von

B. terrestis aufgenommen worden {(Gerdt: Uher-Report ; Mikrophon:
Uher M516). Vor jedem Versuch wurden die Fliegen in gleichem
Abstand (30 cm) zu den beiden Duftquellen und den Lautsprechern
ausgebracht. Als Reaktion wurde gewertet, wenn sich eine Fliege
vor eine der Duftquellen bzw. Lautsprecher begab.

Tab. 8: Reaktion von Volucella bombylans-Weibchen auf Hummelduft
mit und ohne Hummelfluggerdusche.
V.b.: n = 9,

Hummelduft Hummelduft
+ Fluggerausch

Reaktion 9 12

- Auch in Verbindung mit Duft zeigten die Fliegen keine
Prédferenz fur den kombinierten akustisch-olfaktorischen Reiz
(nicht signif.; 4-Felder Test, Nullhypoth.: Gleichvert.)
(Tab. 8).

Bei der Wiedergabe der Fluggerdusche durfte sich das zeit-
liche Muster nicht wesentlich verandert haben. Auch der niedrige
Frequenzbereich der Hummelflugtdne von 150-250 Hz, die in diesem
Rahmen eine Rolle spielen kénnten, wurden mit dem Tonbandgerdt

noch wiedergegeben.

4.2.5 Reaktionen von Volucella pellucens und Volucella inanis

auf Duft und Aussehen von Wespen

Entsprechend den Versuchen mit V. bombylans zur Bedeutung von
Hummelduft wurden bei V. pellucens und V. inanis die Wirkung von
Wespennestduft auf das Wirtsfindeverhalten und die Eilegereak-

tionen getestet:

-~ Wurde den Fliegenweibchen nur der Duft aus einem Wespennest
geboten (vgl. Versuch 2; s.S8. 26), so naherten sich die Tiere
der Duftquelle und zeigten Eilegereaktionen (V.p.: n = 16;
V.i.: n = 8}.
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Im Unterschied zu V. bombylans kletterten sie jedoch nicht in

die Schachtel, aus der der Duft herausstrémte.

- Auf Wespen, die in einem Sichtkasten ohne Duft angeboten
wurden, zeigten V. pellucens- und V. inanis-Weibchen keine

Reaktionen (vgl. Versuch 5; s.S. 32).

Zur optischen Wirkung von Wespen in Kombination mit Wespen-
nestduft konnten nur wenige Versuche durchgefiilhrt werden.

Ein kleines Nest von P. vulgaris (p ca. 10 cm) mit wenigen
Arbeiterinnen (12) befand sich in einer Ecke des Sichtkastens,
wahrend der Nestgeruch an der diagonalen Ecke des Kastens aus-
geleitet wurde.

~ Einige der Volucella-Weibchen, vermutlich durch den Duft
motiviert, begaben sich dicht an die Kastenseite an der sich

das Wespennest befand (V. pellucens: n = 4; V. inanis n = 2).

In einer weiteren Versuchsvariante wurden jeweils bis zu 5

V. inanis-Weibchen in einen durchsichtigen, rechteckigen Plexi-
glaskasten (100x40x50 cm) eingesetzt; an einer Seite wurde
Wespennestduft eingeleitet, der die Tiere zur Eilegereaktion
stimulieren sollte. Aufen konnte ein Wespenvolk (in einem Holz-
nistkasten) an den verschiedenen Seiten angeboten werden, ohne
dap der Flugverkehr am Nesteingang dabei wesentlich gestdrt
wurde. Es sollte dabei registriert werden, ob sich die Volu-
cella-Weibchen jeweils an die Kastenseite begeben, an der das
Wespennest angeboten wird. Die Tiere wurden jeweils 20 Minuten
in dem Kasten belassen.

- Von 14 V, inanis-Weibchen begaben sich 8 Tiere unmittelbar
vor das Wespennest, wdhrend die anderen Tiere meist in der
Mitte des Kastens sitzen blieben. Nur in zwei Fdllen
wechselte ein Weibchen zu der jeweiligen Kastenseite mit den

Wespen, nachdem das Wespennest verschoben wurde.

Vermutlich habituieren die Tiere nach einer gewissen Zeit
auf den Duft und verlieren dann die Motivation, das Wirtsnest
aufzusuchen.

Einen weiteren Hinweis auf die Bedeutunyg der optischen
Wirkung von Wespen auf V. inanis-Weibchen zeigte sich bei ihren
Anfligen an die Nistkadsten im Gazezelt: diesen nidherten sie sich
erst, nachdem die Kasten auch von Wespen beflogen wurden. In

einem Fall folgte ein V. inanis-Weibchen sogar Wespen an eine
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Schachtel, die von diesen nur angeflogen wurde, um darin darge-
botenes Zuckerwasser aufzunehmen.

Die Ergebnissse der Versuche und Beobachtungen deuten darauf
hin, daB bei den Weibchen von V. pellucens und V. inanis zum
Aufsuchen der Wirtsnester der Wirtsnestgeruch allein nicht aus-
reicht und fliegende Wespen als optischer Reiz eine Rolle

spielen.

4.2.6. Gibt es eine morphenspezifische Wirtsfindung bei

Volucella bombylans?

Im Zusammmenhang mit dem mimetischen Polymorphismus bei V. bom-
bylans (vgl. Kap. 10.3) stellt sich die Frage nach einer mor-
phenspezifischen Wirtsfindunyg. Suchen die verschiedenen Farbmor-
phen der V. bombylans-Weibchen das ihnen jeweils ad&quate Hum-

melvorbild auf (Morphenspezifitat)?

Die Hummelarten unterscheiden sich neben der Farbmusterung
ihres Haarkleides in zahlreichen &kologischen und biologischen
Merkmalen. Man kann die Arten in unterschiedliche Verbreitungs-
typen unterteilen. So bevorzugen manche Arten offene und trok-
kene Biotope und andere kommen vorwiegend in Waldungen vor
(PITTIONO & SCHMIDT, 1942; POSTNER, 1952; REINIG, 1970). Die
Nester werden artspezifisch ober- oder unterirdisch angelegt.
Die verschiedenen Arten haben auch unterschiedliche Volks-
starken. In der Form der Nestanlage und der Proviantierung der
Larven werden die urspringlicheren Arten, die "pocket maker"” von
den abgeleiteten Arten, den "pollen storer" unterschieden. Neben
einem eigenen, volkspezifischen Nestgeruch begitzen die Arten
jeweils auch einen artspezifischen Duft (CEDERBERG, 1983).

Im Folgenden werden die Nestbesuche der Volucella-Weibchen
jedoch nur hinsichtlich der Farbmuster von Wirt und Fliege ver-
glichen. Mdogliche Prédferenzen der Fliegen fir bestimmte
Hummelarten werden hierbei nicht berucksichtigt.

Die Mehrzahl der mitteleuropidischen Hummelarten lassen sich
einem von drei Farbmustertypen zuordnen, die zugleich die Vor-
bilder der drei Farbmorphen von V. bombylans darstellen
(Tab. 9).
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Tab. 9: Farbmustertypen einheimischer Hummeln und Farbmorphen

von Volucella bombylans

Farbmuster Hummeltyp Volucella-Morphe

gelb-schwarz-weif T Vbp
(terrestris-Typ)

schwarz-rot L Vbb
(lapidarius-Typ)

gelb-schwarz-rot p Vbh
(pyrenaeus-Typ)

Um ein morphenspezifisches Verhalten von V. bombylans-Weib-
chen bei der Wirtssuche zu priufen, wurden die beobachteten Besu-
che der Fliegenweibchen in den Hummelnestern und den angebotenen
Duftquellen (Versuchsanordnung 1, 2; Kap. 4.2.1) nach dem Mor-
phentyp der Fliegen und dem Farbmustertyp der jeweiligen

Hummelart ausgewertet.

In Tabelle 10 sind von allen registrierten Nestbesuchen von

V. bombylans Farbmorphe und besuchte Hummelart aufgelistet;

Tab. 10: Nestbesuche von Volucella bombylans-Weibchen ver-
schiedener Farbmorphen bel verschiedenen Hummelarten.
T, Vbp = terrestris-Typ; L, Vbb = lapidarius-Typ;
P, Vbh = pyrenaeus-Typ. { }: Anzahl der Nester;

*: Fliege in Vorraum gebracht; (F): Freianflug.

V. bombylans Nestbesuche

Vbp Vbb Vbh
Hummelart (T) (L) (P)
T B. terrestris (2) 3 (2F) 2 (1F)
B. lucorum
B. hortorum 1=
L B. lapidarius 2
B. mastrucatus (6) 8 (1F) 3 (1F) 7
P B. pratorum 2%
B. monticola -l (1F)
B. pyrenaeus 2 2 (1F)
B. pascuorum 2% 1*
B. mesomelas 2
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sie beinhaltet auch Fdlle, in denen die Fliegen bereits in den
Vorraum des Hummelnistkastens gebracht wurden und dann von dort
in die Nester eindrangen. Die Mehrzahl der Nestbesuche fanden
innerhalb des Gazezeltes statt. Die umrandeten Besuchszahlen in
den Tabellen 10 bis 12 stellen die F&lle dar, bei denen
Volucella-Farbmorphe und Farbmuster der Hummeln lbereinstimmen.

In Tabelle 11 sind die Besuche der einzelnen Farbmorphen von
V. bombylans-Weibchen in Hummelnestern und in den "Duft-
schachteln" aufgefihrt. Bei den Nestbesuchen wurden nur die
Falle berucksichtigt, in denen sich die Fliegen von selbst den
Nestern naherten. Die verschiedenen Hummelarten sind zu Farbmu-
stertypen zusammengefaft.

Da die verschiedenen Hummelarten unterschiedlich lang und
haufig angeboten wurden und der Anteil der Volucella-Morphen in
den jeweiligen Situationen verschieden war, sind die Besuchs-
zahlen innerhalb der Tabellen 11/12 untereinander nicht ver-
gleichbar.

Tab. 11: Besuche der einzelnen Farbmorphen (V. bombylans) bei
verschiedenen Farbmustertypen (Hummelnest und
"Duftschachtel”).

A: Besuch in beflogenem Hummelnistkasten (n = 33).
B: Besuch in "Duftschachtel” (ohne Hummelflug)

(n = 45).

T, Vbp = terrestris-Typ; L, Vbb = lapidarius-Typ;
P, Vbh = pyrenaeus-Typ.

V. bombylans Besuche

Vbp Vbb Vbh

A  Hummelnest (T) (L) (P)
T

L 8 9

P 2 2
mesomelas 2

B  Hummelnestduft
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Die Fdlle bei denen die Fliegenweibchen vor einem Nestbesuch
die Wahl zwischen mindestens zwei verschiedenen Hummelarten und
Farbmustertypen hatten sind in Tabelle 12 aufgefiihrt. Hier sind
auch die Besucherzahlen aus den Versuchen mit den "Duftschach-
teln" (Versuch 2; Kap. 4.2.1) dargelegt, bei denen der Hummel-
nestgeruch von zwel verschiedenen Hummelarten alternativ an-

geboten wurde.

Tab. 12: Besuche der Farbmorphen von Volucella bombylans beim
gleichzeitigen Angebot der Nester verschiedener
Farbmustertypen (Hummel) (A} bzw. verschiedener
Hummelnestdifte (B).

': B. terrestris; ™: B. mastrucatus; ?: B. pyrenaeus.
T, Vbp: terrestris-Typ; L, Vbb: lapidarius-Typ;
P, Vbh: pyrenaeus-Typ.

V. bombylans Nestbesuche

Farbmustertyp Vbp Vbb Vbh
Humme 1 (1) (L) (P)
A T 1tm
1taop jtwop
L llm 1tm
amp Jap

B  Nestduft

Obwohl in den meisten Versuchen die Volucella-Weibchen beim
Besuch Kkeine Wahl zwischen verschiedenen Hummelarten hatten,
wire jedoch im Fall einer Morphenspezifitat zu erwarten, daB
diejenigen Volucella-Weibchen, die in ihrer Farbmorphe mit dem
Farbmustertyp der angebotenen Hummelart iibereinstimmen (mimeti-
sches Vorbild) héaufiger die angebotenen Nester bzw. deren Duft
aufsuchen als Fliegen-Weibchen mit einer anderen Farbmorphe.

In Tabelle 13 sind neben der Anzalhl der Besuche der
einzelnen Farbmorphen in der "Duftschachtel® und den Nistkidsten

verschiedener Huwmeln (Farbmustertypen) auch der prozentuale
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Anteil der Volucella-Farbmorphen wiahrend den jeweiligen Ver-

suchen im Gazezelt aufgefiihrt. Zudem sind die entsprechenden

Erwartungswerte angegeben, die von Besuchen ohne Bevorzugung

eines Hummelfarbmustertyps als Nullhypothese ausgehen.

Tab. 13: Erfolgte und erwartete Besuche der verschiedenen Farb-
morphen von Volucella bombylans in Nestern und "Duft-
schachteln" von Hummeln verschiedener Farbmustertypen
bei unterschiedlichen prozentualen Anteilen der
einzelnen Farbmorphen in den Versuchen.

A: Besuch in Hummelkasten mit Hummelflug (B. mastr.).

B: Besuch in "Duftschachtel" (B. mastrucatus).

C: Besuch in "Duftschachtel® (B. terrestris).

D: Besuch in Duftschachtel mit Alternativangebot: Duft

von B. terrestris und B. mastrucatus.
T, Vbp: terrestris-Typ; L, Vbb: lapidarius-Typ;
P, Vbh: pyrenaeus-Typ.
V. bombylans Farbmorphe
N w | @ | @
L_\\\

Anteil V.b. Farbmorphen (%) 48 33 19
Besuche bei lapidarius (L} 4
Erwartete Besuche 4.8 3.3 1.9
(Expseted)
Anteil V.b. Farbmorphen (%) 51 29 20
Besuche bei lapidarius (L) 14 9
Erwartete Besuche 14.8 8.4 5.8
Anteil V.b. Farbmorphen (%) 34 63 3
Besuche beil terrestris (T) 12 29 1
Erwartete Besuche 14.2 26.5 1.3
Anteil V.b. Farbmorphen (%) 46 29 25
Besuche bei terrestris (T) 12

Besuche bei lapidarius (L) 6 4
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Zusammenfassung der Ergebnisse:

Bei 32 Nestbesuchen in beflogene Hummelnestkdsten gingen 25
Volucella-Weibchen (78%) zu Hummelarten, die nicht ihrem
mimetischen Vorbild entsprachen. 7 Tiere (22%) besuchten ein
adaquates Vorbild (Tab. 10).

Bei 7 Freianfligen (Fliegen im Freien besuchten Nester in
Holznistkidsten) wdhlten 3 Tiere nicht ihr Vorbild, 4 Fliegen
gingen in Nester mit Hummeln, die ihnen in ihrem Farbmuster

ahnlich waren (Tab. 10).

In Versuchen, in denen nur Hummelduft als Reiz geboten wurde,
besuchten in 52 Fallen (67%) die Volucella-Weibchen die puft-
quelle einer Hummelart, die nicht ihrer mimetischen Farb-
morphe entsprach (Tab. 11}.

Auch bei Situationen in denen die V. bombylans-Weibchen
zwischen verschiedenen Farbmustertypen wahlen konnten, be-
suchten sie nicht bevorzugt die Nester oder den Duft ihrer
entsprechenden mimetischen Vorbilder (Tab. 12).

Beriicksichtigt man das Verhdltnis der Farbmorphen von

v. bombylaﬁs—Weibchen in den Versuchen, so stimmt die Zahl
der erwarteten Besuche, unter der Annahme, daf bei keiner
Farbmorphe eine Bevorzugung fir einen Hummel-Typ vorliegt
(Nullhypothese), mit den beobachteten Besuchen nahezu uberein
(Tab. 13).

Die dargelegten Ergebnisse geben keinerlei Hinweise dafur,

dap bei V. bombylans ein morphenspezifisches Wirtsfindeverhalten

vorliegt. V. bombylans-Weibchen dringen in Hummelnester ein, un-

abhanig von dem Farbmustertyp der jeweiligen Hummelart.

Da sich unter natirlichen Bedingungen in der Regel keine

zwel Hummelnester nebeneinander befinden, Kdénnen hier die

Volucella-Weibchen nicht unmittelbar zwischen zwei Farbmuster-

typen wahlen. Sie kénnen nur entscheiden ob sie in ein Nest ein-

dringen oder nicht. Insofern reprdsentieren die Versuche (Tab.

10; 11), in denen nur eine Hummelart angeboten wurde, die natir-

liche Situation; jede "falsche" Entscheidung ist ein Hinweis,

der gegen eine morphenspezifische Wirtsfindung spricht.
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Selbst bei der Wahlmoglichkeit zwischen Vorbild und einem
anderem Farbmustertyp besuchten die Volucella-Weibchen auch die
nicht addquaten Hummelvorbilder (Tab. 12).

Der Anteil der Besuche verschiedener Fliegenmorphen in
Nestern oder an entsprechenden Duftquellen entsprach weitgehend
der Morphenverteilung der jeweiligen Fliegenpopulation im Gaze-
zelt und ergab damit keine Bevorzugung fur einen Farbmustertyp
(Tab. 13).

Der Einwand, daB es sich bei den Verhaltensrektionen der
Fliegenweibchen um Kidfigartefakte handelt, kann dadurch ausge-
raumt werden, dap Kkein Unterschied zwischen dem Verhalten der
Fliegen vor einem Nestbesuch innerhalb des Gazezeltes und bei
den Freianfligen bestand und auch bei letzteren Nester von
Nicht-Vorbild Hummeln besucht wurden.

Bei einer morphenspezifischen Wirtsfindung von V. bombylans
miften die Merkmale der jeweiligen Farbmusterausbildung der Be-
haarung mit einem entsprechenden Wirtsfinde- oder Erkennungsme-
chanismus genetisch gekoppelt sein. Eine Prdgung auf den rich-
tigen Wirt etwa {iber die Larven (die Imagines haben mit ihrem
Wirtsnest keinen Kontakt, da sich die Larven auBerhalb des
Nestes verpuppen} ist nicht gewahrleistet, da die Farbmorphen
genetisch bestimmt sind (GABRITSCHEVSKY, 1924) und sich ent-
sprechend der Anlagen der Elterntiere aus einem Gelege andere
Morphen als die der Mutter entwickeln kénnen (vgl. Kap. 10.3).

Auch nach diesen Uberlegungen ist ein morphenspezifisches

Verhalten von V. bombylans-Weibchen sehr unwahrscheinlich.
4.3 Vergleichende Antennenmorphologie bei Volucella

Das namengebende Merkmal der Brachycera bezieht sich auf den
typischen Aufbau ihrer Antennen. Sie bestehen aus den zwei
Basalgliedern Scapus und Pedicellus sowie einem dritten, aus
mehreren Geifflelgliedern verschmolzenen, meist langlich ovalen
Antennenglied, dem Flagellum oder Funiculus (Abb. 15). Letzteres
tragt terminal oder auf dem dorsalen Rand einen dreigliedrigen,
borstenartigen Fortsatz, die Arista, die sich nach SNODGRASS
(1960) aus reduzierten Geifelantennengliedern zusammensetzt.
Die Antennen dienen der Wahrnehmung olfaktorischer und
mechanischer Reize und sind Trager von Geruchs- und Gehdr-
organen. Mit Hilfe des Johnstonschen Organs, das sich im Pedi-
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cellus befindet, werden uber die Vibration und Auslenkung von
Arista und Funiculus z.B. die Flugeigengeschwindigkeit
(BURKHARDT & SCHNEIDER, 1957) gemessen und bei manchen Arten die
Geschlechtspartner an deren Fllgelschlagfrequenz akustisch wahr-
genommen (BENNET-CLARK, 1971). Die fur die Perception von Duft
verantwortlichen Chemoreceptoren liegen auf dem Funiculus
(LIEBERMANN, 1925).

Neben diesem einheitlichen Aufbau sind dennoch innerhalb der
Brachycera z.T. grofe Unterschiede in der Form des Funiculus und
der Arista bei verschiedenen Arten ausgebildet {(vgl. McALPINE,
1981), die als Anpassungen an jeweils unterschiedliche Lebensbe-
dingungen angesehen werden kénnen. So fand LIEBERMANN (1925) in
einer vergleichenden Untersuchung bei zahlreichen Fliegenarten
einen Zusammenhang zwischen der Zahl und der Anordnung der
Riechreceptoren und Riechgruben sowie der Ausbildung der Arista
mit dem Nahrungs- und Eiablagesubstrat.

Im Folgenden wird die Morphologie der Antennen der unter-
suchten Volucella-Arten vergleichend beschrieben und im Hinblick
auf mdégliche funktionelle Anpassungen fur die Wirtsfindung sowie
das Eindringen in die Wirtsnester diskutiert. In diese Untersu-

o chung wurden auch die Arten V. inflata und V. vesiculosa (Nord-
amerika) einbezogen, deren Weibchen keine Hymenopterennester
ﬁ)“aufsuchen. Die nadhere Beschreibung beschrankt sich dabei auf das

dritte Antennenglied {(Funiculus) und die Arista. Bei Scapus und
Pedicellus gibt es zwischen den untersuchten Arten keine Unter-
schiede.

- Funiculus

Der Funiculus ist in der Seitenansicht bei allen Arten lingsoval
und trotz bestehender Kérpergroéfenunterschiede der Imagines in
anndhernd gleichen Ausmafen ausdgebildet (Abb. 15; Tab. 14). Nur
die Weibchen von V. bombylans bilden eine Ausnahme. Ihr Funicu-
lus ist gegeniber dem der Mannchen und dem der anderen Arten um
mehr als ein Drittel ladnger (Tab. 14).

Nahezu die gesamte Oberfldche des Funiculus ist von Haaren
(Mikrotricha und Setae) pelzartig besetzt (Abb. 20a, b), die in
den verschiedenen Bereichen des Funiculus in unterschiedlicher
Form ausgebildet sind.

Zwischen den Haaren befinden sich verschiedene Typen von
Sensillen. Bei Weibchen von V. bombylans, V. pellucens und
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V.inanis konnten vier morphologisch unterschiedliche Typen ge-
funden werden.

Am hdufigsten vertreten ist ein stabformiges Sensillum, das
auch dhnlich wie manche Haare an der Basis gekrlimmt sein kann
(Abb. 20a) und auf der ganzen Funiculusoberfldiche in grofer Zahl
vorkommt. Bei V. bombylans-Weibchen befinden sich auch je zwei
Sensillen dieses Types ventrolateral an der Basis des Funiculus
in einer Grube (Abb. 20c).

Ein zweiter Sensillentyp gleicht diesem und unterscheidet
sich durch eine unregelmipfige Zapfenform (Abb. 20b). Dieser Sen-
sillentyp wurde nur im lateralen Bereich gefunden. Nach ihrer
duBeren Form entsprechen beide Sensillentypen den vielporigen
Chemosensillen oder Sensilla basiconicae, die bei verschiedenen
Insektenordnungen nachgewiesen wurden (ZACHARUK, 1980).

Weniger hdufig und auf den dorso- und ventrolateralen Be-
reich der hinteren Hdlfte des Funiculus beschrankt sind kurze
zapfenartige Sensillen mit Langsfurchen (Abb. 20e); sie sind in
die Cuticulaoberflache versenkt und von einem Wall umgeben. Auch
dieser Sensillentyp ist weit verbreitet und wird in der Litera-
tur als furchiges, vielporiges Chemosensillum bezeichnet
(ZACHARUK, 1980).

Bei Weibchen von V. inanis und V. pellucens konnte noch ein
weiterer Sensillentyp gefunden werden, der nach den REM-Auf-
nahmen einem in das Innere versenkten, furchigen Sensillum
gleicht (Abb. 20d). Inmitten eines Kraters ist das gefurchte
Ende eines Sensillums zu erkennen, das nicht ilber den Kraterrand
herausragt. Dieser Sensillentyp befindet sich bei V. inanis
dorsolateral an der AuBenseite und bei V. pellucens unterhalb
der Funiculusgrube (3 bzw. 1 Sensillum).

Auch bei Mannchen von V. bombylans wurden, aufer dem zuletzt
beschriebenen, die gleichen Sensillentypen gefunden.

Da morphologisch gleiche Sensillen derselben Antenne auf
verschiedene Duftreize reagieren (O’ CONELL, 1975; DAVIS, 1977;
DETHIER, 1977; STADLER, 1978), kdénnen einem bestimmten mopholo-
gischen Sensillentyp jedoch keine spezifischen Duftperzeptionen
zugeordnet werden.

Neben einzelstehenden Sensillen, die sich zerstreut auf der
Funiculusoberflache befinden, gibt es bei den Weibchen und Ménn-
chen von V. bombylans, V. pellucens und V. inanis eine Vertie-
fung ventral an der AuBenseite des Funiculus, die z.T. von Bor-
stenhaaren des Pedicellus verdeckt wird (Abb. 18a) und die Off-
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nung der sog. Riechgrube darstellt. Im Inneren solcher Gruben,
die bei Dipteren verbreitet sind, befinden sich meist mehrere
Chemosensillen (LIEBERMANN 1925; KAIB 1974). Bei den hier unter-
suchten Arten stehen im Bereich der Vertiefung zahlreiche Haare,
die einen Einblick auf die Sensillen im Innern verdecken. Im
Durchlichtmikroskop erkennt man ein mehrkammeriges Gebilde, das
weit in das Innere des Funiculus reicht (Abb. 19a).

Im Unterschied zu obigen Arten befindet sich bei den Weib-
chen von V. inflata eine grofe Grube (¢ 0.1 mm) ventrolateral
auf der Innenseite des Funiculus (Abb. 18b); bei V. vesiculosa
sind zahlreiche kleinere Gruben auf der AuBenseite des Funiculus
vorhanden (Abb. 19b); die Mdannchen von V. vesiculosa besitzen
weniger Gruben und ihr Funiculus ist auf der Unterseite nicht
eingewdlbt. Lage und Zahl der Riechgruben sind bei beiden Arten
sexualdimorph ausgebildet.

Inwieweit diese Unterschiede und Abweichungen bei V. inflata
und V. vesiculosa, im Vergleich zu den anderen Arten, im Zusaw-
menhang mit dem Eilegesubstrat zu verstehen sind - die Weibchen
suchen Baumsaft bzw. sich zersetzendes Pflanzenmaterial auf -

mup offen bleiben.

- Arista

Die reiche Fiederung der Arista ist ein typisches Merkmal der
Gattung Volucella (SACK, 1932). Sie ragt weit iber den Funiculus
hinaus; die einzelnen Fiederborsten stehen in einer Ebene beid-
seitig entlang einer Hauptachse; zur Spitze der Arista wird der
Abstand der Fiedern grdéfer (Abb. 15; 16). Bei den Arten V. bom-
bylans, V. pellucens, V. inanis und V. zonaria sind die ein-
zelnen Fiedern im distalen Abschnitt spiralig verdrillt, so dap
mehrere zu einem Biindel zusammenhaften kénnen (Abb. 17b). Die
Arten V. inflata und V. vesiculosa besitzen kiurzere Fiedern, die
nicht verdrillt sind (Abb. 15; Tab. 14).

Die Ldange der Arista ist trotz unterschiedlicher Kérpergrdpe
der Fliegen bei den verschiedenen untersuchten Arten anndahernd
gleich. Die Anzahl und die Ldnge der Fiedern sind bei den Arten
V. inflata und V. vesiculosa geringer. Wahrend sich die Arista
der Mannchen von V. bombylans nicht wesentlich von denen der
anderen Arten unterscheidet, besitzen die Weibchen dieser Art
eine deutlich langere Arista mit mehr als doppelt so vielen
Fiedern wie die Mannchen (Abb. 15; 16; Tab. 14). Die nach fron-
tal ragenden Fiedern der Weibchen von V. bombylans stehen in
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einer Doppelreihe (Abb. 17a); bei den Minnchen ist dies nur bei
den ersten Fiedern der Fall. Die anderen Arten tragen z.T. in

der frontalen Reihe noch einige kurze Fiedern.

Tab. 14: AntennenmaPe (Funiculus; Arista) verschiedener
Volucella-Arten.

Art Lange der Funiculus Arista
Fliege Lange Hohe Lange |Fiederzahl
{cm) (mm)  (mm) (mm)
% 4 % % o
V. bombylans _ 1.4 d 0.82(0.33] 1.83 110
n = 10 ¢ 1.25(0.43 | 2.44 295
V. pellucens 1.5 & 0.74 [0.35 | 1.64 93
n = 10 ¢ 0.74[0.33 | 1.60 90
V. inanis 1.5 d 0.84]0.33 | 1.68 63
n =10 ¢ 0.91]0.37 | 1.85 79
V. zonaria 1.8 d 0.82[0.45 | 1.83 72
n=>5 g 0.86|0.45 | 1.76 73
V. inflata 1.2 d 0.82 |0.45 | 1.68 g
n=2 g 0.860.43 | 1.66 43
V. vesiculosa 0.9 d 0.88 [0.33 ] 1.70 51
n=4 g 0.86 |0.39 | 1.68 51

Auf der Arista der Dipteren befinden sich keine chemosenso-
rischen Sensillen (DETHIER et al, 1963). GEWECKE (1967) fand bei
Calliphora erythrocephala zwar eine Innervierung der Arista,
konnte aber histologisch weder Chemo- noch Gelenkrezeptoren
etwa am Funiculus-Arista Gelenk finden.

Der Arista werden mehrere Funktionen zugeschrieben. Im
Rahmen der Flugsteuerung dient sie einmal dazu, den Luftstrom zu
erfassen, wodurch die Stellung der Antennen indirekt tiber das
Scapus-Pedicellus Gelenk korrigiert werden kann, zum anderen
werden Arista und Funiculus durch den Flugton in Schwingungen
versetzt, die uber das Johnstonsche Organ perzipiert werden und
nach neuronaler Verarbeitung auf die Fligelschlagbewegungen
steuernd einwirken (GEWECKE & SCHLEGEL, 1970). Bei Drosophila
(BENNET-CLARK & EWING, 1970) und Anastrepha suspensa
(Tephritidae) (SIVINSKI & WEBB, 1985) dient die Arista auch zum
Empfang der mdnnlichen Werbegesinge.
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LIEBERMANN (1925) fand, daB Arten, deren Antennen bei der
Nahrungsaufnahme oder Eiablage mit Kot oder Aas in Kontakt gera-
ten kénnen, haufig eine gefiederte Arista als "Schmutzfanger"
besitzen. Die Arista wird dabei auf die Aufenseite des Funiculus
gedrickt und verhindert somit eine Verschmutzung der Riech-
gruben.

Die Fiederung der Arista kénnte dannach einmal bei der
Schallperzeption im Zusamwmenhang mit der Paarung oder der Wirts-
findung eine Rolle spielen und und zum anderen als Schutzein-
richtung der Chemoreceptoren vor einer Verschmutzung durch das
Substrat von Bedeutung sein,

Fir den erst genannten Punkt gibt es noch zu wenige Unter-
suchungen, die dies an Beispielen belegen kdnnten; im dem be-
kannten Fall von Drosophila ist die Arista gefiedert. Fir den
zweiten Punkt jedoch konnte LIEBERMANN (1925) bei seiner ver-
gleichenden Untersuchung eine Koinzidenz zwischen Nahrungs- und
Eilegesubstrat und der Ausbildung einer gefiederten Arista auf-

zeigen.

Innerhalb der Syrphiden besitzen neben der Gattung Volucella
auch die Sericomyiini (Arctophila; Sericomyia) eine gefiederte
Arista, jedoch ist weder tiiber ihr Paarungs- noch tber ihr Eiab-
legeverhalten (Subsgstrat) etwas bekannt.

Inwieweit bei Volucella im Zusammenhang mit der Paarung aku-
stische Wahrnehmung oder Kommunikation eine Rolle spielt, ist
ebenfalls unbekannnt. Fur die Arten, deren Weibchen Hummel- oder
Wespennegter zur Eiablage auffinden miiBen, kdénnte die akustische
Ortung eine Bedeutung haben. Bei V. inflata, die ihre Eier in
Baumsaft ablegt, und den vielen amerikanischen Arten, die zur
Eiablage sich zersetzende Pflanzen aufsuchen, kénnte die gefie-
derte Arista als Schutz vor Verschmutzung des Funiculus dienen.
Allerdings besitzen auch die Mannchen &hnlich gefiederte
Aristen, obwohl sie vergleichbare Substrate nicht aufsuchen.

Wahrend bei den meisten Volucella-Arten in der Ausbildung
der Arista kein Unterschied zwischen den Geschlechtern besteht,
ist die Arista bei V. bombylans deutlich sexualdimorph. Die
Weibchen besitzen eine lidngere Arista mit der dreifachen Anzahl
an Fiedern.

Soweit bekannt sind die Paarungstrategien der untersuchten

Volucella-Arten sehr &hnlich, so daP es unwahrscheinlich ist,
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dap nur die Weibchen von V. bombylans eine derartige Arista ent-
wickelt haben, um etwa ihre Mannchen aufsuchen zu kénnen.

Hingegen erscheint es naheliegend, die sexualdimorphe Aus-
bildung der Arista bei V. bombylans im Zusammenhang mit dem
Eindringen der Weibchen in Hummelnester 2zu sehen.

Obgleich Weibchen von V. bombylans in den Verhaltensver-
suchen keine Reaktionen auf Hummelfluggerdusche (Tonbandauf-
zeichnung) zeigten (vgl. Kap. 4.2.4), kann daraus noch nicht ge-
schlopen werden, daP die Fliegen nicht in der Lage sind, Hummel-
flugfrequenzen oder Nestgerdusche zu perzipieren und fir die
Wahrnehmung der Hummeln und/oder der Ortung des Nestes zu
nutzen. So wiirden sich die weit ausladenden Aristen gut dazu
eignen, in dem Ganglabyrinth die Richtung der Hummelnest-
gerdusche zu orten. Wespennester befanden sich in der Regel
nicht weit im Boden, und ihr Zugang hatte im Vergleich zu
Hummelnestgdngen einen grdpBen Durchmesser.

Im Unterschied zu V. pellucens und V. inanis dringen die ‘
Weibchen von V. bombylans zur Eiablage in die &uBere meist aus
pflanzlichem Material bestehende Umhiillung eines Hummelnestes
ein (vgl. Kap. 6.1). Ihre weit ausladende Fiederarista kénnte
hierbei einmal den Funiculus schiitzen, aber auch als Tastorgan
dienen. Dies gilt auch fir den Aufenthalt und die Bewegung
innerhalb des Nestganges.

Text der Abbildungen von Seite: 52 und 56

Abb. 15: Linke Antenne verschiedener Volucellen (Seitenansicht).
Sc: Scapus; P: Pedicellus; F: Funiculus; A: Arista
Linke Reihe: Mannchen; Rechte Reihe: Weibchen;
Von oben nach unten: Volucella bombylans, V. pellucens,
V. inanis; V. vesiculosa (Vergr.: 30x) (s.S. 52).

Abb. 20: Haare und Chemoseusillen auf dem Funiculus ver-
schiedener Volucellen (REM-Aufnahmen) (s.S. 56).

a: Haare (H) und stabfdormige, vielporige Chemo-
sensillen {vS) (V. pellucens? ; innen)

b: Haare (H) und flaschenférmige, vielporige Chemo-
sensillen (vS1) (V. pellucens? ; innen)

c: vielporiges Sensillum in Grube (vS)} (V. bombylansg }

d: versenktes Sensillum (£8) (V. pellucens ?)
furchiges, vielporiges Sensillum (£S8) (V. inanis?]
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Volucella bombylans 2
(Seitenansicht)

Volucella bombylans d
(Seitenansicht)

Volucella pellucens ?
(frontal)

Abb. 16: Kopf mit Antennen
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(REM-Aufnahme)
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Abb. 17: Arista von Volucella bombylans ? (REM-Aufnahnme) .
a: Fiederreihe
b: Verdrillung der Fiederenden
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Abb. 18: Funiculus mit Riechgrube (REM-Aufnahme).
a: Volucella inanis? (rechte Antenne)
b: Volucella inflatag (linke Antenne)

Abb. 19: Riechgruben auf dem Funiculus (Aufnahme: Licht-

mikroskop).
a: Volucella bombylansg (270x)
b. Volucella vesiculosa? (AuPenseite) (270x)
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Abb. 20: Text s.S. 51
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5. NESTBESUCH

Volucella-Weibchen missen zur Eiablage in die Nesthdhle ihrer
Wirte eindringen. Dies gilt v.a. fur V. bombylans und V. pellu-
cens, die ihre Eier an die Nesthiille unterirdischer Wirtsnester
ablegen (vgl. Kap. 6.1).

Da Hummeln und Wespen ihre Nesgter gegeniiber Eindringlingen
verteidigen, stellt sich die Frage, wie Volucella-Weibchen trotz
wehrhafter Wirtsimagines in die Nester eindringen kénnen.

In vorangegangenen Kapiteln {(4.1) wurde bereits das Verhal-
ten der Volucella-Weibchen vor den Wirtsnestern im Hinblick auf
die Wirtsfindung beschrieben. Im Folgenden soll ihr Verhalten
unter dem Einflup der wehrhaften Wirtsimagines betrachtet

werden.

5.1 Wachterhummeln

Es ist allgemein bekannt, daf der Stockeingang bei Honigbienen
von sogenannten Wiachterbienen bewacht wird, die Ankémmlinge auf
deren Stockzugehdérigkeit uberpriifen. Sie erkennen diese an ihrem
spezifischem Nestgeruch und an bestimmten Verhaltensreaktionen
als Volksangehdérige (FREE, 1958).

Bei Hummelstaaten findet man solche Wachter nur in sehr
individuenreichen Vélkern (FREE, 1958; MICHENER, 1969a), was
haufiger z.B. bei B. terrestris auftritt. Von 26 Hummelvdlkern,
die in Nistk3sten gehaltenen wurden, hatten nur zwei VOlker von
B. terrestris und ein B. mesomelas Volk zeitweise einen Wachter
am Eingang ihrer Nesthéhle. Bei finf natirlichen Bodennestern
befanden sich wahrend den jeweiligen Beobachtungszeiten Keine
Hummelwdchter im Eingang.

Wird der Nesteingang bewacht, befindet sich jeweils eine be-
stimmte Hummel fir einige Stunden am Eingang innerhalb des Nest-
hohlenganges. NestankOémmlinge werden mit den Antennen abgetastet
und an ihrem Geruch als Volksangehérige erkannt (FREE, 1958).
Nicht-Nestzugehdorige werden mit den Mandibeln und Beinen ergrif-
fen und abgestochen {(Die Beobachtungen, dap gelegentlich auch
Nestangehdrige angegriffen werden, sind méglicherweise darauf
zuruckzufithren, dap ihr Nestgeruch durch andere Duftstoffe mas-
Kiert oder Uberlagert wurde; FREE, 1958; ALFORD, 1975) .

Im Unterschied zu Honigbienen und sozialen Wespen besitzen
Hummeln Keine Alarmpheromone, die bei einer Nestbedrohung zur
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schnellen Mobilisierung einer Nestverteidigung eingesetzt werden
kénnen (MASCHWITZ, 1964).

Bei massiven Eingriffen an einem Hummelnest fliegen Arbeite-
rinnen den Angreifer an und setzen ihren Wehrstachel ein, oder
sie gehen in eine typische Abwehrhaltung. Dabei liegen sie auf
dem Rilcken, spreizen die Mandibel, Kkrimmen das Abdomen und
produzieren mit Fliigeln und Thorax charakteristische Summ-
Gerdusche ("Abwehrsummen").

Die Angriffsbereitschaft bei Hummeln ist je nach Art und
Volk unterschiedlich stark (ALFORD, 1975). 8o reagieren z.B. die
Arbeiterinnen von B, terrestris und B. lucorum bei Stdérungen am
Nest mit heftigen Angriffen, wahrend man Nester von B. pascuorum
und B. mastrucatus ohne einen besonderen Schutz ausgraben kann.
FREE (1958) fand auch unter den Arbeiterinnen eines Volkes eine
unterschiedliche Aggressivitat (Bereitschaft und Dauer), die
vermutlich von dem Entwicklungszustand der Ovarien abhéangt.

5.1.1 Volucella bombylans als Nesteindringling

Die &duPfere Ahnlichkeit mit ihren Wirten fihrte 2zunachst zur
Vermutung, dap V. bombylans-Weibchen wegen ihrem Aussehen vor
Angriffen der Wirte verschont blieben (KIRBY & SPENCE, 1817;
POULTON, 1890; GABRITSCHEVSKY, 1924)).

In Versuchen, bei denen Volucella-Weibchen (n = 8) vor den
bewachten Nesteingang von zwel verschiedenen Vélkern von B, ter-
restris gebracht wurden, wurden die Fliegen, unabhdnig von ihrer
Farbmorphe, von den Hummeln angegriffen. Dap V. bombylans- Weib-
chen in ein bewachtes Hummelnest (B. mesomelas) eindringen woll-
ten, konnte nur zweimal beobachtet werden. In beiden Fallen
wurden die Fliegenweibchen jeweils von der Wachterhummel
abgestochen.

Offensichtlich kénnen Volucella-Weibchen in Hummelnester
nicht eindringen, solange sich am Eingang eine Wachterhummel be-
findet. Sie werden als Nestfremde sofort erkannt und attakiert.

Da jedoch in den meisten Fallen die Nesteingdnge der Hummel-
nester unbewacht sind, haben die Fliegenweibchen Gelegenheit,
unbemerkt in sie vorzudringen. So wurden bei 29 Nestbesuchen
(ohne Wachter) nur 3 Volucella-Weibichen von den Hummeln getdtet.

Hummelarbeiterinnen, die von einem Sammelflug zurickkehren
oder das Nest verlasssen, verweilen in der Regel nicht im Ein-

gangsbereich. Sie zeigten auch keinerlei Reaktionen gegenuiber
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verschiedenen Insekten, die auf Nadeln neben dem Eingang ange-
bracht wurden. Auch V. bombylans-Weibchen wurden in den meisten
Fdllen selbst im nahen Eingangsbereich von den Flughummeln nicht
beachtet (Abb. 21).

Bei Nestbesuchen von V. bombylans-Weibchen (n = 16) konnten
pro Besuch durchschnittlich zwei Begegnungen mit einer Flug-
hummel registriert werden. Eine Begegnung bedeutet hier die
Kurze Anndherung einer Hummel an die Fliege auf etwa 1 cm.

Anzahl der Begegnungen bei 16 Nestbesuchen (V.b.: n = 16):
0; 0; 27 2; 3; 1; 1: 3; 1; 27 2; 3; 3; 3; 3; 5: X =2

Wahrend ca. 10 Beobachtungsstunden, in denen sich Volucella-
Weibchen vor Hummelnesteingangen befanden, konnte nur 6 mal
beobachtet werden, daf eine Hummel eine Fliege kurz verfolgte.
Die Volucella wich dabei jeweils aus und flog eine kleine Runde,
um anschliefend wieder in nachster Ndhe des Eingangsbereiches zu

landen.

Abb. 21: Volucella bombvlans-weibchen vor dem Eingang eines
Bombus mastrucatus Nestes in einem Holznistkasten.

Offensichtlich achten Hummeln in dieser Situation wenig auf
Eindringlinge. Da auch andere Insekten (Fleischfliege; Skor-
pionsfliege; Feldheuschrecke; Bockkédfer), die am Nesteingang
ebenso dicht mit Hummeln zusammentrafen, nicht angegriffen
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wurden, ist es eher unwahrscheinlich, dap bei Volucella hierbei
die optische Ahnlichkeit mit den Hummeln oder eine Duftmaskie-
rung eine Rolle spielen.

Nicht alle Annaherungen von V. bombylans-Weibchen an den
Nesteingang endeten mit einem Nestbesuch. Von 24 Fliegenweibchen
verliefen 6 wieder den Nesteingang, nachdem sie sich bereits bis
Zu 60 Minuten in dessen unmittelbarer N&he aufhielten und die
vor einem Nestbeguch typischen Verhaltensweisen {vgl. Kap.
4.1.1) zeigten.

Bel nahezu allen Nestbesuchen, die beobachtet werden
konnten, begaben sich die Volucella-Weibchen nur dann in den
Eingang der Nestrohre, wenn sich Keine Hummel im Eingangsbereich
aufhielt. Dies war (abgesehen von den wenigen Fallen in denen
dort eine Wachterhummel zugegen war) der Zeitraum zwischen den
An- und Abfligen der Sammlerinnen.

Die An- und Ab-Flugfrequenz und entsprechend die Zeitspanne,

wahrend der sich Keine Hummel am Nesteingang befand, waren bei
verschiedenen V&6lkern unterschiedlich. Sie war im wesentlichen
abhénig von Individuenzahl des Hummelvolkes (vgl. Tab. 15).
Die ermittelten Zeitintervalle reichten von durchschnittlich 18
Sekunden bis zu 10 Minuten (Tab. 15), jedoch mit grofer Streuung
{vgl. Standardabweichung Tab. 15). Erfolgreiche Nestbesuche von
V. bombylans Weibchen konnten bei allen hier angefihrten durch-
schnittlichen Hummelflugaktivitdten an Nesteingingen beobachtet
werden.

Inwieweit etwa bei hdheren Flugfrequenzen das Eindringen in
ein Nest so erschwert wird, daP die Fliegen hier haufiger einen
Versuch abbrechen, konnte nicht ermittelt werden, da fir unter-
schiedlich stark beflogene Hummelnester jeweils zu wenige
Beobachtungen vorliegen.

Meist drangen die Volucella-Weibchen kurz nach dem Aus- oder
Einfliegen einer Hummel in den Nesteingang vor, um dann auf-
fallend schnell den Gang bis zum Nest entlang zulaufen, sc dap
sie dieses, selbst wenn die Nestgidnge (Plastikrdhren) ilber einen
Meter lang waren, schon nach wenigen Sekunden erreichten.

In einigen Fidllen Kkonnte beobachtet werden, daP Fliegenweib-
chen den Nesteingang sogleich wieder verliefen, wenn sich eine
Hummel vom Nestinneren dem Ausgang ndherte.
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Tab. 15: Zeitdauer zwischen den An- und Abflligen -der Hummeln
verschiedener VOlker am Nesteingang.

Hummel- Volk- Beobachtungs- Zeitdauer (Minuten)
volk stdrke zeit X (+)
{ca.)
B. hortorum 8 1240 - 1924 9.6 6.6
B. mastrucatus (1) 8 12494 - 1919 8.2 8.8
1544 - 1899 9.3 9.4
B. mastrucatus (2) 20 9¢7 - 1023 1.3
1112 - 1225
B. monticola 12 10%8 - 1629
B. pyrenaeus 35 goo0 - 1022 1.8 1.8
1100 - 11%¢ 1.6 1.6
B. terrestris 40 geo - 1028 0.5 0.7
1100 - 1201 0.3 0.5

Nachdem die Fliege das Hummelnest erreicht hat, grabt sie
sich in das &dupere Hiullmaterial {(vgl. Kap. 8.3 Abb. 54) hinein
und beginnt mit der Eiablage. Sie ist dort vor dem Zugriff der
Hummeln weitgehend geschiitzt, die sich in der Regel innerhalb
der Wachsumhiillung, im Brutraum, aufhalten. Wird ein Volucella-
Weibchen dennoch von einer Hummel in diesem Bereich entdeckt, so
kann sie sich in dem dichten Genist einem Angriff und einer
Verfolgung leicht entziehen.

In einem Nest von B. terrestris, bei dem das duBere Nest-
material entfernt worden war, wurden die Fliegenweibchen bei der
Annaherung an das Wachsnest schnell bemerkt und abgestochen.

V. bombylans-Weibchen, die von Hummeln abgestochen wurden, be-
gannen sogleich mit der Eiablage, so dap die Eier noch im Nest-
bereich verblieben, auch wenn das Fliegenweibchen aus dem Nest
transportiert wurde. V. pellucens und V. inanis zeigen dieses
Verhalten nicht.

V. bombylans-Weibchen hielten sich durchschnittlich ca. 26
Minuten (n = 10; Aufenthaltszeit in Minuten = 11; 1%5; 18; 24;
25; 28; 31; 35; 35; 40 ; X = 26.2) in einem Hummelnest auf. Nach
dem Erreichen des Nestausgangs flogen sie sofort ab.
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5.2 Nestwache und Nestverteidigung bei Wespen

Im Untergchied zu Hummelnestern befinden sich an dem Eingang von
Wespennestern in der Regel mehrere Arbeiterinnen, als sog.
Wachter, die Ankémmlinge mit den Antennen abtasten und ihren
Nestgeruch uberprifen. Wachter sind meist &dltere Tiere (POTTER,
1964), jedoch kann diese Aufgabe auch schon von erst wenige Tage
alten Arbeiterinnen ibernommen werden (EDWARDS, 1980).

Nur bei sehr schwachen Vélkern fehlen die Wdchterwespen am Ein-
gang. Normalerweise befinden sich bei Tag und Nacht Wachter am
Nesteingang, wobei ihre Anzahl schwankt. Die einzelnen Arbeite-
rinnen Kénnen sich fir wenige Minuten, sowie fiur mehrere Stunden
als Wachter am Eingang aufhalten (POTTER, 1964; EDWARDS, 1980).

Werden Eindringlinge als solche erkannt, so drohen die
Wachter zundchst mit gespreizten Mandibeln und versuchen dann
bei einem grdferen Insekt dieses an den Beinen zu packen, ein-
zelne Wespen beifen sich fest und setzen ihren Giftstachel ein.
Kleinere Tiere etwa von der Grdfe einer Stubenfliege werden von
den Wachtern sogleich mit den Mandibeln ergriffen und abgesto-
chen; das Opfer wird dann meist zerstiuckelt und seine Einzel-
teile abtransportiert.

Eine Mobilisierung weiterer Arbeiterinnen aus dem Nest er-
folgt bei heftigeren Eingriffen an und vor dem Nest. Dies wird
durch Erschitterungen bewirkt, die bei Wespen Angriffsverhalten
ausldsen. Die Tiere drdngen dann aus dem Eingang und stirzen
sich auf den Angreifer. Die Abgabe von Alarmpheromonen kann dann
noch weitere Arbeiterinnen im Nest zum Angriffsverhalten stimu-
lieren (MASCHWITZ, 1964).

Vom Sammelflug zurickkehrende Wespen beachten weder einen
Nesteindringling noch beteiligen sie sich sofort an der Nestver-
teidigung (EDWARDS, 1980).

5.2.1 Die Reaktion der Wespen auf Volucella pellucens und

Volucella inanis

Ungehindert und geradezu unbeachtet dringt ein V. pellucens-
Weibchen mit dem Strom ein- und ausfliegender Wespen zur Nest-
hiille vor, so berichtet NIXON (1934) liber seine Beobachtungen an
einem Nest von Paravespula vulgaris und P. germanica.

Auch eigene Beobachtungen bestidtigen, dap V. pellucens-Weib-

chen, die in Wespennester (P. vulgaris; P. germanica) eindrin-
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gen, weder von den an- oder abfliegenden Flugwespen noch von den
Wachterwespen angegriffen oder sonst am Nestbesuch gehindert
werden (n = 26) (Abb. 22; 23).

Wachter, die die Fliegen offensichtlich wahrnehmen, weichen
aus oder verharren mit erhobenen und weit abstehenden Antennen
und gedéffneten Mandibeln zur Volucella gerichtet (Abb. 24).
Dieses Verhalten ahnelt einer von POTTER (1964) und ARNOLD
(1966) beschriebenen Warnstellung, die Wespen gegeniiber Ein-
dringlingen einnehmen.

Die Weibchen von V. inanis meiden den Kontakt mit den
Wespen; in stiarker beflogene und bewachte Nester drangen sie
nicht ein (n = 10) {(vgl. Kap. 4.1.3).

Um die Reaktion der Wespen auf V. pellucens und V. inanis
guantitativ zu erfassen und die Chancen einer Nestinvasion abzu-
schatzen, wurden Imagines beider Arten vor den hesteingang von

Nestern von P. vulgaris und P. germanica gebracht (Abb. 25; 26)

Versuchsanordnung: Die lebenden Tiere wurden mit den Fligeln an
einer Klammer so befestigt, dap die Beine, der Kopf und das Ab-
domen noch beweglich waren. Die Klammer war an einem Stab be-
festigt und konnte dadurch unmittelbar an das Einflugloch des
Wespennestes (Holzkasten) herangefihrt werden (Abb. 24; 26; 27).
AuBer den Volucella-Arten wurden sowohl weitere Fliegenarten als
auch andere Insekten vergleichbarer Korpergrdpe den Wespen ange-
boten:

- Diptera- Syrphidae: Eristalis tenax, Arctophila bombyformis;
Tachinidae: Echinomyia fera; Sarcophagidae: Phormia terrae-
novae, Sarcophaga spec.

- Coleoptera- Scarabaeidae: Trichius fasciatus; Rhipiphoridae:
Metoecus paradoxus

- Gryllidae: Achaeta domestica

-~ Bombus lucorum (&), B. terrestris (d), B. pascuorum (&'

Die Tiere wurden zuvor im Freiland gefangen. Jedes Testinsekt

wurde maximal 5 Minuten angeboten. Erfolgte ein Angriff durch

die Wespen, wurde das Tier danach entfernt. Als Angriff wurde
gewertet, wenn eine Wespe das ‘dargebotene Tier mit den Mandibeln
bearbeitete oder Stechversuche unternahm. Eine Versuchsreihe
dauerte bis zu 30 Minuten. Dabei wurden nacheinander immer
andere Testinsekten verwendet. Um die Angriffsbereitschaft der

Wespen zu priifen, wurde nach einem Nichtangriff ein Objekt gete-

stet, auf das die Wespen in der Regel mit heftigem Angriffsver-

halten reagierten. Die Versuche wurden an drei verschiedenen
vélkern von P. vulgaris und zwei VOlkern von P. germanica uber
mehrere Wochen (27.8-28.9.1986; 10.8.-29.9.1987) und zu unter-
schiedlichen Tageszeiten (zwischen 8°° - 20°°) durchgefihrt.

Die Wespennester befanden sich in Holzkisten im Freien (Insti-

tutsgarten). Dort fanden auch die Versuche statt, so daf der

normale Sammel- und Flugbetrieb kaum beeintrachtigt wurde.
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Reaktionen der Arbeiterinnen von Paravespula vulgaris
und P. germanica auf Volucellen und andere Insekten
(Expositionsdauer: 5 Minuten), die vor dem Nesteingang

dargebotenen wurden.

+ : Angriff;

Kein Angriff; n: Anzahl Testinsekten:

I, I1I, T11: verschiedene Wespennester.

P. vulgaris I I1 III z

n + - n + - - n + -
V. pellucensg 2 - 2 37 6 35 4 - 16 53 6 53
V. pellucensd} - - - 3 3 - 5 3 2 8| 6 2
V. inanis 2 1 r - 13 15 - 1 1 - 15 117 -
V. inanis d'{ 1 1 - 6 1 - 3 2 14 10 (10 1
V. zonaria 9 - - - 1 1 - 2 1 1 3 2 1
V. bombylans? 1 1 - - - - 1 - 1 2 i 1
V. bombylansd{ - - - 2 2 - 2 2 - 2 2 -
Eristalis 1 1 - 22 10 12 3 3 - 26 14 12
Sarcophaga - - - 5 5 - - - - 5 5 -
Phormia - - - 2 2 - - - - 2 2 -
Echinomyia - - - 4 4 - - - - 4 4 -
Trichius - - - 3 3 - - - - 3 3 -
Metoecus - - - 2 2 - - - - 2 2 -
Heimchen - - - 5 5 - - - - 5 5 -
Bombus dl - - - - - - 5 5 - 5 5 -
P. germanica I 11

n + - n + - n + -
V. pellucensg 59 6 57 13 - 13 72 6 70
V. inanis 9_ 23 23 - 10 10 - 33 133 -
V. inanis df{ 13 12 1| 6 - 19 {18 1
V. zonaria $ 1 1 - - - - 1 1 -
Eristalis 23 12 11 2 - 2 25 12 13
Phormia 11 11 - - - - 11 11 -
Echinomyia 4 4 1 - - - 4 i 1
Trichius 3 1 2 - - - 3 1 2
Heimchen 3 3 - - - - 3 3 -
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Die in Tabelle 16 zusammengefaften Ergebnisse zeigen, dap
Weibchen von V. pellucens vor dem Nesteingang von P. vulgaris
und P, germanica nicht angegriffen wurden, wihrend jedoch Weib-
chen und Mannchen von V. inanis, andere angebotene Fliegen und
Insekten von den Wespen attakiert wurden. Die wenigen Tests, die
mit Mannchen von V. pellucens durchgefithrt werden konnten,
deuten darauf hin, dap nur die Weibchen von den Angriffen der
Wespen verschont bleiben. Dies galt jedoch nur fiir lebende
Tiere.

V. pellucens-Weibchen, die mit COz oder durch Tiefkiihlen
abgetdtet worden waren, wurden von den Wespen wie andere Insek-
ten angenagt und abtransportiert. Weniger Angriffsverhalten
zeigten die Wespen auch fir die Syrphide Eristalis tenax, die
nur zu etwa 50% angegriffen wurden.

Vergleicht man das Angriffsverhaltens der Wespen auf
Eristalis tenax mit dem auf V. inanis-Weibchen so wurden erstere
{im Fall eines Angriffs) vor allem (zu 70%) mit den Mandibeln
bearbeitet ("Nagen") (Tab. 17), wdhrend auf letztere in 70% der
Falle mit einem Stechangriff reagiert wurde, was als ein inten-
siveres Angriffsverhalten gewertet wird. Beide Fliegenarten
waren in ihrer Kdérpergrdfe und ihren Abwehrreaktionen (z.B.

Beinbewegung und Summen) vergleichbar.

Tab. 17: Angriffsreaktionen ("Stechen" oder "Nagen"”) von
Paravespula vulgaris und P. germanica vor dem Nest-
eingang gegeniber Eristalis tenax und Volucella
inanis-Weibchen. Exposition: 5 Minuten.

P. vulgaris "Stechen" "Nagen"
V. inanis 12
Eristalis

P. germanica

V. inanis 30
Eristalis 4 10
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Abb. 21: Volucella pellucens-Weibchen am Flugloch eines Nist-

kastens mit Paravespula vulgaris.

Abb. 22: Volucella pellucens-Weibchen an der Nesthille eines

Nestes von Paravespula germanica. (Pfeil: Volucella)
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Abb. 23: Volucella pellucens-Weibchen (an Klammer) vor Flugloch
an Nistkasten mit Paravespula germanica.

Abb. 24: Paravesula germanica-Arbeiterin mit erbeutetem

Volucella pellucens-Weibchen.
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Abb. 25: Versuch - Volucella pellucens-Weibchen am Flugloch
(an Klammer) eines Nistkastens mit Paravespula
germanica. Die Fliege wird nicht angegriffen.
(Pfeil: Volucella)

Abb. 26: Versuch - Volucella inanis-Weibchen am Flugloch
(an Klammer) eines Nistkastens mit Paravespula
germanica. Die Fliege wird von mehren Wespen
angegriffen. (Pfeil: Volucella)
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V. pellucens-Weibchen (n = 8), die vor das Flugloch eines
mit Dolichovespula media besetzten Nestkastens gebracht wurden,
wurden von den Arbeiterinnen abgestochen. Wahrend dieser
Versuche (15.-20.8.1987) befanden sich nur noch ca 15 Arbeite-
rinnen in dem Nest.

Innerhalb der Nesthdhle begeben sich die V. pellucens-Weib-
chen auf die &ufere Nesthiille (Abb. 22), wo sie ihre Eier ab-
legen (vgl. Kap. 6.1.3). Sie werden auch hierbei von den Wespen
nicht angegriffen oder behindert (Abb. 23).

Die Fliegenweibchen hielten sich durchschnittlich ca. 30
Minuten in den Wespennestern auf (Holznistkéasten).

V.p.: n = 8; Aufenthaltsdauer (Minuten): 20, 22, 29, 31, 33, 34,
38, 45; X = 31.5.

Die Weibchen von V. inanis (n = 3) drangen nur in die Nest-
héhle ein, wenn sich keine Wachter oder Flugwespen im Eingang
aufhielten. Dies war nur bei einem der Versuchsnester der Fall.
Aber auch hier kletterten sie nicht auf die Nesthiille, sondern
legten die Eier an die inneren Wiande der Holzkiste ab (vgl. Kap.
6.1.4).

5.3 Diskussion: Wirtsfindung - Nestbesuch

Wirtsfindung

Die Wirtsfindung 14t sich unterteilen erstens in eine
Fernorientierung mit der Suche nach dem Wirtsbiotop und zweitens
in das Auffinden und genaue lokalisieren des Eiablageplatzes.
Dabei wirken bei ersterer verschiedene Parameter der Wirtsumwelt
und bei letzterer optische, chemische oder taktile Reize des
Wirtes selbst (Obersicht bei VINSON, 1976).

Bei der aphidophagen Schwebfliege Syrphus corollae konnte
SANDERS (1982) eine gréBere Suchaktivitadt auf schwarzen Flachen
feststellen, die er als Signalreize fir Pflanzenbestande deutet;
dunkle Flachen regen die Syrphus-Weibchen noch stérker zum
Suchen an, wenn sie durch Streifenmuster oder Blattformen ge-
gliedert sind (SANDERS, 1983). Suchraum und Ortswahl werden hier
durch optische Reize bestimmt, wahrend der genaue Ort der Ei-
ablage dann olfaktorisch durch Aphidenduftstoffe aufgefunden
wird (DIXON, 1959; BOMBOSCH, 1962; VOLK, 1964; PESCHKEN, 1965;
CHANDLER, 1968c).
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Welche Umweltreize kénnen Volucella-Weibchen zum Auffinden
der Wirtsnester nutzen?

Hummeln- und Wespen (Paravespula) legen ihre Bodennester be-
vorzugt in ehemaligen Erdnestern von Kleinsdugern (v.a. Mausen)
an. Im Untersuchungsgebiet (Mathon/Alpen) wurden Hummelnester
dort haufiger gefunden, wo sich auch viele Mausebauten befanden,
z.B. an schwach geneigten Hingen und Weganschnitten. Im zeitigen
Frihjahr kann man hdaufig Hummelkoéniginnen beobachten, die an
Waldréandern, Hecken und Grdben Mauseldcher aufsuchen, um den
Mdusebau auf die Eighung zum Nestplatz zu uberprifen.

Wahrend nestsuchende Hummel- oder Wespenkdéniginnen die Ein-
gange von Mausebauten z.T. noch optisch wahrnehmen kdénnten
(niedrige Vegetation), so sind zur Zeit des Auftretens der
Volucella-Weibchen die Nesteingdange in der Regel von der Vegeta-
tion nahezu vollstandig verdeckt und somit optisch kaum zu er-
kennen.

Im Unterschied dazu koénnen z.B. die Nistpldtze von kolonie-
briitenden Solitadrbienen, die sich kleinflachig an offenen meist
sandigen Stellen befinden, mit Hilfe eines einfachen optischen
Suchbildes gefunden werden. Dem entsprechend nutzen auch einige
Arten der Bombyliidae und Miltogrammini, deren Larven sich bei
diesen Bienen entwickeln, optische Ausléser zum Auffinden der
Wirtsnesthabitate (BOHART et al, 1960; SPOFFORD et al, 1986).

Die Nesthabitate der Wirte von Volucella lassen sich, aufer
der Bodennahe, nicht eindeutig beschreiben, so dap die Frage
nach den Erkennungsmerkmalen zur Fernorientierung (Suchschema)

weitgehend offen bleiben muf.

Zur Erkennung der Wirtsnester Kkénnten bei Volucella
olfaktorische Reize eine Rolle spielen, da viele Hymenopteren
ihre Nesteingdnge mit Duftstoffen markieren (BUTLER et al, 1969;
CEDERBERG, 1977; 1983; HEFETZ, 1987). Auch andere Duftquellen
kénnten hier als Signal dienen, wie etwa das Nestmaterial
selbst, die Larvennahrung und der sich zersetzende Kot und Ab-
fall im ndheren Nestbereich. Durch die ein- und ausfliegenden
Arbeiterinnen kénnen die verschiedenen Duftkomponenten auch im
Nesteingangsbereich ausgebreitet werden.

In Versuchen konnte gezeigt werden, daf bei V. bombylans-
Weibchen das Wirtsfindeverhalten allein durch Hummelnestgeruch
ausgeldst werden Kann und die Tiere die Duftquelle aufsuchen.
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Auch die Weibchen von V. pellucens und V. inanis reagieren auf
den Nestgeruch ihrer Wirte (Wespen) mit Eilegereaktionen {Aus-
stlilpen der Legerdhre). Bietet man den Fliegenweibchen nur opti-
sche oder akustische Reize in Form von ein- und ausfliegenden
Hummeln oder Wespen oder deren Fluggerdusche ohne entsprechende
Duftreize, zeigen die Volucella-Weibchen keine der Reaktionen,
die sonst fur das Wirtsfindeverhalten typisch sind. Inwieweit
bestimmte Duftkomponenten eine Fernanlockung bewirken und andere
Stoffe mdéglicherweise die Eilegereaktion ausldsen, mup offen
bleiben. Unter Eilegereaktion wird hier nur das Ausstilpen der
Legerdhre verstanden. Das Ablegen der Eier erfolgt vermutlich,
nachdem taktile und chemotaktische Reize wirksam geworden sind.

In den wenigen Versuchen, die zur optischen Wirkung der
Wirtsimagines vor dem Nesteingang durchgefihrt werden konnten,
zeigte sich zumindest die Tendenz, dap die Fliegenweibchen
Nester, an denen die Wirte auch optisch préasentiert wurden, ge-
geniiber solchen an denen nur Duftreize geboten wurden, bevor-
zugten. Hummeln oder Wespen beim Nestanflug waren fir Volucella-
Weibchen immer attraktiver als Duft alleine oder Duft und Wirts-
imagines im "Sichtkasten"” (Summenreiz).

Auf Fluggerausche von Hummeln als mégliche akustische
Signale zeigten V. bombylans-Weibchen Kkeine Reaktionen. Ihre Be-
deutung flir die Wirtsfindung kann danach jedoch noch nicht ganz-
lich ausgeschlofen werden, da der Nachweis einer Wirkung mogli-
cherweise aus methodischen Grinden nicht erbracht werden konnte.

Die reiche und lange Fiederung der Arista (sexualdimorph)
bei V. bombylans-Weibchen wird als Anpassung an den Besuch in
Hummelnestern interpretiert. Neben einem mechanischen Schutz des
Funiculus und taktilen Funktionen kénnte sie auch zur Perzeption
akustischer Wirtssignale dienen.

In den Versuchen erwies sich der Wirtsduft in Verbindung mit
den Wirtsimagines als wesentlicher ausldsender Reiz, der die
Wirtsfindung und Wirtserkennung erméglichte.

Da Volucella-Weibchen Hummeln und Wespen auch auferhalb des
Nestbereichs antreffen Kkénnen, z.B. beim Blitenbesuch, missen
sie diese Situation von der an einem Wirtsnest unterscheiden
kénnen. Hierbei koénnten hohe Duftkonzentration des Wirtes und
besondere Duftqualitaten im Eingangsbereich des Nestes eine

Rolle spielen.
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Um Wirtsnester olfaktorisch aufzuspuren, fliegen die Weib-
chen der Kuckuckshummeln Psithyrus lange Strecken dicht iber dem
Boden. Parasitische Fliegen wie die Anthomyide Leucophora
johnsoni verfolgen ihre Wirtsbiene Lasioglossum zephyrum im Flug
und gelandgen so zum Nest (BATRA, 1965). Auch Angehdrige der
kleptoparasitischen Miltogrammini der Gattung Senotainia folgen
ihrem Wirt, der Grabwespe Tachysphex terminatus zum Nest, um
dort ihre Larven an die Wirtsbeute zu deponieren (SPOFFORD et
al, 1986). Bei letzteren erfolgt die Verfolgung des Wirtes ver-
mutlich optisch. Darauf deuten die vergrdferten Fazetten der
Weibchen im vorderen Augenbereich hin.

Ahnliche Wirtsfindestrategien konnten bei Volucella nicht
beobachtet werden. Volucella-Weibchen suchen weder in anhalten-
den Suchfliigen nach Wirtsnestern noch verfolgen sie die Wirts-
imagines. Vor Anfligen am Hummelnistkasten, sowohl im Gazekidfig,
als auch im Freiland wurden die Fliegenweibchen "pldétzlich" in
der Nadhe der Wirtsnester gesehen, so daPp es den Anschein hat,
als ob die Tiere zundchst mehr oder weniger zufillig in die Nahe
der Nester gelangen. Gerat ein Volucella-Weibchen auf diese
Weisge bis auf etwa 1 m an ein Hummelnest mit Flugbetrieb, so er-
folgt meist eine gerichtete Annaherung an das Nest.

Wie grof sind die Chancen fir ein Volucella-Weibchen, mit
dieser Strategie ein Wirtsnest zu finden?

Fir eine vereinfachte Betrachtung kénnen im Fall von V. bom—

bylans folgende Annahmen gemacht werden:

- Auf 100 m? befindet sich durchschnittlich ein Hummelnest (dies
entspricht in etwa der Situation im Untersuchungsgebiet
Mathon/ Alpen).

- Ein Volucella-Weibchen kann mindestens an 10 Tagen Eier
ablegen (Lebenserwartung; Witterungsbedingungen).

- die Tiere wechseln wenigstens 10 mal ihren Aufenthaltsort uber
eine Entfernung von mindestens 10 m innerhalb von 10 Tagen.

- ein Fliegenweibchen kann in einem Umkreis von ca. 1 m ein

Wirtsnest ausfindig machen.

Dannach erreicht ein V. bombylans-Weibchen 100 verschiedene
Stellen und erfaPt eine Flache von ca. 600 m?2, wo ca. 6 Hummel-
nester zu erwarten sind. Dies wirde bei weitem ausreichen geni-

gend Wirtsnester zur Eiablage zu finden.
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Nestbesuch
Um sich erfolgreich fortzupflanzen, muPf ein Volucella-Weibchen
nicht nur ein geeignetes Wirtsnest ausfindig machen, sondern in
dieses auch eindringen und seine Eier ablegen. Da Hummeln und
goziale Wespen ihre Nester gegeniliber Eindringlingen wirksam
verteidigen, miissen Volucella-Weibchen besondere Verhaltens-
weisen oder andere Anpassungen entwickelt haben, die es ihnen
erméglichen, trotz der wehrhaften Wirtsimagines in deren Nester
zZu gelangen.

Bei verschiedenen Besuchern der Nester sozialer Insekten
findet man unterschiedliche Strategien realisiert, die Nestab-
wehr zu umgehen (WILSON, 1971; KISTNER, 1979):

- Abpassen eines geeigneten Zeitpunktes, z.B. Warten bis der
Nesteingang unbewacht ist.

- Durch geringe Kérpergrofe und Schnelligkeit kann die
Aufmerksamkeit der Wachter unterlaufen werden (z.B. Diptera:
Phoridae bei Wespen).

- Mit einer entsprechenden Schutz- und Trutzform oder Wehr-
haftigkeit kann den Wichterangriffen getrotzt werden
(z.B. Staphylinidae: Vatesus bei Ameisen; AKRE & TORGERSON,
1969} .

- Durch T&duschung in Form von Mimikry oder mit Hilfe von
chemischen Hemmstoffen konnen die Nestwachen ungehindert
passiert werden (z.B. Scarabaeidae: Myrmecadophodius bei
Ameisen; VANDER MEER & WOJCIK, 1982).

Der wohl wesentlichste Unterschied zwischen Hummel- und
Wegpennestern im Hinblick darauf in sie einzudringen, besteht
darin, dap sich vor letzteren stdndig sogenannte Wachter aufhal-
ten. Dies erfordert bei den jeweiligen Besuchern unterschied-
liche Verhaltensstrategien.

Vergleicht man das Verhalten der verschiedenen Volucella-
Weibchen vor den jeweiligen Wirtsnestern, so zeigen alle drei
Arten ein intensives Putzverhalten und das Ausstilpen des Lege-
apparates, wenn sie sich in der Nahe des Nesteinganges befinden.

Wahrend sich die Weibchen von V. bombylans durchschnittlich
ca. 25 Minuten (Tab. 1) vor einem Nestbesuch in der Nahe des
Eingangs aufhalten, begeben sich V. pellucens-Weibchen schon
wenige Minuten {(Tab. 2), nachdem sie sich dem Flugloch gendhert

haben, hinein.
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Flir die vergleichsweise lange Verweildauer vor einem Hummel-
nesteingang lassen sich verschiedene Vermutungen anfiihren:

V. bombylans-Weibchen kénnten wahrend dieser Zeit den verborge-
nen Nestzugang genau orten, die Bereitschaft zur Eiablage er-
reichen und/oder zu einer olfaktorischen Maskierung Wirtsgeruch
annehmen. Es konnte damit aber im Unterschied zu V. pellucens
auch ein geeigneter Zeitpunkt abgepapft werden, zu dem sich keine
Hummel mehr im Eingangsbereich aufhdlt (Ermittlung der Flugfre-
quenz) .

Trifft ein V. bombylans-Weibchen mit einer Hummel im Nestbe-
reich zusammen, so wird dieses meist als Eindringling erkannt
und angegriffen. Das Volucella-Weibchen mup daher die Zeitinter-
valle zwischen den An- und Abflligen der Hummelarbeiterinnen
nutzen, um beim Vordringen in ein Nest einen direkten Kontakt
mit einer Hummel zu vermeiden.

Innerhalb der Nesthdhle vergrabt sich V. bombylans in die
duPere Nestumkleidung (haufig aus Mausenestmaterial bestehend)
und legt dort die Eier ab. Sie ist hier vor Angriffen weitgehend
sicher. Wird ein V. bombylans-Weibchen dennoch von einer Hummel
entdeckt, ilberwdltigt und abgestochen, verfiigt es iber einen
Mechanismus, der ihm dennoch eine schnelle Eiablage erméglicht.
Der Legeapparat bleibt funktionstlichtig und beginnt oder setzt
die vermutlich auf neuronaler Ebene autonom gesteuerte Eiablage
fort. Die anderen Volucella-Weibchen sind dazu nicht in der
Lage.

V. inanis ndhert sich nur vorsichtig einem Wespennest und
weicht an- und abfliegenden Wespen immer wieder aus. Nur an
einem Nest mit wenigen Arbeiterinnen und ohne Eingangswache be-
gaben sich die V. inanis-Weibchen in das Innere des Nestkastens,
um Eier abzulegen. Bei Nestern mit regem Flugbetrieb und Wich-
tern - was die Regel darstellt - drangen die Fliegenweibchen
nicht in die Nesthohle ein, sondern legten ihre Eier an die
Aufenseite der Nistkasten in die Ndhe des Nesteingangs.

Auch KONCKEL D’ HERCULAIS (1875) Kkonnte an einem Bodennest
von Paravespula vulgaris ein V. inanis-Weibchen beobachten, das
mehrmals den Nesteingang anflog, von einem W&chter attakiert
wurde und sich dann aber dennoch in den Eingang begab, nachdem
die Aufmerksamkeit der Wespen nachlief. Er gibt hier jedoch
nicht an, ob das Nest stdndig bewacht oder beflogen wurde.

Die Weibchen von V. pellucens werden im Gegensatz zu
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V. inanis-Weibchen und anderen Insekten vor und in den Nestern
von P. vulgaris und P. germanica selbst dann nicht angegriffen,
wenn sie in einer auffallenden Weise in oder unmittelbar vor dem
Nesteingang an einer Klammer befestigt, den Wespen angeboten
werden (Abb. 25).

Die unterschiedlichen und artspezifischen Verhaltensweisen
der Volucella-Weibchen werden als Anpassungen an die jeweiligen
Bedingungen am Nesteingang und an die Reaktionen der Wirts-
imagines angesehen.

Bei der standigen Anwesenheit von Wachtern am Nesteingang
fiihrt die Strategie, zum Eindringen in ein Wirtsnest einen gin-
stigen Zeitpunkt abzupassen, wie sie fiir V. bombylans bei Hum-
meln mdglich ist, nicht zum Erfolg.

Wegen ihrer Grépe kdnnen die Weibchen von V. pellucens und
V. inanis nicht unbemerkt in die Nester gelangen, so wie das
z.B. flir die nur etwa 5 mm kleinen und flinken Fliegen der
Familie der Phoridae oder Fliegen der Gattung Fannia méglich
ist, die trotz mehrerer Eingangswachen beim Passieren noch genii-
gend Abstand zu diesen halten kdnnen.

Offensichtlich verfligen die Weibchen von V. pellucens uber
eine Maskierung, die sie fur die Wirte als indifferent er-
scheinen lassen oder deren Aggression und Abwehr hemmen.

V. pellucens-Weibchen zeigen in ihrer Farbung und Musterung,
im Unterschied zu V. inanis, Keine Ahnlichkeit mit Wespen, so
dap eine optische Wirtsnachahmung im Sinne einer aggressiven
Mimikry ausgeschlofen werden kann. Auch in ihrem Verhalten ist
nichts zu erkennen, was zur Beschwichtigung der Wachterwespen
beitragen kénnte.

Danach bleibt éls Mdglichkeit, die Erkennungsmechanismen des
Wirtes mittels einer chemischen Nachahmung zu tduschen oder ihn
durch eine Hemmung auf Distanz zu halten. Dies ist um so
naheliegender, da Wespen wie andere soziale Hymenopteren ihre
Nestangehdrigen vor allem olfaktorisch erkennen.

In diesem Zusammenhang wird bereits bei EDWARDS (1980)
diskutiert, inwieweit auch innerartlich repellent oder aggres-
sionshemmend wirkende Pheromone als Schlisselfaktoren eine Rolle

spielen koénnten.

Der Einsatz chemischer Signale und Reize, die in der

sozialen Erkennung und Kommwunikation ihrer Wirt eine Rolle
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spielen, ist bei myrmecophilen und termitophilen Kidfern weit
verbreitet (WILSON, 1971; KISTNER, 1979}.

HOLLDOBLER (1970, 1971) konnte zeigen, dap der Staphylinide
Atemeles pubicollis an verschiedenen Stellen des Abdomens drei
funkionell unterschiedliche Drisen (Adoptions-, Verteidigungs-
und Besanftigungsdrisen) besitzt, die ihm dazu dienen, vom Wirt
sozial integriert zu werden. Um in ein Ameisennest (Myrmica)
einzudringen, wartet der Kidfer bis er von einer Ameise bemerkt
wird; in einem bestimmten Verhaltensablauf préasentiert er dann
die verschiedenen Sekrete, was schlieflich dazu fihrt, daB er
von der Ameise unversehrt in das Nest getragen wird.

Ein Staphylinide (Trichopsenius frosti), der in den Nestern
der Termite Reticulitermis flavipes lebt, synthetisiert die-
selben cuticularen Kohlenwasserstoffe wie sein Wirt (HOWARD et
al, 1980). Diese flichtigen Kohlenwasserstoffe der Cuticula
werden auch zur Kasten- und Arterkennung genutzt (HOWARD et al,
1982).

Einen weiteren Fall chemischer Mimikry haben VAN DER MEER &
WOJCIK (1982) bei einem myrmecophilen Scarabaeiden (Myrmecapho-
dius excavaticollis) gefunden. Der Kafer ist in der Lage die
spezifischen Kohlenwasserstoffe seiner jeweiligen Wirtsameisen
(Arten der Gattung Solenopsis) passiv anzunehmen. Ein stabiler
Cuticula-Panzer schiitzt ihn vor ersten Angriffen bis zur Identi-
tat mit dem Wirtsgeruch; auBerhalb des Nestes verliert er den
Geruch.

Die Fahigkeit, chemische Signale in Form von Sexual-
pheromonen zu produzieren und wahrzunehmen, konnte fur verschie-
dene Dipteren bereits nachgewiesen werden (HOWARD & BLOMQUIST,
1982).

Analog zu den geschilderten Beispielen bei verschiedenen
Ameisengasten kénnte sich auch bei V. pellucens die Fahigkeit
entwickelt haben, mittels einer spezifischen chemischen Maskie-
rung und durch einen chemischen Schutz, erfolgreich in die
Nester der Wirte einzudringen. .

Da die Weibchen von V. pellucens von den Wespen auch dann
nicht angegriffen werden, wenn sie direkt in den Nesteingang ge-
bracht werden, ist es eher unwahrscheinlich, daf sie etwa durch
die Annahme des Nestgeruches unbehelligt bleiben.
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Die Reaktionen der Wespen gleichen eher einem gehemmten Ag-
gressionsverhalten, was durch einen repellent wirkenden oder ag-
gressionshemmenden Stoff ausgeldst werden kdénnte.

FRANCKE et al (1978) fanden in Pentan-Extrakten der Abdomen
von P. vulgaris Spiroketale, Stoffe, die bei Wespen (P. vul-
garis) in entsprechenden Verhaltensexperimenten eine aggres-—
sionshemmende Wirkung zeigten.

Durch COz oder Gefrieren abgetdtete V. pellucens-Weibchen
wurden von den Wespen nicht verschont, so daBp die Wirkung eines
méglichen chemischen Schutzes nur von lebenden Tieren ausgeht.

Fliegenweibchen, die sich nicht in der Nihe eines Wespen-
nestes befanden, wurden von Arbeiterinnen der Arten P. vulgaris
und P. germanica erbeutet und abtransportiert (Abb. 24). Dies
bedeutet, daP entweder nahrungssuchende Wespen sich anders ver-
halten oder V. pellucens-Weibchen nur in unmittelbarer Nahe
eines Wespennestes ihre chemischen Schutzmechanismen einsetzen.

Vermutlich beschrankt sich der Angriffsschutz von V. pellu-
cens-Weibchen auf einige Wespenarten (Wirte) und ist damit auch
Ausdruck einer Wirtsspezifitdt. Vor einem Nesteingang von
Dolichovespula media, die nicht als Wirte gelten, wurden die
Fliegen von den Wespenarbeiterinnen heftig angegriffen.

Erklarungsversuche fir unterschiedlichen Reaktionen der
Wespen auf die Weibchen von V. pellucens und V. inanis fihren 2zu
Fragen nach der Beziehung ihrer Larven zu den Wirten und deren
Einflup auf den Fortpflanzungserfolg einen Wespenvolkes.
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6. EIDONOMIE UND BIOLOGIE DER JUGENDSTADIEN
6.1 Eier: Ablegeort - Eizahl - Morphologie

Insekteneief/;eigen eine grofe Vielfalt in Form und Schalen-
struktur. Terrestrische Eier miissen einerseits vor Austrocknung
durch Wasserverlust geschiitzt sein, andererseits aber Sauerstoff
aufnehmen kénnen. Diesen Anforderungen werden sie durch einen
besonderen Aufbau des Chorions gerechit: von aufen minden Aero-
pylen mit einem Durchmesser von nur wenigen Mikrometer in ein
ein- oder mehrschichtiges, gasgefiilltes Netzwerk, so daf ver-
gleichsweise weniger Wasser verloren geht als Sauerstoff auf-
genommen wird.

Die spezifischen Eiablegesubstrate erfordern haufig zusdtz-
liche Anpassungen. So findet man vor allem bei Diptereneiern,
die einer tempordren Benetzung durch Flussigkeiten ausgesetzt
sind, die Ausbildung typischer Plastronstrukturen (HINTON,
1970) .

Wahrend von V. bombylans (SMITH, 1955; ALFORD, 1975) und
V. pellucens (OKUNO, 1970) zumindest die Form und Grdéfe der Eier
beschrieben wurde, gibt es iliber die Eier von V. inanis bisher
keine Angaben in der Literatur. Im folgenden werden Ablegeort,
Zahl, Form und Chorionstruktur der Eier der verschiedenen unter-
suchten Volucella-Arten dargestellt und verglichen.

DPa man in den Nestern von Wespen hdufig die Eier der Fliege
Fannia canicularis findet, die in einigen Arbeiten (SCHREMMER,
1962; KEMPER & DOHRING, 1967; SPRADBERY, 1973) als Volucella-
Eier beschrieben wurden, sind auch ihre Eier mit Chorionstruktur
in einer Abbildung (Abb. 31la, b) hier aufgefihrt.

6.1.1 Volucella bombylans

Die Weibchen iegen ihre Eier in die aupere Umhullung eines
Hummelnestes, die aus allochtonem Material, z.B. der Streu eines
Miusenestes besteht. Sie werden dabei einzeln und in unregel-
aBigen Abstanden an das meist pflanzliche Nistmaterial geheftet
(Abb. 54). An der Wachsumhiillung oder im Zellenbereich des
Hummelnestes wurden niemals Eier gefunden.

Nur in einigen wenigen F&allen (n = 4) Konnte die genaue
zahl, der pro Nestbesuch abgelegten Eier ermittelt werden
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{Zahl der Eier: 46, 39, 32, 17). Die maximale Eizahl, die bei
einem im Freiland gefangenen Weibchen im Ovar festgestellt wurde
betrug 128 reife Eier. Die meisten Weibchen hatten zwischen 45
und 65 Eier (Abb. 27). Da es sich hierbei um Freilandfinge
handelt konnten die Tiere vorher schon einmal Eier abgelegt
haben. Die hoheren Werte in Abbildung 27 kommen den
vollstandigen Eizahlen vermutlich naher.

Bei der Pré&paration verschiedener Weibchen, deren Ovarien
sich in unterschiedlichen Oougenesestadien befanden, waren pro
Ovariole immer nur eine mehr oder weniger ausgereifte Oozyte und
zwel dariber liegende kleinere Follikelzellen. Vermutlich wird
in jeder Ovariole jeweils nur ein Ei gebildet. Alle Eizellen des
Ovars befanden sich in einem auperlich gleich erscheinenden Ent-
wicklungszustand. Diese Situation konnte auch bei anderen
Volucella-Arten gefunden werden.

Die Eier sind weif und haben eine harte Schale; ihre Form
ist elliptisch mit einer L&nge von 2 mm; Br.: 0.65 mm. Jener
Teil der Oberflache, der am Untergrund haftet ist glatt, wahrend
das Chorion ansonsten eine netzartige Struktur besitzt (Abb.
28). Frisch abgelegte Eier sind mit einer Kklebrigen Substanz
tiberzogen, die an der Luft erhartet und mit deren Hilfe sie am
Untergrund festkleben (SMITH, 1955; ALFORD, 1975; POUVREAU,
1973).

Im Unterschied zu V. pellucens legten die Weibchen von V.
bombylans zahlreiche Eier unmittelbar nach dem Fang in den
Transportgefafen ab. So war bei ihnen die Eiablage auch leicht
durch adaquate Reize wie Honig oder Hummelduft auszuldsen. Dabei
wurden aber in den wenigsten Fallen alle Eier, die sich in dem
Ovar befanden und auBerlich schon vollstandig entwickelt er-
schienen, abgelegt. Auch nach dem Besuch von Hummelnhestern be-
fanden sich noch Eier in dem Ovar. Dies deutet darauf hin, dap
ein Weibchen wenigstens zweimal ein Hummelnest aufsuchen muf, um
alle Eier abzulegen. MIYAMOTO (1957) fand bei einem Weibchen von
Volucella jeddona noch 89 Eier nach dessen Besuch in einem

Hummelnest (Bombus ardens).
6.1.2 Volucella pellucens
Die Eier werden an die aufere, papierartige Nestumhiillung abge-

legt (Abb. 54). Sie wurden einzeln oder in Gruppen bis zu fing
gefunden. In Eigruppen waren sie dicht zusammen parallel zu
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ihrer Ldngsachse in einer Reihe angeordnet. Diese Beobachtungen
wurden an den Wespennestern, die in Holzkdsten angesiedelt
waren, sowie an Bodennestern von Paravespula vulgaris und P.
germanica gemacht. Bei letzterem befanden sich zahlreiche
Eischalen auf der &uferen Nesthillle in Bereich der
Nestaufhangung, die bereits von spater angebauten Hillkammern
liberdeckt waren. Entgegen der Beschreibung von BIEGEL (1953)
konnten auf der Innenseite von Nestumhillungen sowie im Bereich
der Waben niemals Eier gefunden werden.

Die meisten im Freiland gefangenen Weibchen hatten in den
Ovarien 55-65 Eier (Abb. 27). Die hochste gefundene Eizahl be-
trug 106.

In den Beobachtungsnestern konnte nur von 6 Weibchen die
Zahl der abgelegten Eier ermittelt werden. Sie lag zwischen 3
und 30 (Zahl abgelegter Eier: 30, 27, 25, 24, 10, 8, 3). NIXON
{(1934) fand nach dem Besuch eines V. pellucens-Weibchens an dem
Wespennest 58 Eier.

Die Farbe der Eier wechselt im Laufe der Entwicklung von
weif nach gelb. Sie sind stark abgeflacht, langlich oval und
liegen der Unterlage breit und dicht an (L.: 2.2-2.5 mm; Br.:
1.1-1.3 mm). Die der Unterlage abgewandte Oberflidche zeigt eine
Querrippung und ein feines hexagonales Chorionmuster (Abb. 29).
Auf den Abdriicken der Follikelzellgrenzen, die ein sechseckiges
Muster bilden, befinden sich jeweils in den Ecken kleine knos-
penartige Erhebungen, die terminal Poren besitzen und als Aero-
pylen angesehen werden {(Abb. 29c).

Bei zwei Weibchen von V. zonaria wurden die Ovarien und Eier
(Eizahl: 48, 59) untersucht; diese waren von denen von

V. pellucens lichtmikroskopisch qicht zu unterscheiden.

6.1.3 Volucella inanis

Nach den Beobachtungen an den angesiedelten WespenvolKkern in den
Holzkasten legen die Weibchen ihre Eier in der Regel im &uferen
Bereich des Flugloches ab. Bei der Bergung eines Dachbodennestes
und eines in einem offenen Wohnwagen freihdngenden Wespennestes
konnten jeweils ca 100 Eier von V. inanis etwa 5 ¢cm vom eigent-

liches Nest entfernt, gefunden werden.
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An einem kleinen Nest von Paravespula vulgaris, in dem sich nur
noch zwei Arbeiterinnen befanden, kletterte ein V. inanis Weib-~
chen direkt auf die aufere Nesthiille und legte dort Eier ab. An
einem ebenfalls schwachen Volk von V. germanica (10 Arbeiterin-
nen) drangen drei Fliegenweibchen durch das Flugloch des Kastens
ein und legten sowohl am Eingang als auch an den Innenwdnden des
Nestkastens Eier ab; sie begaben sich jedoch nicht an oder auf
das eigentliche Wespennest. Bei Nestern mit regem Flugverkehr

(> 3 Wespen pro Minute) legten sie ihre Eier im &uferen Bereich
des Flugloches oder am Rand des Kastenverschlupdeckels ab

(n = 12).

In den Ovarien von Freilandfdngen befanden sich bis zu 660
Eier. Die meisten der gefangenen Weibchen besaPfen noch mehr als
200 Eier ({(Abb. 27). Im Labor geschlupfte unbefruCSLete Tiere
hatten durchschnittlich ca. 300 Eier (n = 14). Wurden Weibchen
zur Eiablage stimuliert legten sie jeweils maximal ca. 150 Eier
ab.

Im Vergleich zu den anderen untersuchten Arten hat V. inanis
winzige Eier {(L.: 0.85 mm; Br.: 0.25 mm). Sie werden einzeln an
den Untergrund geheftet. Befruchtete Eier farben sich nach 4
Tagen bliulich; unbefruchtete bleiben weif.

Nach der Chorionstruktur lassen sich deutlich zwei Schalen-
bereiche unterscheiden. Die Unterseite, die zum grofen Teil am
Untergrund anhaftet, besitzt eine feinkdédrnige Strukturierung.
Die Oberseite ist zusadtzlich mit Aeropylen iliberzogen, die sich
jeweils im Zentrum eines Follikelzellenabdruckes befinden und
als baumdhnliche Gebilde aus der Oberflidche herausstehen (Abb.

30). In der “Krone" befinden sich mehrere Porend6ffnungen.
6.1.4 Eier: Vergleich und Zusammenfassung

Zahl, Gréfe, Form und Chorionstruktur der untersuchten Eier der
untersuchten Volucella-Arten zeigen z.T. grofe Unterschiede
(Tab. 18).

Auffallend ist, daB die Weibchen von V. inanis etwa 5 mal
mehr Eier als die anderen Volucella-Arten produzieren und bei
einem Nestbesuch auch entsprechend mehr Eier ablegen. Die
geringe Grofe ihrer Eier (nahezu ein Drittel der Lange von
V. pellucens) ist als Folge der vergleichsweise hohen Eizahlen
anzusehen.



83

Tab. 18: Vergleich der Eier von Volucella bombylans (V.b.),

Volucella pellucens (V.p.) und Volucella inanis (v.i.).

V.b. V.p. V.i.
Ablegeort Hummelnester Wespennester Wespennester
auPere alloch- auBere Nest- Nahe der
tone Nestmaterial hitlle Nesthiille
Zahl ca. 45-85 ca. 45-75 ca. 300
max. 118 max. 106 max. 650
MaBe {(mm) 2; 0.7 2.3; 1.2 0.85; 0.25
L.; Br.
Form langlich oval langlich oval langlich oval
[ rund abgeflacht rund
Chorion- netzartig fein hexagonal; gekdérnt;
struktur knospenfdrmige baumfdérmige
Aeropylen Aeropylen

Im Unterschied zu den schlipfenden Larven von V. bombylans
und V. pellucens (Eiablegeort am Nest) missen die Ll-Larven von
V. inanis eine weite Strecke Uberwinden und zuricklegen, um
ihren Wirt (Wespenlarve) zu erreichen. Die hohen Eizahlen kénnen
somit als Risikoausgleich fiur hohe Larvenverluste interpretiert
werden.

HINTON (1981) weist auf den Zusammenhang zwischen Zahl der
Eier und Art der Dispersion der geschlipften Larven hin. So le-
gen innerhalb der Familie der Olkdfer (Meloidae) Arten, deren
Larven in der Néhe ihrer Wirte (Heuschreckengelege) schlupfen,
ca. 100 Eier pro Eischub, dagegen Arten, die an Bienen parasi-
tieren (Meloe), die sie an einer Blite erst treffen milssen, etwa
10 mal soviele Eier.

Die Eier der Volucella-Arten besitzen weder besondere Haft-
strukturen noch réhrenfémige Fortsdtze oder fllgelartige Aus-
buchtungen. Bei V. bombylans und V. inanis sind sie léngs-oval
und im Querschnitt rund, wahrend die Eier von V. pellucens eine
auffallend flache Form besitzen, wodurch sie von den Wespenar-
beiterinnen taktil mdéglicherweise weniger wahrgenommen werden.
Vielleicht sind sie zusadtzlich auch chemisch so maskiert, dap
sie als Fremdkoérper nicht erkannt werden. Die Eier der beiden
anderen Arten kommen aufgrund ihres Ablegeortes mit den Wirts-
imagines nicht in Berihrung.




84

Bei Vertretern verschiedener Familien der Syrphidae fand
HINTON (1960; 1981) einen &hnlichen Schalenaufbau. Er besteht
aus einer durchgehenden inneren und einer unterbrochenen &uferen
Chorioninhiille. Letztere setzt sich aus einer Vernetzung von
einzelnen "Inseln" zusammen. In diesem Netzwerk wird bei Uber-
flutung des Eies ein Luftfilm gehalten, der eine Benetzung und
das Eindringen von Wasser selbst bei hoheren Dricken verhindert
(HINTON, 1981).

Die Chorionstrukturen sind artspezifisch ausgebildet, so dap
danach z.B fiir die Syrphinae Bestimmungsschlissel erstellt
werden konnten (CHANDLER, 1968a), wobeli ndher verwandte Arten
hdufig auch dhnlichere Strukturen besitzen (KLEIN-KRAUTHEIM,
1936; CHANDLER, 1968a).

Die untersuchten Volucella-Eier zeigen in ihren Chorion-
strukturen keinerlei Ahnlichkeiten (aufer bei V. pellucens und
V. 2onaria).. Bei V. bombylans lUberzieht als deutliche Abdriicke
der Follikelzellgrenzen ein netzartiges Muster die Oberfléache.
Auf der Eischale von V. pellucens ist ein feines hexagonalen
Muster ausgebildet. Obwohl das Chorion von V. inanis gleichmdpig
fein gekdédrnt erscheint, sind dennoch die meist rechteckigen Ab-
driicke der Zellgrenzen zu erkennen. Im Unterschied zu V. bomby-
lans besitzen die beiden anderen Arten Aeropylen, die aus der
Oberfldche als knospen- (V. pellucens) und baumfdérmige (V.
inanis) Gebilde herausragen. Letztere zeigen Ahnlichkeit mit
denen von Syrphus ribesii (vgl. HINTON, 1981), die ihre Eier in
der Vegetation ablegen.

Auf den Schalen der Volucella-Eier konnten keine Strukturen
gefunden werden, die als Plastron dienen kénnten, so wie sie
HINTON (1981) fiir andere Syrphideneiern beschreibt und bei
Rhingia campestris experimentell untersuchte. Nach dem Ablageort
in den Wirtsnestern erscheint es auch sehr unwahrscheinlich, daf
die Eier von Volucella der Gefahr einer Benetzung z.B. durch
Regen ausgesetzt sind, so daB entsprechendé Anpassungen nicht zu
erwarten sind.

Die ebenfalls in der Nesthdhle von Wespennestern abgelegten
Eier der Muscide Fannia canicularis besitzen sowohl an den flu-
gelartigen Ausbuchtungen als auch auf den mittleren Bereichen
der Eischale Plastronstrukturen (Abb. 31) (vgl. HINTON, 1981).
Im Unterschied zu den Volucella-Eiern befinden gie sich diese
jedoch hdufig z.B auf den Steinen unmittelbar unterhalb der



85

Of fnung der Wespennester, wo sie von Flifigkeiten aus dem Nest
(z.B. Kot) uberdeckt werden Kkénnen.

Abb. 28: Volucella bombylans
a: Eischale (nach Schlupf der Larve)
b: Chorionstruktur



Abb. 29:

Volucella pellucens
a: Ei auf Wespennestumhiillung
b: Chorionstruktur

c: Aeropyle



87

30: Volucella inanis

Abb.

Ei (Seitenansicht:

Ober- und Unterseite)

a:

b: Chorionstruktur mit Aeropylen

(Seitenansicht)

{(Aufeicht)

Aeropyle

C:
d:

Aeropyle




88

Abb. 31: Fannia canicularis
a: Ei (Aufsicht)

b: Plastronstrukturen am Rand der Oberseite
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6.2 Larven: Beschreibung - Aufenthaltsort - Erndhrung

- Larvenzahl

Syrphidenlarven besiedeln verschiedenste Lebensridume, die sie
unterschiedlich und artspezifisch nutzen. So gibt es Larven, die
aquatisch (Chrysogaster) oder semiaquatisch im Schlamm leben
(Eristalis) und Arten, die im Boden in verottendem organischen
Material (Syritta), in Kuhdung (Rhingia) oder in Baumflup
(Brachyopa, Xylota) vorkommen. Nahezu alle Larven der grofen
Unterfamilie Syrphinae halten sich frei in der Vegetation auf,
wdhrend sich die meisten Vertreter der Gattungen Volucella und

Microdon in den Nestern sozialer Insekten entwickeln.

Die Larven der Syrphiden besitzen 3 Thorakal- und 8 Abdomi-
nalsegmente. Der Kopf ist weitgehend reduziert und nach Innen
verlagert (acephal). Er zeigt duferlich noch ein Paar fihlerahn-
liche Sockel mit den Sinnesorganen des Antennenmaxillarkomplexes
und die Mundéffnung mit Lippenwilsten.

Die KOrpersegmente besitzen ein charakteristisches Borsten- und
Papillenmuster. Die Syrphiden haben drei Larvenstadien, die sich
habituell meist kaum unterscheiden; im ersten Stadium ist das
vordere Stigmenpaar noch nicht ausgebildet (metapneustisch)
(BHATIA, 1939; HENNIG, 1952); das 3. Larvenstadium weist hintere
Atemrdhren auf, die mehr oder weniger vollstidndig verschmolzen
sind und einen terminalen Fortsatz bilden. Dieses Merkmal trennt
die Larven der Syrphiden von den Larven aller ubrigen cyclorra-
phen Dipterenfamilien.

Zur Klassifizierung werden von den verschiedenen Autoren
immer die L3-Larven herangezogen, da sie in ihren Merkmalen
weniger als die frilheren Stadien variieren (HEISS, 1938; DIXON,
1960; HARTLEY, 1961}.

Die erste ausflihrliche Beschreibung der Larven (L3) von
Volucella (V. bombylans, V. inanis, V. pellucens, V. zonaria)
wurde 1875 in einer umf&ﬁéféiéhen Monographie tiber diese Gattung
von KUNCKEL D’ HERCULAIS verdffentlicht.

Die Larven sind dorso-ventral leicht abgeflacht, am Hinter-
ende abgerundet und nach vorne leicht zugespitzt. Die einzelnen
Segmente sind durch drei bzw. vier Querrinnen weiter unterteilt.

Sie tragen Papillen in einer typischen Anordnung und
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fleischige Fortsdtze, an deren Lange die Arten gut zu unter-
scheiden sind (Abb. 32). Die Larven besitzen ventral mehrere
Paare von Kriechwiilsten (Scheinfufe), die mit Krallen ausgestat-
tet sind.

Im Folgenden werden die zur Unterscheidung wesentlichen mor-
phologischen Merkmale der einzelnen Arten beschrieben: das erste
und zweite Larvalstadium von V. inanis wird dabei etwas ausfithr-
licher behandelt, da hierzu in der Literatur bisher keine Be-
schreibung vorliegt.

Die Lebensweise der Larven, ihr Vorkommen und ihr Aufenthalt
innerhalb der Wirtsnester sowie ihre Erndhrungsweise werden an-
hand von Beobachtungen und Versuchen dargestellt.

6.2.1 Volucella bombylans

- Beschreibung
Charakteristisch fiir die Larven sind 6 lange und dicke laterale
Fortsatze, die halbkreisfdérmig am letzten Abdominalsegment
stehen (Abb. 32a); die dorso-lateralen Fortgdtze der lbrigen
Segmente s8ind sehr kurz. Auf der Ventralseite befinden sich 6
Paar Kriechwiilste mit zwei Reihen gekrummter Haken {4 grofe/3
kleine) .
Mape (L3): L.: 10~20 mm; Br.: 5.2 mm; H.: 5 mm. (L2): L.: 5.5-10
mm; {KONCKEL D HERCULAIS, 1875; LUNDBECK, 1916; DIXON, 1960).

Die drei Larvalstadien &hneln sich in ihrem Habitus weit-
gehend. Ll-Larven (L.: 2.7-5.5 mm) tragen an den beiden hinteren
mittleren Fortsdtzen zusédtzlich einen 100 um langen Faden
(SMITH, 1955); ihre Scheinfiife tragen nur eine Reihe mit 3 lan-
gen Krallen.

(Zum Feinbau des Cephalopharyngealskeletts siehe Kap. 7)

- Aufenthalt

Nach einer Entwicklungszeit von 7 Tagen (bei 24° C) schlipfen
die Ll-Larven. Sie befinden sich dann in aller Regel in unmit-
telbarer Ndhe des Hummelnestes {(vgl. Kap. 6.1.1[, so daf sie
keine groferen Strecken zum Nahrungssubstrat zﬂ?ﬁgﬁTEGQn missen.
Dennoch wandern frisch geschlipfte V. bombylans Larven (in
Laborhaltung) zundachst in ihren GefdBen umher, bevor sie das an-

gebotene Futter annehmen und dann weniger mobil werden.
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Abb.

32:

Volucella L3-Larven:

a: Volucella bombylans
{nach HEISS, 1938)

b: Volucella pellucens
(nach OHARA, 1985a)

c: Volucella inanis
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Bei Kontrollen von Hummelnestern, sowohl in den Holzkasten
(n = 16) als auch in natiirlichen Erdnestern {(n = 8), befanden
sich die Volucella-Larven aller Stadien vor allem im Boden-
material, unterhalb und seitlich des Brutraumes oder in dem um-
gebenden Nistmaterial, das meist von einem ehemaligen Mausenest
stammte, auBerhalb der Wachsumh@illung (vgl. Kap. 8.2; Abb. 54).

Wenn noch lebende Hummeln das Nest bevdlkerten, wurden in-
nerhalb des Hummelnestes niemals V. bombylans Larven auf oder
zwischen den Brut und Vorratszellen gefunden.

Die ausgewachsenen L3-Larven verlassen den Nestbereich und
graben sich in das umliegende Erdreich, um dort als Larven zu
uberwintern (Diapause)}. Die Verpuppung erfolgt im Frihsommer. Im
Labor {(bei 24° C)} schlipften die Imagines nach einer Puppenruhe

von etwa 23 Tagen.

— Ernahrung
Im Labor gehaltene Larven wurden erfolgreich mit Pollen aus den

H6schen von Honigbienen gefluttert.

Die Pollenhdschen waren z.T. schon iber ein Jahr tiefgefroren;
vor dem Verfiuttern wurden sie zu Pulver gemahlen und leicht an-
gefeuchtet.

Um eine Nahrungsprédferens der Larven festzustellen, wurden
frisch geschlupften Larven verschiedene als Nahrung geeignete
Bestandteile aus Hummelnestern angeboten.

Versuch: In einer Petrischale (¢ 9 cm) wurde frisch geschlipften
V. bombylans Larven jeweils folgendes als Futter alternativ an-
geboten: I. Pollen und abgetdtete Hummellarven (B. terrestris);
II. Pollen {(aus Bienenhdschen) und Wabenmaterial (leere Zellen
von Bombus terrestris); III. abgetdtete Hummel- (B. terrestris)
und Wespenlarven (Dolichovespula norvegica).

In einer Petrischale befanden sich bis zu 26 Larven (L1). Die
jeweiligen Futtergaben waren mit Lebensmittelfarbe verschieden
angeféarbt, so daf eine entsprechende Futteraufnahme der Larven
an der Farbung des Darmes zu erkennen war. Die Kontrolle der
Darmfarbung erfolgte nach einem Tay.

Bei diesen Futterwahlversuchen zeigten frisch geschlipfte V.
bombylans Larven gegeniiber Pollen (p < 0.1; 4-Felder Test) und
Wespenlarven eine Bevorzugung fir Hummellarven (Tab. 19). Wurde
Pollen alternativ zu Wabenmaterial geboten, hatten nach einen
Tag mehr Larven an dem Pollen gefressen (p < 0.01; 4-Felder

Test; Nullhypoth.: Gleichvert.) (Tab. 19). Pollen wurde auch, im
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Unterschied zu Wespenlarven, als Alternative, angenommen, wenn
die Hummellarven bereits gefressen waren.

Tab. 19: Futterwahl frisch geschliupfter Volucella bombylans
Larven (V.b.}. Futterwahlangebot: I; II; III.
Ansatz aus verschiedenen Gelegen: 1.-6.

I IX III
Angebot: Pollen Hummel- { Pollen Waben | Hummel- Wespen-
larve larve larve

1. Anzahl - 6 18 8 8 -
2. V.b.- 2 13 1 3 20 ~
3. Larven - 3 21 4 14 4
4. 1 5 13 6 6 -
5. 3 12 12 -
6. 15 1

% 21 40 53 21 50 -

Ll-Larven, denen nur abgetdtete Wespenlarven (Dolicho-
vespula norvegica) angeboten wurden, fraBfen zwar davon, starben
jedoch bereits nach etwa 6 Tagen (n = 69). Zu einem &hnlichen
Ergebnis fihrten Fitterungen mit abgetdteten Heimchen (Achaeta
domestica). Von Kontrollarven, die nur mit Pollen geflittert
wurden, lebten nach 20 Tagen noch ca. 85 % (n = 60).

Bei der Fiitterung mit toten Hummellarven oder Pollen er-
reichten V. bowmbylans Larven nach ca. 16 bzw. 20 Tagen das lar-
vale Ruhestadium, in dem sie Keine Nahrung mehr aufnehmen und in
Diapause gehen (Abb. 33). Larven, die nur mit Wabenmaterial ge-
filittert wurden, bendtigten 35 Tage bis zum Ruhestadium und
hatten durchschnittlich ein deutlich geringeres Kérpergewicht
(Abb. 33). Offensichtlich sind die Larven nicht in der Lage, das
Zellenwachs zu verwerten, so daP sie nur die Brut-, Pollen- und
Kotreste, die sich noch an den Hummelzellen befanden, als
Nahrung nutzen konnten.

Im Labor gingen hungrige L2 und L3-Larven auch an lebende
Hummellarven und fraPen diese bis auf die Cuticula aus.

Bei zahlreichen Untersuchungen an intakten Nestern von

Hummelstaaten konnte jedoch niemals beobachtet werden, daf sich
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die Larven von V. bombylans an lebender Wirtsbrut aufhielten und
diese angegriffen hatten.

Selbst an einem im Freiland gefundenen Nest von Bombus
mesomelas mit 30 Arbeiterinnen und 179 V. bombylans Larven (Ll:
115) konnte trotz regelmdpiger Nestkontrollen nie eine der zahl-
reichen Volucella-Larven im inneren Nestbereich gefunden werden;

mindestens 100 Larven erreichten das ausgewachsene L3 Stadium.

“

—
o

0.3

Volucella bombyians

o

Korpergewicht pro Larve

ﬁfhg

Abb. 33: Entwicklung (Kdérpergewicht) von Volucella bombylans
Larven bei verschiedenem Futter. (Beli den ersten
Meppunkten ist nur der Mittelwert angeben, da die
Larven nicht einzeln gewogen wurden).

- : Fitterung mit Hummellarven, n! = 9 (T = 1)
o : Flitterung mit Pollen, nt = 14 (T = 1)
~o— : Fltterung mit Wabenmaterial, nt = 26 (T = 7)

n! : Anzahl Larven zu Versuchsbeginn
T: Anzahl der gestorbenen Larven

- Larvenzahl

In Hummelnestern ,die ausgegraben wurden oder sich in Holzkdsten
befanden (n = 9), konnten nie mehr als 15 Volucella-Larven ge-
funden werden (vgl. Kap. 11, Tab. 30). Eine Ausnahme war ein
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Nest von B. mesomelas mit 179 V. bombylans Larven. In den mei-
sten Nestern handelte es sich bereits um L3-Larven, so dap nicht
ausgeschlopen werden kann, daB bereits Larven das Wirtsnest ver-
lassen hatten. CUMBER (1949) fand in Nestern in der Nahe von
London z.T. mehr als 30 Larven.

In zwei Fallen konnte anhand von leeren Eischalen in den
Nestern zwar auf eine hohe Schlupfrate geschlofen werden, jedoch
erreichten dann nur etwa 20% der Volucella-Larven das mature L3
Stadium. Méglicherweise ist die Larvensterblichkeit im ersten
Stadium sehr hoch. In Petrischalen geschlipfte und gehaltene

Tiere starben vor allem Kkurz nach dem Schlupf.

6.2.2 Volucella pellucens

- Beschreibung

Typisch fur die Larven dieser Art sind 4 dorsale Falten der Ab-
dominalsegmente mit jeweils einer Reihe kleiner Spinulae. Das
zudem arttypische Papillenmuster der Segmente soll hier nicht
niher ausgefithrt werden (vgl. OHARA, 1985a). Die seitlichen
Fortsatze sind an allen Segmenten etwa gleich lang (Abb. 32b).
Am 1.- 6. Abdominalsegment befinden sich Kriechwarzen mit zwei
Hakenreihen (vordere Reihe 4-5 Haken; hintere Reihe 3-4 Haken).
Die hintere Atemrdhre ist kurz.

MaBe (L3): L.: 8-19 mm; Br.: 4-5 mm; H.: 4-4.5 mm.

(L2): L.: 5.2-7.5 mm. (KONCKEL D HERCULAIS, 1875; LUNDBECK,
1916; KRUGER, 1926; FRASER, 1946; HARTLEY, 1961; DIXON, 1960;
OKUNO, 1970; OHARA, 1985).

Die verschiedenen Larvenstadien unterscheiden sich in ihrem
Habitus nicht. Im ersten Stadium (L.: 2.5-5.2 mm) tragen die
Scheinfife nur je eine Reihe von drei Haken. Am 7. Abdominal-
segment befindet sich ventral ein Paar Warzen ohne Krallen. Die
beiden hinteren Fortsatze tragen wie bei V. bombylans jeweils
einen dunnen Faden.

(Zum Aufbau des Cephalopharyngealskeletts siehe Kap. 7.1.2).

- Aufenthalt

Die Ll-Larven schlupfen nach 10 Tagen (bei 24° C) und wandern
von der auPeren Umhiillung des Wespennestes zum Boden unterhalb
des Nestes. In Erdnestern wurden Larven aller Stadien immer im

Erdreich unterhalb der Nestkugel gefunden (n = 7}.
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Reife L3-Larven graben sich weiter in den Boden und dber-

wintern; die Verpuppung erfolgt im Frithjahr.

- Nahrung
Bietet man im Labor gehaltenen Larven tote oder lebende Wespen-
brut an, so wird diese gefressen.

Larven, die nur mit Wespenbrut gefiittert wurden entwickelten
sich deutlich schneller als Larven, die nur Pollen als Futter
bekamen (Abb. 34).

©
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Korpergewicht pro Larve
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s. 10. 15, 20. 25, 30. 35. Tag

Abb. 34: Entwicklung (Kérpergewicht) von Volucella pellucens
Larven bei verschiedenem Futter. (Bei den ersten Mefi-
punkten ist nur der Mittelwert angegeben, da die Larven
nicht einzeln gewogen wurden).

-o—: Fiitterung mit Wespenlarven, n!' = 8
_o-: Flatterung mit Pollen, n! = 14 (T = 3)

n!: Anzahl Larven zu Versuchsbeginn
T: Anzahl der gestorbenen Larven

Da sich V. pellucens Larven unter natirlichen Bedingungen
auBerhalb des Brutraumes aufhalten, stehen ihnen nur tote Brut,
tote Arbeiterinnen, Beutereste und Kot, die sich unterhalb des
Nestes anhdufen, als Nahrung zur Verfigung.
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Berichte, wonach die Larven von V. pellucens an den Brut-
2zellen herumklettern und die lebende Wespenbrut anfallen
(BIEGEL, 1953), beschreiben die Situation, in der nur noch
wenige Wespen ein Nest bevdlkern, die Geschlechtstiere der neuen
Generation das Nest bereits verlassen haben und der Wespenstaat
sich kurz vor der Auflodosung befindet (HENSLOW, 1849; BLACKITH,
1957; ARCHER, mundi.Mitt., 1986).

Bei drei Nestablegern von Paravespula germanica und Paravespula
vulgaris, die sich in Holzkidsten befanden und aus jeweils 2
Wabenstiicken mit Brut bestanden und anfanglich ca. 20 Arbeite-
rinnen hatten, kletterten die Volucella-Larven erst in die
Zellen, nachdem nur noch wenige Wespenimagines auf den Waben an-
wesend waren.

In intakten Nestern (n = 5), die ebenfalls in Holzkdsten ange-
siedelt waren, hielten sich die Larven aller Stadien am Boden an
den feuchteren Stellen auf. Dies deckt sich nicht mit der An-
sicht BIEGELS (1953), wonach sich die spateren Larvenstadien
nicht mehr sapro- oder koprophag, sondern als Rauber von der

Wespenbrut erndhren sollen.

-~ Larvenzahl

In allen 1986 ausgegrabenen 7 Erdnestern von Paravespula
vulgaris und Paravespula germanica waren im darunter liegenden
Bodenmaterial zahlreiche Larven von V. pellucens (> 30). Unter
einem Nest von P. germanica, das am 8.10.86 ausgegraben wurde,
befanden sich mindestens 246 Larven aller Entwicklungsstadien.
BIEGEL (1953) fand in 14 P. germanica-Nestern insgesamt 823 und
in 19 Nestern von P. vulgaris 1341 Larven von V. pellucens.

Volucella zonaria
Larven von V. zonaria konnten nur in zwei Paravespula-Nestern
gefunden werden (vgl. Kap. 11, Tab. 31).

Sie sind von V. pellucens Larven nur schwer zu unterscheiden
(vgl. DIXON, 1960). L3-Larven von V. zonaria sind durchschnitt-
lich gréper (L.: 20 mm)

Ihr Aufenthaltsort in der Wirtsnesthdhle und ihre Erndh-
rungsweise dirften der von V. pellucens entsprechen.
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6.2.3 Volucella inanis

- Beschreibung
Die verschiedenen Larvalstadien dieser Art zeigen deutliche mor-

phologische Unterschiede (polymetabol):

Larvalstadium L3: Im Unterschied zu den anderen Arten fehlen bei
V. inanis die langen lateralen Fortsdtze (Abb. 32c¢). Die gesamte
Cuticula ist mit kleinen Dornen liberzogen (Abb. 37). Das hintere
Spiraculum liegt terminal und ist als kurzes Rohr ausgebildet.
Am Mesothorax und an 6 Abdominalsegmenten befinden sich Kriech-
wilste mit jeweils einer Reihe von meist 9 Krallen.

MaBe (L3): L.: 15 mm; Br.: 6 mm; H.: 3.5 mm.

(KUNCKEL D HERCULAIS, 1875; DIXON, 1960; HARTLEY, 1961).

Larvalstadium Ll: Die nur 0,9 mm Kleine Larve ist langgestreckt
und im Querschnitt oval mit starken Einbuchtungen und Falten
zwischen den Segmenten. Das Hinterende ist in zwel Zipfel mit
jewells einer terminalen Borste ausgezogen. Die Scheinfilife tra-
gen je drei HaKken in einer Reihe. Am 7. und am apikalen Abdomen-
segment befinden sich ventral ein- und dreigipfelige Warzen, die
vermutlich zum Anheften und zu einer spannerartigen Fortbewegung
dienen (Abb. 35).

MaBe (nach Schlupf){(Ll): L.: 0.9 mm; Br.: 0.2 mm; H.: 0.18 mm.

Larvalstadium L2: Die Larve ist dorso-ventral stark abgeflacht,
besitzt einen wulstigen Randsaum und hat einen ovalen Umrif, der
nach vorne spitzer und nach hinten stumpfer verlauft (Abb. 36).
Dies gibt ihr ein planariendhnliches Aussehen. Ventro-lateral
ist die Cuticula mit feinen Borstenhaaren uberzogen, wahrend sie
dorsal auf den Abdominalsegmenten vollkommen glatt ist

{Abb. 38). Im Unterschied zu den Stadien L1 und L3 ist hier an
den relativ breiten Scheinfiifen eine doppelte Hakenreihe aus-
gebildet (9 grofe Haken/8 kleine Haken). Die hintere Atemrdhre
steht terminal, ragt aber nicht als Rohr aus der Cuticula

(Abb. 36).

MaBe (L2): L.: 7 mm; Br.: 3 mm; H.: 0.8 mm.
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Abb. 35: Volucella inanis Ll-Larve
(Ventralansicht).

Abb., 36: Volucella inanis L2-Larve
(Ventralansicht).
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Abb. 37: Volucella inanis L3-Larve: Cuticulastrukturen der

Abdominalsegmente (dorsal) (REM).

Abb. 38: Volucella inanis L2-Larve: Cuticulastruktur der
Abdominalsegmente (dorsal) (REM).
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-~ Aufenthalt

Die Larven, die nach einer Entwicklungszeit von 10 Tagen (bei
24° C) schliipfenden sind duPerst mobil. Sie kdénnen sich sowohl
an senkrechten als auch von unten an waagrechten Fléichen miithelos
fortbewegen. Mit Hilfe von Haftwarzen am letzten Abdominal-
segment kdénnen sie sich am Untergrund so festhalten, dap der ib-
rige Koérper von der Unterlage abgehoben und nach allen Seiten
bewegt werden Kann. Die Tiere tasten auf diese Weise die Umge-
bung ab, bevor sie z.B. ihre Fortbewegungsrichtung andern.

Larven der ersten beiden Stadien wurden stets im Wabenbe-
reich gefunden.

Da die Eier nicht unmittelbar an das Wespennest gelegt
werden (vgl. Kap. 6.1.3), missen die Ll-Larven von V. inanis mit
entsprechenden Sinnesleistungen und motorischen Fahigkeiten aus-
gestattet sein, um das Innere des Wirtsnestes zu lokalisieren

und zu erreichen.

Entfernt man von einem Wespennest die Hiullschichten und durch-
trennt behutsam die Verbindungssdulen zwischen den einzelnen
Wabenetagen, um die Wespenbrut zu untersuchen, erscheinen nach
wenigen Minuten in einzelnen Zellen mit lebenden Wespenlarven
die ersten planariendhnlichen L2-Larven von V. inanis. Wird eine
Wabe langere Zeit (>5 Min) dem Licht und veradnderten mikroklima-
tischen Bedingungen {(Temperatur, Luftfeuchte) ausgesetzt, so
verlassen die V. inanis-Larven (L2) die Brutzellen. Sie klettern
ein Stick lber die Waben bis zu einer anderen mit einer Wespen-
larve besetzten Zelle und zwangen sich dann mit ihrem flachen
Kérper zwischen Zellenwand und Wespenlarve, so dap sie nicht
mehr zu sehen sind (Abb. 39a). GroBe L2-Larven liegen hdufig
zunachst senkrecht zur Zellg entlang der Zellenwand und umgeben
die Wespenlarve wie ein Kragen (Abb. 39b).

Ll-Larven kommen bei solchen Eingriffen am Wespennest noch nicht
zum Vorschein.

Bevor die Larvalbiologie von V. inanis weiter beschrieben wird,
sollen an dieser Stelle kurz die verschiedenen Larvenstadien der
Wirtswespen (Paravespula gerﬁanica, Paravespula vulgaris) vorge-
stellt werden.

Die Wespen haben finf Larvenstadien, die man anhand ihrer
Mandibelstrukturen gut unterscheiden kann (SPRADBERY, 1973).
Wahrend die Larven der drei ersten Stadien am Abdomenende noch
mit einem Rest der Eischale an der Zellenwand festhaften, kdénnen
sich die folgenden Stadien frei in der Zelle bewegen. Erst am
Ende des vierten Stadiums ist die Wespenlarve soweit herange-
wachsen, daf sie mit den ersten Abdominalsegmenten den Zellen-
querschnitt verschliefen kann. Im letzten Stadium erfolgt der
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grofte Wachtstumsschub. Die Wespenlarve fiillt dann die Zelle

mit ihrem Ko&rper vollstiandig aus. Die ausgewachsene funfte Larve
spinnt einen Kokon und verdeckelt die Zelle. Der Kot, der
wahrend der Larvalzeit im Mitteldarm gespeichert wurde, wird nun
ausgeschieden und haftet als Kotscheibe, Meconium genannt, am
Boden des Kokons. Damit ist die Larvalentwicklung der Wespen
beendet. Bevor die letzte Larvenhaut abgestreift wird, scheinen
bereits durch die larvale Cuticula die Extremitatenansatze des
Thorax. Dieses Vorstadium wird als Pharate- oder Praepupa be-
zeichnet.

Die Entwicklungsdauer der immaturen Stadien ist vor allem
von den Nahrungsbedingungen abhédngig (EDWARDS, 1980). So kann
die Larvalentwicklung 6-16 Tage dauern (P. vulgaris) (ARCHER,
1980) .

Beim Kontrollieren von Wespenzellen wurden bei groferen
Wespenlarven nur selten Ll-Larven von V. inanis gefunden. Um
dies genauer zu prifen, wurde folgender Versuch durchgefiihrt:

In drei Versuchsansitzen wurden frisch geschliipfte V. inanis
Larven zu einer Wespenbrutwabe mit allen Larvenstadien und
Arbeiterinnen gegeben (Nestableger von P. germanica; Raumtemp.:
28° C; rel. Luftfeuchte: 80%). Damit die Volucella-Larven beim
Einsetzen nicht beschddigt werden, wurden die Gefdfe, in denen
die Tiere schlipften, neben die Wabe gelegt, so daP sie auf
diese klettern konnten. Nach 24 Stunden wurden sdmtliche Zellen
kontrolliert.

Die Li-Larven wurden dabei nahezu ausschlieflich in Zellen
mit kleinen Wespenlarven des IV. Stadiums gefunden ( p < 0.001;
4-Felder Test) (Tab. 20).

Die Volucella-Larven befanden gich hdufig auf dem hinteren
Abdominalbereich der Wirtslarve. In einem Fall wurden bei einer

Wespenlarve bis zu vier Ll-Larven von V. inanis gefunden.

Tab. 20: Aufenthalt der Ll-Larven von Volucella inanis (12 Std.
nach dem Schlupf) auf einer Wabe mit kleinen und gropen
Wespenlarven des IV. und V. sStadiums.

kleine Wespen- grofle Wespen-
larven - 1V. larven - IV./V.
Anzahl
Wespen- 130 204
larven
V.inanis-L1 47 7
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Moglicherweise erschweren grofere Wespenlarven, die mit
ihren Korperringen die Zelle verschlieBen, das Eindringen der
frisch geschlipften V. inanis Larven.

Einige der Larven konnten noch nach drei Tagen bei derselben
Wespe gefunden werden. Langere Beobachtungszeitridume waren nicht
moglich, da eine Beeintrachtigung durch die Storungen (die
Wespenlarven mupten bei jeder Kontrolle aus den Zellen genommen
werden) sehr grop war und die Vitalitat der Wirtslarven nach-
lieB, so daP ein vorzeitiger Zellenwechsel der Volucella-Larven
als Folge der Versuchsbedingungen nicht ausgeschlossen werden
kann.

Nach sechs Tagen waren die meisten V. inanis Larven im L2-
Stadium. Die grdften Tiere erreichten bereits 5 mm Korperlange.
Zu diesem Zeitpunkt wurden sie nur in Zellen mit grofien Wespen-
larven (IV.) angetroffen.

Unter den gegebenen H3dlterungsbedingungen konnten die Wespen
nicht optimal erndhrt werden. Ein schnelles Wachstum der Wespen-
larven kann daher ausgeschlossen werden. Dem zufolge mufiten die
V. inanis Larven ihre Wirtslarve gewechselt haben. Auch unter.
normalen Bedingungen mup entsprechend der Kiirzeren Entwicklungs-
zeit der Wespenlarven eine Volucella-Larve ihre Wirtswespe
wenigstens einmal wechseln, vorausgesetzt diese wird in ihrem

Wachstum nicht wesentlich beeinflupt.

Die bis zu 7 mm langen, auffallend abgeflachten L2-Larven
safen in Zellen mit grofen wespenlarven der Stadien IV. und V.
(Abb. 39). Dabei hatten sie sich meist soweit in die Zelle und
unter die Wespenlarve zuruckgezogen, daf sie von aufen nicht zu
sehen waren. Im Unterschied zu den Ll-Larven halten sie mit
ihren Fiifen immer Kontakt zur Zellenwand, wdhrend sich die

dorsale Korperseite an die Wirtslarve schmiegt.

Folgende Seite:

Abb. 39: Volucella inanis Larven an Waben und Brut von
Paravespula vulgaris.
a: L2-Larven; b: L2-Larven; c: L2- und L3-Larve
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Beim Offnen von verdeckelter Brut befanden sich gelegentlich
L2-Larven bei frisch eingesponnenen Wespenlarven oder Praepupae
(nie bei Puppen). Zum Teil waren die L2-Larven schon leicht ab-
gerundet, und durch die Cuticula war bereits das ausgebildete
FuBkrallenmuster der L3-Larve zu erKennen. Die Tiere befanden
sich offensichtlich kKurz vor der letzten Larvalhautung.

Innerhalb verdeckelter Zellen wurden auch L3-Larven gefun-
den. Je nach Grope der Volucella-Larve war von der Wespenprae-
pupa nur noch wenig zu erkennen. Hatte die L3-Larve noch die
Ausmafe des L2-Stadiums, war die Praepupa noch vollkommen vor-
handen; nur die Cuticula war hingegen librig geblieben, wenn die
Volucella-Larve schon die ganze Wabenzelle ausfullte (vgl. Kap.
8.4; Abb. 57}).

Eine Markierung frisch verdeckelter Zellen, in denen sich
jeweils eine L2-Larve von V. inanis befand, ergab, daB sich
diese innerhalb von drei Tagen zu reifen L3-Larven entwickeln
koénnen.

In den Wirtszellen sind die Fliegenlarven noch gelb bis
weipgrau und drehrund (Abb. 39c¢). Nachdem sie ihre volle Gréfe
erreicht haben, verlassen sie die zuvor am Deckelrand gedffnete
Wespenzelle und den Wabenraum.

Man findet die L3-Larven vor allem unterhalb des Wespen-—
nestes oder zwischen der Nestumhiillung, aber niemals an der
offenen Brut. Sie sind dann dunkel grau bis braun, leicht abge-
flacht und nehmen keine Nahrung mehr auf. Wie bei den anderen

Arten Uberwintern die L3-Larven im Boden.

~ Nahrung

Da sich die Larven von V. inanis ausschlieflich in Zellen mit
lebender Wespenbrut aufhalten, kann der Nestdetritus, der sich
nur auferhalb des Brutraumes anhduft, als Nahrung ausgeschlossen
werden. Das Meconium verdeckelter Larven, das als harter Diskus
am Zellenboden auch nach dem Schlupf der Imago noch vorhanden
ist, wird bei der Zellenreinigung zwar nicht entfernt, selbst
wenn sie mit einem neuen Ei bestiftet wird, jedoch scheint
dieser Larvenkot von den Volucella-Larven nicht aufgenommen zu
werden. Er mifte sonst als dunkler Darminhalt zu erkennen sein.
Zudem halten sich die Fliegenlarven auch in neuen Zellen auf, wo

sich noch kein Kot befindet.
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Danach kommen als Nahrungsquelle nur die lebenden Wespen-
larven, ihr Speicheldriisensekret oder das Larvenfutter der Ima-
gines in Frage.

Letzteres wird den Wespenlarven in Form bereits vorgekauter
Beutestiicke verfiittert. Meist verschlingen diese jedoch das dar-
gebotene Futter so schnell, daf eine Fliegenlarve daran nicht
ohne weiteres teilhaben oder es der Wespenlarve entreifen

kénnte.

Wahrend Honigbienen und Hummeln Vorratszellen mit Honig und
Pollen anlegen, benutzen soziale Wespen ihre Larven gewisser-
mafen als lebende Futterspeicher (MASCHWITZ, 1965).

Die Wespenimagines suchen haufig ihre Larven auf, die, nach-
dem sie kurz mit den Mandibeln betastet wurden, aus dem Mund
einen klaren Sekrettropfen absondern, der von den adulten Wespen
sofort aufgenommen wird. Auch auf unspezifische mechanische Kon-
taktreize antworten die Larven mit der Abgabe eines Flissig-
keitstropfens. Dieser wird in den Speicheldrisen gebildet und
enthalt 5-9% Zucker und 1.3-1.8% Aminosduren und Proteine (z.B.
Proteasen) (MASCHWITZ, 1966; ISHAY & IKAN, 1968A; SPRADBERY,
1973). Neben seiner Bedeutung als Energiequelle bei ungiinstigen
Wetterbedingungen liefert er den Imagines essentielle Nahr-
stoffe. Hindert man sie daran,larvales Speichelsekret aufzuneh-
men, stirbt die Kénigin und die Arbeiterinnen verwiisten das Nest
(ISHAY & IKAN, 1968a).

Dieser Austausch von Futter, der bei sozialen Wespen und
" Ameisen verbreitet ist, wird nach WHEELER (1918) als Trophal-

laxis bezeichnet.

Da die Larven von V. inanis ohnehin schon in unmittelbarem
Kérperkontakt mit den Wespenlarven leben, erscheint es nahelie-
gend, dap sie diesen Nahrungstransfer ebenfalls in Anspruch
nehmen. So kénnten sie die Wespenlarven zur Speichelabgabe pro-
vgzieren und dann selbst den Sekrettropfen aufnehmen. Dabei
wirden sie ihren Wirt weitgehend schonen und als eine bequeme
Futterquelle nutzen, die hochwertige Nahrung liefert; der Spei-
chel der Wespenlarven entspricht in Zucker und Proteingehalt
menschlicher Muttermilch (EDWARDS, 1980).

Trotz langer Beobachtungen an Brutwaben, in denen sich V.
inanis Larven befanden, konnte jedoch nie beobachtet werden, daB
eine Volucella-Larve einen Trophallaxistropfen aufnahm.
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Selbst wenn man mit einer Pinzette die Sekretabgabe der
Wirtswespen ausldste, saugten die Fliegenlarven, die sich z.T.
mit ihrem Vorderende dicht an oder gar in der Fliissigkeit be-
fanden, den Tropfen nicht auf.

Die Beobachtungen wurden in einem Konstantraum (Temperatur:

28° C; rel. Luftfeuchte: 80%) durchgefihrt. In einem durchsich-
tigen und abgeschlossenen Kasten aus Plexiglas, der durch eine
Aquarienpumpe beluftet wurde, befand sich jeweils eine Brutwabe
mit Arbeiterinnen. Unter dem Kasten war ein Spiegel so ange-
bracht, dap man eine Aufsicht auf die Zellen hatte, die in ihrer
natiirlichen Ausrichtung vertikal mit der Offnung nach unten aus-
gelegt waren. Als Lichtquelle wurde ein mit einer Rotfolie abge-
blendeter Kaltstrahler verwendet.

Die Darstellung von SPRADBERY (1973), in der er sich auf
eine Beobachtung von REICHERT (1914) bezieht, wonach eine Larve
von V. pellucens die "saliva" einer Wespenlarve aufnehmen soll,
nachdem sie diese zur Speichelabgabe anregte, ist nicht Korrekt.
REICHERT (1914) berichtet lediglich von einer "Volucella-Larve",
die sich in eine Zelle drangt und dabei die Wespenlarve zur Ab-
gabe eines Speicheltropfens veranlaft. Ob dieser dann von der
Volucella-Larve auch aufgenommen wurde, wird nicht ausgefihrt.

Fur Ll-Larven dirfte es allein wegen ihrer geringen Grofe
nicht leicht sein, eine Wespenlarve zur Speichelabgabe zu be-

wegen.

Eine weitere anfangs erwahnte Méglichkeit sich als V. inanis
Larve zu ernahren, besteht darin, direkt die Hamolymphe der
Wespenlarve aufzunehmen. Dazu muf die Fliegenlarve durch die
Cuticula in den Wirt eindringen.

In verdeckelten Zellen, in denen L3-Larven von V. inanis ge-
funden wurden, war die Praepupa entweder vollstandig ausgesaugt,
oder die Volucella-Larve befand sich mit dem Mundbereich noch im
Wirt.

Im Unterschied dazu zeigen die Wespenlarven mit L1 und L2
Volucella-Larven Keine offensichtlichen Schédigungen; es wurden
auch keine ausgesaugten Larven gefunden. Bei manchen Wirtslarven
traten unter der Cuticula schwarze Fleckungen auf, die durch
einen Wundverschlup entstanden sein kdnnten.

Nur in einem Fall Kkonnte eine Ll-Larve beobachtet werden,
die mit dem Mundbereich in die Wespenlarve eingedrungen war und
das Kopfskelett, wie bei einer Nahrungsaufnahme, vor und zuruck
bewegte.
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Markierungsversuch:

Da es bei reiner Beobachtung eher dem Zufall liberlassen bleibt,
die versteckten Tiere beim Ansaugen einer Wespenlarve zu
ilberraschen, wurden zum Nachweis einer ektoparasitischen Erndh-

rungsweise die Wirtslarven radioaktiv markiert.

Die Versuche wurden mit Larven des IV. Stadiums von Paravespula
vulgaris, die zuvor aus Freiflugnestern entnommen wurden, durch-
gefihrt. Die Larven von V. inanis (L1 und L2) stammten auch aus
solchen Nestern, z.T. waren sie erst nach dem Schlupf im Labor
in diese eingesetzt worden.

Die Injektion Tritium-markierter Aminosduren in die Wespenlarven
erfolgte mit einer ausgezogenen Glaskapillare (Spitze 2 um ¢) in
den Bereich der Seitenloben (vgl. Kap. 2.5). Durch eine COz -
Narkose war der Korperdruck soweit reduziert, dap nach dem
Herausziehen der Kapillare keine Hamolymphe austrat. Der
Wundverschlup mit Sofortkleber verhinderte einen
Fliissigkeitsaustritt, wenn der Turgor nach der Narkose wieder
zunahm. Um eine mégliche Kontamination des Mundraumes
auszuschliefen, wurde eine direkte Injektion in die Leibeshdhle
dem Verfiuttern der markierten Substanzen vorgezogen.

Vorversuche ergaben, daf schon wenige Stunden nach der In-
jektion die Speichelsekrettropfen hohe Radioaktivitdt aufwiesen.
ISHAY und IKAN (1967b) konnten zeigen, dap bereits drei Stunden
nach einer t4C-markierten Proteinfiutterung in den larvalen
Tophallaxistropfen radiocaktive Zucker vorhanden waren, die uber
eine Gluconeogenese aus den Proteinen gebildet worden waren.
Auch eigene Versuche mit dem stoffwechselinerten '4C-Inulin
(Polysaccharid), das nur passiv transportiert wird, fihrten zu
leicht erhdhten Aktivitaten in dem Speichelsekret.

Um den Kontakt der V. inanis-Larven mit radiocaktivem Wespen-—
speichel zu verhindern, wurde der Mund der Wespenlarven schon
vor der Injektion mit Sofortkleber verschlossen. Die Volucella-
Larven (Ll: n = 10; L2: n = 8) kamen 12 Stunden nach der
Behandlung der Wespen (n =30) zu diesen in die HAlterungsdosen.
Die Wespenlarven befanden sich in einem entsprechenden Waben-
stiick. Gestorbene Tiere wurden aus den Zellen entfernt. Die
Priparation der ersten V. inanis-Larven erfolgte nach 4 Tagen.
Zwei Ll-Larven waren zu diesem Zeitpunkt schon gestorben. Nach 5
Tagen wurden alle Fliegenlarven zur Messung fixiert. Um mégliche
radioaktive Verunreinigungen an der Cuticulaoberflache der
Wespen, die wahrend der Injektion erfolgten, zu erfassen, wurden
die Wespen und Volucella-Larven aufen abgewischt und diese
Wischprobe getrennt von den freiprdparierten inneren Organen,
der H&molymphe und der Cuticula der V. inanis-Larven gemessen.
Eine relativ hdéhere Aktivitat letzterer im Vergleich zu den
Wischproben kann nur durch ein Anstechen und Ansaugen markierter
Wespenlarven erfolgt sein (vgl. Kap. 2.5).
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Die Radioaktivitat der Injektionsproben (0.6 ul) betrug 16x10%
DPM. Die Mefwerte fiir die verschiedenen Proben der V. inanis
Larven sind in Tabelle 21 einzeln aufgefihrt. Wegen ihrer gerin-
gen Grofe wurden die Ll-Larven meist als eine Probe gemessen.

Tab. 21: Radioaktivitatsmessung von Volucella inanis Larven
(L1 & L2) nach 4-5 tdgigem Kontakt mit radiocaktiv
markierten (?®H-Aminosduren) Wespenlarven. Die Werte
sind in DPM angegeben A: V. inanis-Larven L1/L2;

B: markierte Wespen-Larven (Mittelwerte).

Wisch- Hamo- Cuti- innere
probe lymphe cula Organe
A
V.inanis-L1 - - - 3554
(n = 5) 275 - - 1635
253 587 - 4632
N 686 2953 786
- 833 2389 1777
V.inanis-L2 294 4150 15917 4388
(n = 6) 159 10553 28428 6731
258 17803 18931 10427
870 5536 19177 11656
786 5725 21754 20794
551 13742 13928 37745
B
Wespen- 1304 - . =
larven
(n = 20)
(Kontrolle: V. inanis L1/L2; n = 10; Mittelwerte 150 DPM)

Gegentiber den Kontrollproben (DPM 155) zeigten die mit mar-
kierten Wespen gehaltenen Ll-Larven 20 mal (DPM 3500) und L2-
Larven bis zu 360 mal (DPM 60000) hdhere Aktivitaten. Die gerin-
geren AKtivitétswerte der Ll-Larven sind auf deren kleine
Kérpergréfe (£ 3 mm) zurickzufihren. Die Wischproben der
Cuticula von Fliegen und Wespenlarven zeigten zwar deutlich
erhdhte Radioaktivitat (L2: DPM 500; Wespenlarven: DPM 1360),
die aber im Vergleich zu den Werten von Hamolymphe und inneren
Organen so niedrig waren, daPp sie als Verunreinigungen
vernachldfigt werden kénnen. Die hohe Aktivit&t der Cuticula ist
vermutlich auf einen verstarkten Einbau von Proteinen in die
Endocuticula zuriickzufiihren.
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Aus den Versuchsergebnissen kann geschlossen werden, dap V.
inanis auch im ersten und zweiten Larvalstadium Wespenlarven an-
bohrt, jedoch im Unterschied zu den L3-Larven ihren Wirt noch
nicht vollstandig aussaugt.

Um eine mdégliche Schadigung der Wespenlarven durch L1 und L2
Larven von V. inanis zu erfassen, wurde folgender Versuch durch-

gefihrt:

In finf Ansdtzen wurden jeweils etwa 10 Volucella-Larven zusam-
men mit einem Stick Brutwabe (P. vulgaris) in Plastikdosen
(10x20x5 cm) in einem Thermoschrank {bei 24° C) gehalten. Die
Waben enthielten Wespenbrut aller Entwicklungsstadien, die
wahrend der Versuchdauer (10 Tage) nicht gefiittert wurde. Bei
der tdglichen Kontrolle wurden geschlupfte Imagines und tote
Wespenlarven entfernt und registriert.

Dies ergab, daf die Mortalitdt der IV. und V. Wespenlarven
nach 10 Tagen mit 58% und 20% sogar um 8% bzw. 7% niedriger lag,
als bei den entsprechenden Kontrollen ohne V. inanis Larven
{(Tab. 22). Es kann hier jedoch nicht ausgeschlossen werden, daf
ein méglicherweise schadigender EinfluB der Volucella-Larven
bereits durch die Hdlterungsbedingungen liberlagert wurde.

Tab. 22: Mortalitat von Wespenlarven (W) der Larvalstadium (LS)
IV. und V. mit (P) und ohne (K} Volucella inanis Larven

(L1, L2).
LS W tote Larven pro Tag
2. 3. 4. 5. 6. 7. 8. 9. 10. z %
P Iv. | 191 - 2 2 11 28 27 6 15 20 111 58
V. 84 - - - - 1 - - 8 17 20
K IV. | 164 1 3 - 9 30 24 10 15 16 108 66
V. 95 - - - 1 - - - 12 13 26 27

An Wespenlarven, in deren Zelle sich eine V. inanis Larve
befand, konnten Keine Veranderungen und Unterschiede in der
Vitalitdt im Vergleich zu Wespenlarven ohne V. inanis festge-

stellt werden.
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7. CEPHALOPHARYNGEALSKELETT UND DARMTRAKT

Nach ihrer Erndhrungsweise kann man die Larven der Schwebfliegen
in drei Gruppen unterteilen: die Phyvtophagen, die lebendes
Pflanzengewebe fressen (Cheiloginae, Eumerinae), die Sapro-
phagen, die sich von zersetzenden tierischen und pflanzlichen
Stoffen erndhren (Eristalinae, Milesiinae) und die Zoophagen,
deren Vertreter v.a. von Blattldusen leben (Syrphinae,
Pipizinae) (HEISS, 1938).

Eine besondere Gruppe der Saprophagen stellen die Kommen-
salen dar, die als "scavengers" in den Nestern von Hummeln,
sozialen Wespen (Volucella) und Ameisen (Microdon) vorkommenm.

Die Art der Nahrung und deren Erwerb spiegeln sich in cha-
rakteristischen Ausbildungen des Mund-, Kau- und Verdauungs-
apparates wider (KEILIN, 1915; KRUGER, 1926; BHATIA, 1939;
SCHREMMER, 1952; HARTLEY, 1963; ROBERTS, 1969, 1970).

Zur Klarung der Erndhrungweise der einzelnen Volucella-Arten
wurden deshalb ihre Mundstrukturen und ihr Darmtrakt morpholo-
gisch untersucht. Von V. bombylans und V. inanis liegen Dbisher
keine Beschreibungen dieser Merkmale vor; das Mund- und Kopfske-
lett von V. pellucens ist bei HARTLEY (1963) bereits darge-
stellt.

7.1 Ausbildung des Kopfes bei cyclorraphen Dipterenlarven

Bevor die Mundteile der einzelnen Volucella-Arten beschrieben
und verglichen werden, soll der besondere Bau der Kopf- und
Mundregion cyclorrapher Dipterenlarven Kurz erlautert werden.
Die vollstandige Verlagerung des Kopfes in den Thorax be-
dingte eine weitgehende Reduzierung der Kopfkapsel. Der Pharynx
wurde stark chitinisiert und der Lange nach mit den verbliebenen
ventralen Randern des Kopfskelettes verschmolzen. Das so ent-
standene Gebilde wird zusammen mit den Mundteilen als Schlund-
Kopf (BECKER, 1910; WAHL, 1914) oder Cephalopharyngealskelett
bezeichnet. Sein dorsaler Teil kann dem Rest der ehemaligen
Kopfkapsel, der ventrale Teil dem Pharynx zugeordnet werden.
Gleichzeitig erfolgte eine Schrdgstellung der als Mandibel-
homologa angesehenen Mundhaken. Sie werden in dieser Lage nicht
mehr vertikal, sondern horizontal oder paraxial bewegt. Daraus

folgte die Anderung von beifend-kauender zu saugender Ernah-
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rungsweise, wobei Nahrung in fliussiger oder fein verteilter Form
mit Hilfe einer Pharynxpumpe aufgenommen wird.

Obwohl sich bereits viele Autoren mit der Kopfreduktion der
Dipterenlarven beschidftigten und anhand rezenter Formen Entwick-
lungsreihen und Homologien aufgestellt wurden, lassen sich noch
nicht alle Elemente des Schlundkopfes eindeutig homologisieren
(WEISMANN, 1864; HOLMGREN, 1904; BECKER, 1910; BISCHOFF, 1924;
ANTHON, 1943; SNODGRAS, 1944; COOK, 1949; LUDWIG, 1949; HENNIG,
1952; SCHREMMER, 1952).

Die im Folgenden beschriebenen Strukturen des Cephalopharvn-
gealskelettes der Larven von Volucella sollen nur innerhalb der
Syrphiden homologisierbar sein. Die Benennug erfolgte in An-
lehnung an HARTLEY (1963) und ROBERTS (1970).

7.1.1 Volucella bombylans

Das Cephalopharyngealskelett besteht aus den verschmolzenen
Basalskleriten: Clypealsklerit, Tentorium, Cibarium und den
Mundteilen: Labrum, Mandibelkomplex, Labium (Abb. 40a; 4la).

Der vordere Mundraum wird von zwei, "Baggerschaufeln™
gleichenden, stark sklerotisierten Halbschalen, die am ventralen
Rand mit starken Zdhnen versehen sind, ausgekleidet (Abb. 44a).
Die Z&hne sind so angeordnet, daf sich frontal jeweils in einer
Reihe 3 grofe Zdhne befinden; davon leicht abgewinkelt verlauft
paraxial eine Reihe Kleinerer Zahne; Frontal ragt je ein auf-
fallend grofier Zahn, auBerhalb der Reihe, nach der Seite heraus
(Abb. 44b). Die Innenseiten der Halbschalen haben glatte Ober-
flachen, die durch regelmaPige Langsfalten und Rinnen gegliedert
sind.

Sie kdénnen mit den sogenannten "mandibular lobes"™ (HARTLEY,
1963; ROBERTS, 1970) oder den Atriumschalen (KRUGER, 1926) ver-
glichen werden, die bei anderen Syrphidenlarven als Kkomplizierte
Reusengebilde vorliegen kénnen. KRUGER (1926) und ROBERTS (1969)
halten die Mandibularloben fir Bildungen der Exocuticula an den
lateralen Grenzen des Praestomums. Im Folgenden werden entspre-
chende Gebilde im ganzen als Mandibularloben bezeichnet.

Die Mandibel, die die Mandibularloben teilweise umfassen,
sind als spangenartige Sklerite mit je einem dorsalen Fortsatz
ausgebildet. Mit Hilfe der Muskulatur, die an den Mandibular-

skleriten ansetzt, kénnen die Mandibularloben bewegt werden.
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Die Mandibularsklerite sind mit den distalen Ausl&dufern des
Tentoriums, den unteren Tentorialbalken (Lateralspangen bei
KRUGER, 1926) beweglich verbunden. Die Tentorialbalken sind
ventral durch einen Skleritstab (Tentorialbricke), der sich un-
mittelbar vor der Mindung der Speicheldrise befindet, verbunden.
Vor der Tentorialbriicke nach anterior befindet sich eine huf-
eisenfdrmige Skleritspange, die ein unpigmentiertes Phragma um-
randet. Davor liegen ein Paar Sklerite, die an einer mit Dornen
besetzten Cuticula inserieren (Abb. 45}. Dieser Komplex wird als
Labium angesehen. HARTLEY (1963) bezeichnet Sklerite mit &hn-
licher Lage bei Eristalis als Labialplatte und Labialsklerite.

Uber den unteren Tentorialbalken verlaufen, ebenfalls vom
Tentorium ausgehend, paarige Spangen, die fast bis zu den dor-
salen Mandibularapophysen reichen und die als obere Tentorial-
balken bezeichnet werden (Frontalsackspangen bei KRUGER, 1926).

Nach dorsal erstrecken sich uUber dem Tentorium die Clypeal-
sklerite, die frontal durch das verschmolzene Labrum verbunden
sind. Die Tentorialarme verschmelzen mit der Cibarialwand. Der
Boden und die Seitenwdnde des Cibariums bilden eine bootfdrmige
Wanne, mit einer unpigmentierten und wenig sklerotisierten Wan-
dung. Das 6§gh besteht aus einem leicht verformbaren Phragma, an
dem die Cibarial-Dilator Muskel ansetzen (Abb. 47a}).

Am Boden des Cibariums erstrecken sich (an neun Langs-
streifen) neun sogenannte T-Rippen. Diese tragen jeweils zwei
Reihen von Filamenten, die in einem Winkel von ca. 45° di-
vergieren und mit ihren Enden beiderseits die Nachbarfilamente
treffen. Dadurch wird die Furche oder Rinne zwischen zwei Rippen
dachartig abgedeckt; im Ouerschnitt erkennt man Y-fomige Sdulen,
die 8 Hohlriume bilden (Abb. 47a; 48a, b). Die randstédndigen
Rippen tragen jeweils nur eine Filamentreihe, die nach innen
ragt.

Diese Rippen, Filamente und Rinnen stellen einen Filter-
apparat dar, mit dessen Hilfe feste Nahrungspartikel und Flis-
sigkeit getrennt werden (KRUGER, 1926; ROBERTS, 1970).

Abgesehen von der Grofe ist der Bau des Cephalopharyn-
gealskelettes bei allen drei Larvalstadien im wesentlichen
gleich. Bei den Ll-Larven ragt ein paariger Tentorialbalken nach
distal, der nach seiner Lage den oberen Tentorialbalken ent-
spricht, aber im Unterschied zu diesen bis zu den Mandibular-
loben reicht und in einer gemeinsamen Spitze auslduft (Abb. 46).
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Bei Ll-Larven von Eristalis ist das Labrum noch als ein
langezogener Sklerit ausgebildet, der bis zur Munddéffnung reicht
und zum Offnen der Eischale eingesetzt wird. In den spdteren
Larvalstadien erfolgt eine Verschmelzung mit dem Clypealsklerit.
Bei den Syrphinae ist das Labrum auch im L3-Stadium noch als
Stilett vorhanden (Abb. 43) (HARTLEY, 1963).

7.1.2 Volucella pellucens
/a/. 5,/7 e Mf(f-:?\w

Das Cephalopharnygealskelett zeigt weitgéhende Ubereinstimmungen
mit dem von V. bombylans {(Abb. 40b; 41b). Unterschiede liegen in
der Ausbildung des Mandibularlobenkomplexes. Die Mandibularloben
‘bilden hohe Langsrippen, die den Mundinnenraum auskleiden. Sie
sind nicht starr miteinander verbunden. Am distalen Ende laufen
die sklerotisierten Leisten in Zahne aus (Abb. 49a).

Die Ll-Larven besitzen wie bei V. bombylans ein Paar relativ
langer Tentorialbalken, die distal eine gemeinsame Spitze bilden
(vgl. HARTLEY; 1963).

7.1.3 Volucella inanis

Wie bei den anderen Arten sind auch hier Tentorium und Clypeus
gut entwickelt und stark sklerotisiert. Jedoch fehlen bei V.
inanis die oberen Tentorialbalken und der Mandibularbereich ist
vergleichsweise nach distal nur wenig ausgezogen (Abb. 40c;
41c). Es befinden sich dort nur zwei paarige Skleritspangen, die
von ventral betrachtet, am distalen Ende parallel verlaufen und
gezdhnt sind (Abb. 50a). Die frontale Zahnreihe der Sklerite )
bilden zusammen eine dachgiebelartige Spitze (Abb. 50b).

Die Skleritspangen werden als homologe Bildung zu den Mandi-
bularloben der anderen Arten angesehen. Unterhalb der Sklerite
sind noch einige Langsfalten ausgebildet (Abb. 5la). Die
Mandibularsklerite haben eine dorso-laterale Apophyse, jedoch
keine Auslédufer nach ventral (Abb. 40c).

Auffallend sind die paarigen Labialsklerite, die als mdach-
tige Haken nach ventral verlaufen und an denen Muskeln ansetzen.
Uber ihnen befindet sich ein dicht bezahntes Polster, dessen
Zahne nach proximal gerichtet sind; im hinteren Teil des
Polsters sind die Zahnspitzen gerundet (Abb. 51). Das Labium ist
im Vergleich zu den anderen Arten weitaus kré&dftiger ausgebildet.

Es Kkénnte, hier an Stelle der Kaum entwickelten Mandibularloben,
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zur Aufnahme und zum Weitertransport der aus dem Wirtskoérper an-
gesaugten Hamolymphe und inneren Organe dienen.

Der Filterapparat am Boden des Cibariums in Form der T-
Rippen ist kaum ausgebildet. Man findet nur 4 Rinnenreihen und
kurze Filamente (Abb. 47b).

Im ersten Larvalstadium besteht das Cephalopharyngealskelett
lediglich aus einem paarigen Sklerit, der nach distal einen Aus-
laufer bildet und sich zu einer gemeinsamen Spitze vereint (Abb.
52a). Nach posterior ist er zu einem Fligel, der sich nach
dorsal erstreckt, erweitert. Erst das Kopfskelett der L2-Larve
entspricht dann in seinem Aufbau dem des letzten Stadiums {(Abb.
52b) .
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Abb. 40: Cephalopharyngealskelett von Volucella-Larven L3
(lateral). a: Volucella bombylans;
b: Volucella pellucens; <¢: Volucella inanis
C: Cibarium; Cls: Clypealsklerit; Cr: Cibarium-
Filter; Lbs: Labialsklerit; Md: Mandibularsklerit;

Mdl: Mandibularloben; T: Tentorium; Ta: Tentorialarm;
oTb: obere Tentorialbalken; uTb: untere Tentorialbalken
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Cephalopharyngealskelett von Volucella-Larven L3
(ventral). a: Volucella bombylans;
b: Volucella pellucens; c¢: Volucella inanis

C: Cibarium; Cr: Cibarium-Filterrinnen; Lbp: Labial-
platte; Lbs: Labialsklerit; Md: Mandibularsklerit:
Mdl: Mandibularloben; T: Tentorium; Ta: Tentorialarm;
Tbr: Tentorialbricke; oTb: obere Tentorialbalken:
uTb: untere Tentorialbalken
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Abb. 42: Cephalopharnygealskelett von Volucella apicalis L3
(lateral) (aus WALLACE & LAVALLEE, 1973).

C: Cibarium; Cr: Cibarium-Filterrinnen; Lbs: Labial-
sklerit; Md: Mandibularsklerit; Mdl: Mandibularloben;
T: Tentorium; oTb: obere Tentorialbalken; uTb: untere
Tentorialbalken

Abb. 43: Cephalopharyngealskelett von Syrphus elegans L3
(lateral) {(nach HARTLEY, 1963)

C: Cibarium; Lb: Labium; Lm: Labrum; Md: Mandibel;
T: Tentorium; uTb: untere Tentorialbalken



119

Abb. 44: Mandibularlobe von Volucella bombylans L3 (REM).
a: Innenflédche der linken Mandibularlobe (Aufsicht).
b: Zahnreihe der Mandibularlobe (Seitenansicht)
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Abb. 45: Cephalopharyngealskelett von Volucella bombylans L3
(linke Halfte; laterale Ansicht) (150x)
Lbp: Labialplatte; Lbo: Labialpolster; Lbs: Labial-

sklerit; Md: Mandibularsklerit; Mdl: Mandibularloben;
uTb: untere Tentorialbalken; Tbr: Tentorialbriicke

oTb
Mdi
Md
Tobr
[of
a Nmm, b

Abb. 16: Cephalopharyngealsklerit von Volucella bowbylans L1.
a: lateral; b: ventral
C: Cibarium; Md: Mandibularsklerit; Mdl: dMandibulayr-

loben; T: Tentorium; oTb: obere Tentorialbalken;
uTb: untere Tentorialbalken; Tbhr: Tentorialbricke
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Abb. 47: Cephalopharyngealskelett von Volucella-Larven L3
(Querschnitt; 140x)
a: Volucella bombylans - Cibarium mit T-Rippen
b: Volucella inanis - Cibarium ohne T- Rippen

Cb: Cibariumdach; Cm: Cibarialmuskulatur;
Cr: Cibarium-Filterrinne (T-Rippe):; Ta: Tentorialarm;



Abb. 48: Filterapparat im Cibarium von Volucella-Larven L3.
a: Volucella bombylans (Ubersicht; 270x}
b: Volucella bombylans (REM)
c: Volucella pellucens (T-Rippe mit ventraler Rinne;
REM)



Abb. 49: Mandibularloben und Labiumpolster von Volucella
pellucens L3 (REM).
a: linke Mandibularlobe (die distalen Zahne sind
abgenutzt)
b: Labiumpolster mit Z&hnen



Abb. 50: Mandibularloben von Volucella inanis L3 (REM).
a: bezahnte Skleritspange und Loben

b: distale Ende der Skleritspangen (frontal)



125

Abb. 51: Labium von Volucella inanis L3
a: Labium mit Zahnpolster (REM)
b: Cephalopharyngealskelett mit Labium (Querschnitt;
140x)
Lbp: Labiumpolster; M: Mundraum; Md: Mandibularsklerit
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b

Abb. 52: Cephalopharnygealskelett von vVolucella inanis L1 & L2.
a: L1 (lateral; Skleritstab durchbrochen; 640x)
x: Skleritstab lateral (Schema); +: Skleritstab
ventral (Schema)
b: L2 (lateral; 500x)

C: Cibarium; Md: Mandibularsklerit; Mdl: Mandibular-
loben; T: Tentorium; uTb: untere Tentorialbogen
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7.2 Dbarmtrakt

Der Voderdarm der Volucella-Larven (L3) setzt sich aus dem schon
beschriebenen Pharynx und dem daran anschliefenden Osophagus
zusammen. Letzterer bildet ein Kurzes enges Rohr, das im
Proventrikel endet und als Ringfalte in das Lumen des Mittel-
darmes hineinragt. Die Speicheldrise besteht aus einen paarigen
Schlauch, der zunachst ein Stick nach hinten reicht, dann ab-
knickt und in umgekehrter Richtung nach distal verlauft. Am
Anfang des Osophagus vereint sie sich zu einem diinnen Speichel-
gang und mindet im Pharynx ventral in den Mundraum.

Bei V. bombylans und V. pellucens beginnt die Speicheldruse
als danner und gewundener Schlauch im ersten Thorakalsegment,
knickt auf der Hoéhe des Proventrikels ab und verlduft dann als
dicker Schlauch nach vorne (Abb. 53a).

V. inanis besitzt eine wesentlich kurzere Speicheldrise, die
nur etwa einem Drittel der Lange der anderen Arten entspricht
und bis zum Speichelgang einen gleichbleibenden Durchmesser hat
(Abb. 53b).

Kurz nach der Ansatzstelle des Mitteldarmes an dem Pro-
ventrikel befinden sich 4 Blindschlauche oder Divertikel, die
Verdauungssekrete produzieren (WIGGLEWORTH, 1984).

Wiahrend bei V. bombylans und V. pellucens die Divertikel
etwa die Lidnge des Vorderdarmes erreichen, sind bei V. inanis
nur 4 knospenartige Ausstiilpungen an den entsprechenden Stellen
zu finden (Abb. 53).

An der Grenze zwischen Mitteldarm und Enddarm minden je zweil
Malpighi Gefafe gemeinsam in den Pylorus. Sie erstrecken sich
schlauchartig in zahlreichen Windungen innerhalb der gesamten
Leibeshéhle (Abb. 53).

Der Enddarm mindet mit dem Anus im achten Abdominalsegment
nach aufen. Analschlduche sind nur in Form Kleiner Kkonischer
Zapfen ausgebildet.

Bei den verschiedenen Arten der untersuchten Volucella-
Larven waren die Langenverhdltnisse von Mittel und Enddarm an-
ndhernd gleich

V. bombylans 4 mm : 3 mm
V. pellucens 3 nm : 4 mm

V. inanis 3 mm : 3 mm



Abb. 53: Darmtrakt von Volucella-Larven L3.
a: Volucella bombylans (nach KUNCKEL D HERCULAIS, 1875)
b: Volucella inanis (Schema)
Cph: Cephalopharynx; Bl: Blindschliuche (Caeca)

Ed: Enddarm; Ma: Malpighi-Gefafe; Mi: Mitteldarm;
Pr: Proventrikel; Sp: Speicheldriise
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7.3 Zusammenfassung und Diskussion

Je nach Ausbildung der Mundteile und des Darmtraktes unter-
scheidet KRUGER (1926) bei Syrphidenlarven zwei Typen: die
Detritusfresser und die R&uber.

Im Folgenden soll diskutiert werden, inwieweit sich die
Larven der untersuchten Volucella-Arten nach diesen Kriterien zu
einer dieser beiden Gruppen zuordnen lassen.

V. bombylans und V. pellucens &dhneln sich im Aufbau des
Mandibularlobenkomplexes weitgehend, wahrend V. inanis wesent-
liche Unterschiede aufweist.

Beli V. bombylans bilden die Mandibularloben ein sklero-
tisiertes Schaufelpaar mit krédftiger und langer Bezahnung (Abb.
40a; 44), das zum Aufbrechen von Hummelbrutzellen und zum Ab-
schaben von Speicherpollen, Kot und toten Wirtstieren geeignet
erscheint. Mandibularloben dieser Form und Ausbildung sind bei
Syrphiden bisher noch nicht beschrieben worden.

Bezahnte Mundhaken mit reusenartigen Loben findet man auch
bei den Arten Cheilosia pallipes {(WALLACE & LAVALLEE, 1973) und
Eumerus strigatus (ROBERTS, 1970), die sich von zersetzenden
Pilzen und Narzissenzwiebeln erndhren. Im Unterschied zu den
Volucella-Larven ist hier aber der bezahnte Mundhaken den
Mandibeln homolog, der bei letzteren nur noch als Sklerit einen
Teil des Lobenkorbes umfaft und stabilisiert (vgl. Kap. 9).

Die Mandibularloben von V. pellucens setzen sich aus sklero-
tisierten, hohen Lobenleisten zusammen, die aber im Unterschied
zu V. bombylans keine starre Schaufel bilden (Abb. 49a).

Wahrend hier die Lobenleisten nur aus einfachen cuticularen
Auffaltungen bestehen, sind bei vielen saprophag lebenden
Larven, wie z.B. bei Eristalis und Syritta, feine Rinnen und
zusétzliche Chitinhdkchen ausgebildet, die dadurch ein Durch-
sieben der flissigen Nahrung ermdéglichen (vgl. KRUGER, 1926;
HARTLEY, 1963; ROBERTS, 1970). Nach einer Abbildung (Abb. 42)
von WALLACE & LAVALLEE (1973) kénnte auch bei Volucella apicalis
ein vergleichbarer Mandibularlobenapparat ausgebildet sein. Die
Larven dieser neotropischen Art entwickeln sich in faulenden
Opuntien.

Im Mundraum von V. inanis sind nur einige wenige Mandibular-
falten ausgebildet (50a). Stattdessen findet man zwei stark

sklerotisierte Spangen, die nach distal dicht neben einander
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verlaufen und am Ende bezahnt sind (Abb. 50b). Mit deren Hilfe
kénnte die Larve ein Loch in die Wirtscuticula ;gﬁben.

Vergleicht man die Mundstrukturen von V. inanis mit denen
anderer rauberischer Syrphidenlarven, so finden sich weder Uber-
einstimmungen hinsichtlich der beteiligten Elemente noch in
deren Ausgestaltung. Der Cephalopharyngealapparat aphidophager
Arten ist stets sehr einheitlich gebaut. Die Mandibularsklerite
liegen als dinne Stilette vor, Labrum und Labium sind weit nach
vorne gezogen und jewells zu einer Spitze verschmolzen (Abb.
43). Sie dienen zum Anstechen und Aufnehmen der Beute, die,
nachdem sie zuvor von aufen eingespeichelt und extraintestinal
vorverdaut wurde, vollstandig ausgesaugt wird (BHATIA, 1939:;
ROBERTS, 1970). Diese spezielle Ausbildung der Mundteile Kkann
vor allem als Anpassung an den Erwerb der Beute angesehen
werden. So muf eine Blattlaus erst angestochen und vom Unter-
grund abgehoben werden, bevor sie, ohne entkommen zu kdénnen,
ausgesaugt werden kann. Die Beutetiere {(Wespenlarven) der Larven
von V. inanis hingegen sind sessil und wehrlos; es bedarf daher
keiner besonderer Strukturen, die Beute zu fangen und fest-
zuhalten.

ROBERTS (1970) konnte an verschiedenen Syrphidenlarven
zeigen, dap die Art der Nahrung und deren Aufnahme einer spe-
ziellen Ausbildung und Form der Clypealphragmata und des Tento-
riums entsprechen.

So haben Arten wie Myathropa, die grofe Mengen von Wasser
nach Nahrungspartikeln durchfiltern, kleine Clypealsklerite und
eine lange und nahezu horizontal stehende Cibarialmuskulatur,
wahrend bei den ra&uberischen Arten der Gattung Syrphus, wo
kleine Nahrungsmengen schnell aufgenommen werden miissen, die
Tentorialarme kraftig entwickelt sind, das Tentorium senkrecht
steht und die Cibarialmuskulatur entsprechend kirzer und verti-
kal angeordnet ist. Larven, die in sich zersetzendem Substrat
leben, wie Eristalis, Syritta oder Rhingia, und konzentrierte
Nahrung aufsaugen, besitzen ebenfalls weit ausgezogene Clypeal-
phragmata und ein vertikal ausgerichtetes Tentorium.

Auch bei den Volucella-Larven findet man letzteren Bautyp.
Die oberen Tentorialbalken sind jedoch noch stirker ausgebildet.
Bei V. inanis fehlen diese jedoch ganz, und die unteren
Tentorialbalken, an denen die Mandibelsklerite ansetzen, sind im

Vergleich zu den anderen Volucella-Arten nur wenig ausgezogen.
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KEILIN (1915) wies darauf hin, daB bei cyclorraphen Larven,
die sich saprophag oder von Mikrorganismen wie Bakterien er-
nahren, am Boden des Cibariums ein Filterapparat vorhanden ist,
der in charakteristischer Weise aus Rinnen, Leisten und
Filamenten aufgebaut wird. Er dient dazu, feste Partikel aus der
eingesogenen Flipfigkeit zu filtern. Larven, die sich von leben-
dem Pflanzengewebe, rauberisch oder parasitisch ernahren, be-
sitzen Keine solche Filtereinrichtung.

Sowohl bei V. bombylans als auch bei V. pellucens findet man
einen gut ausgebildeten Siebapparat mit 8 Rippen und ent-
sprechenden Filamentreihen, die 7 Rinnen bilden (Abb. 47a; 48).
Im Unterschied hierzu sind bei V. inanis nur 4 schwach ausge-
bildete Rinnen und kurze Filamente vorhanden (Abb. 47b}), die
eher als Rudimente denn als funktionierende Siebeinrichtung zu
deuten sind.

Ein Nahrungssieb ist von Nutzen, wenn Nahrungspartikel aus
einer Flissigkeit gefiltert werden missen. Im Fall von V.
bombylans und V. pellucens scheint aber die in Frage kommende
Nahrung eher von fester Konsistenz zu sein, so daf der vor-
handene Siebapparat nur dann sinnvoll ware, wenn damit die ein-
gebrachte Speichelflilssigkeit aus dem Nahrungsbrei wiederge-
wonnen und erneut verwendet werden Kkdnnte.

Im Vergleich zu anderen Saprophagen sind die Speicheldrisen
bei V. bombylans und V. pellucens deutlich langer, wenn auch
nicht ganz so lang wie bei den blattlausfressenden Syrphinae.
Wie bei letzteren wird auch hier die Nahrung stark einge-
speichelt und mdéglicherweise schon vorverdaut.

Die L3-Larven von V. inanis hingegen besitzen nur ein
relativ Kkurzes Speicheldrisenpaar. Moéglicherweise sind die inne-
ren Organe der Wespenpraepupa (durch Histolyse) leichter aus dem
Koérper auszusaugen, als dies bei den Larven und Imagines der
Aphiden der Fall ist. Zudem ist bei V. inanis das Labium so aus-~
gebildet, daf damit festere Partikel im Mund weiter befdrdert
werden Kkénnen {Abb. 51).

In den Langenverhdltnissen der Darmabschnitte fand KRUGER (1926)
deutliche Unterschiede zwischen saprophagen und zoophagen
Syrphidenlarven. So betrdgt das Verhdltnis von Mittel- zu End-
darm bei der ersten Gruppe 3 : 4 oder 1 : 1, wahrend bei der
zweiten Gruppe der Enddarm etwa einem Drittel der Ldnge des
Mitteldarmes entspricht.
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Die drei untersuchten Volucella-Arten haben alle etwa gleich
lange Darmabschnitte.

Deutliche Unterschiede liegen in der Ausbildung der vier
Blindschlauche am Anfang des Mitteldarmes vor. Bei V. bombylans
und V. pellucens erreichen diese etwa die Lange des Vorder-
darmes, wahrend an entsprechender Stelle bei V. inanis nur
konische Zapfen vorhanden sind. Entsprechend besitzen andere
saprophag lebende Svrphydenlarven ebenfalls lange Blind-
schléuche, wahrend bei Carnivoren nur kurze Stimpfe vorliegen.

Diese auch als Caeca bezeichneten Darmanhdnge sollen zur
Aufnahme von Aminosduren, zur Abgabe von VerdauungsseKreten und

zur Speicherung von Endosymbionten -dienen (WIGGLEWORTH, 1984).

Im Aufbau und der Struktur des Cephalopharyngealskelettes und
des Darmtraktes zeigen V. bombylans und V. pellucens weitgehende
Ubereinstimmungen. Nach Abbildungen bei KUNCKEL D'HERCULAIS
{(1875) gilt dies auch fir V. zonaria, die nicht nur in ihrer
auBeren Morphologie, sondern auch in der Anatomie von

V. pellucens kaum zu unterscheiden ist.

KRUGER (1926) und HARTLEY (1963) ordnen das Kopfskelett von
V. pellucens dem saprophagen Typ zu. Kriiger schreibt: "Hatte ich
nicht durch Versuche festgestellt, daPp Volucella von Wespen-
larven lebt, so mipte ich nach der Bildung des Kopfskelettes
annehmen, daf sie sicht von irgendwelchen Abfdllen im Wespennest
erndhrt”.

Da Fitterungsversuche, in denen nur lebende Wirtslarven ge-
boten werden, eine unnatirliche Situation darstellen, erlauben
sie Keine zuverladPfigen Aussagen Uber die Ernahrungsweise unter
natirlichen Bedingungen.

Dagegen stiitzen sich die Aussagen, die anhand der Ausbil-
dung, dem Fehlen oder dem Vorhandensein komplexer morpho-
logischer Strukturen erfolgen, auf Anpassungen, die im Zusammen-
hang mit einer bestimmten Ernahrungsweise entwickelt wurden.
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In Tabelle 23 sind einige der angefuhrten Merkmale und ihr
Auftreten, sowohl bei den untersuchten Volucella-Arten als auch
bei einigen aphidophagen und saprophagen Syrphiden-Arten {(nach
Angaben aus der Literatur), zum Vergleich zusammengestellt.

Tab. 23: Vergleich des Cephalopharyngealskelettes und des
Darmtraktes bei den Larven der verschiedenen
Volucella-Arten und bei aphidophagen und saprophagen
Svrphidenlarven.

V.bombylans Sapro- V.inanis Aphido-
V.pellucens phage phage
Mandibularlobent + + - -
Filterapparat + + - -
Darmrelation 1:1 1:1 1:1 3:1
Blindschlauche + + - -
(Caeca)

1: als Filter- oder Schaufelapparat gut ausgebildet

Hierbei werden einerseits die Ubereinstimmungen, die
V. bombylans und V. pellucens mit saprophag lebenden Syrphiden-
larven haben, deutlich. Andererseits werden die Unterschiede,
die zu den parasitoiden Larven von V. inanis und aphidophag

lebenden Larven bestehen, erkennbar.
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8. VOLUCELLA-LARVEN ALS KOMMENSALEN UND PARASITOIDE

{Zusammenfassung und Diskussion der Larvalbiologie)

8.1 Wirtsbeziehungen bei staatenbildenden Insekten

Insektenstaaten bilden mit ihren sozialen Organisationsformen
einen Superorganismus (WILSON, 1971), der als Lebensraum Schutz
und giinstige mikroklimatische Bedingungen bietet, als Nahrungs-
speicher und Detritushalde Saprophage anlockt und dessen Be-
wohner filir spezialisierte Rauber und Parasitoide eine bequeme
und lippige Beute darstellen. So findet man vor allem zahlreiche
Arthropoden unterschiedlichster systematischer Zugehdrigkeit,
die bei sozialen Insekten leben. Dabei sind verschiedene Formen
und Stufen des Zusammenlebens realisiert. Einige Arten nutzen
die Nester nur gelegentlich und voribergehend als Lebensraum,
wahrend die Mehrzahl obligat bei sozialen Wespen (Sphecophile),
Bienen {(Melittophile), Ameisen (Myrmecophile) oder Termiten
(Termitophile) vorkommt.

WASMANN (1896; 1925) hat als erster den Versuch unternommen,
die vielfaltigen Wirtsbeziehungen zu klassifizieren und unter-
teilte danach die verschiedenen Mitbewohner in funf Gruppen:

Die Synechtren sind durch chemische Repellentien oder mecha-
nischen Schutz vor den Angriffen der wehrhaften Wirte geschitzt.

Wegen ihrer geringen Gr&fe, ihren langsamen Bewegungen und
eines neutralen Geruchs werden die Syvndken kaum wahrgenommen und
als indifferente Gaste toleriert. Vertreter beider Gruppen leben
meist als Detritusfresser oder Rduber in den Wirtsnestern.

Die Symphilen werden in das soziale Geschehen integriert.
Deshalb bezeichnet man sie als "wahre" Gaste. Sie werden wie die
eigene Brut herumgetragen, gepflegt und gefuttert. Haufig kann
man sie schon &uferlich an charakteristischen morphologischen
Anpassungen erkennen. So sind z.B. manche Myrmecophile mit
besonderen Haarbiischeln (Trichome) ausgestattet, an deren Basis
sich "Besanftigungsdrusen" (HOLLDOBLER, 1970) befinden. Viele
Termitengdste besitzen physogastrisch erweiterte Abdomen.

Fcto- und Endoparasiten; erstere befinden sich auferhalb des
Wirtes, wo sie dessen Ausscheidungen (Speichelsekret) aufnehmen
oder die Cuticula durchbohren und Blut saugen; letztere ernahren

und entwickeln sich im Wirt.
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Die Trophobionten (phytophage Homopteren und Raupen von
Lycaeniden und Riodiniden) liefern ihren Wirten Honigtau oder
andere Substanzen und erhalten dafir Schutz vor Parasiten und
Raubern.

Obwohl sich nach heutigem Kenntnisstand viele Beispiele
diesen Gruppen nicht mehr eindeutig zuordnen lassen und andere
umfassendere Einteilungen verwendet werden (AKRE & RETTENMEYER,
1966; KISTNER, 1979), Kkann WASMANN'S Schema dennoch als Orien-
tierung und Einfihrung in diese Wirtsbeziehungen dienen.

WILSON (1971) diskutiert die Frage, warum es bei den Mitbewoh-
nern sozialer Wespen und Bienenh nicht zu gleichermapen stark
ausgepragten sozialen Beziehungen zum Wirt kam, wie dies bei
Ameisen und Termiten der Fall ist. So leben ihre Mitbewohner
vorwiegend als "scavendgers" oder Parasitoide in den Wirtsnestern
und werden von den Wespen und Bienen indifferent behandelt
(Syndke) .

Es ist bisher nur ein Beispiel flr eine symphile Lebensweise
bekannt: Die Larven der Wespe Echthrodape africana {(Peri-
lampidae) leben als Ectoparasiten von den Puppen allodapiner
Bienen (Braunsapis). Sie imitieren die Gestalt der Wirtslarven
und werden von den Arbeitsbienen wie diese behandelt (MICHENER,
1969b) .

Die verschiedenen Insektenstaaten sind 4hnlich organisiert.
Sie betreiben alle intensive Brutpflege, haben Trophallaxis,
chemische Erkennung und Kommunikation und verteidigen ihr
Territorium.

Unterschiede bestehen jedoch in der Anlage ihrer Nester, was
fir die Besiedlung der Begleitfauna eine Rolle spielen kdénnte.
Wihrend Ameisen und Termitennester vorwiegend im Boden angelegt
werden und von ihrer Umgebung Kaum abgegrenzt sind, befinden
sich die Nester bei Wespen und Bienen hdufig auferhalb des
Bodens und sind durch Papier und Wachsumhillungen nur uber einen
kleinen, bewachten Eingang von aufen zuganglich.

In die offenen Bodennester von Ameisen und Termiten Kkonnte
die ohnehin zalilreich vorhandene Bodenfauna leicht eindringen.
Die wenigen potentiellen Besucher arborealer Wespen- und Bienen-
nester muBten dazu schon Uber Pradadaptationen verfiigen, die eine
erfolgreiche Besiedelung der geschiitzten Nester erst ermdg-
lichte.
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Aus freihdngenden Nestern kann zudem der anfallende Detritus
leicht beseitigt werden, so daPp das Heer der Saprophagen und
deren Rduberfauna als Besjiedler ausgeschlossen werden. Deshalb
verwundert es nicht, daf BIEGEL (1953) in den Bodennestern sozi-
aler Wespen eine reichhaltigere Fauna, als in freihangenden
Nestern der gleichen Art, fand.

KISTNER (1982) h&lt auch die héheren Individuenzahlen pro
Volk und die grdfere Staatendichte der Ameisen und Termiten fur
wichtige Faktoren, die einer grdBeren Zahl von Gasten die Chance
einer Nischenbildung gaben.

All diese Hindernisse und Einschrinkungen, die Wespen-— und
Bienenbauten potentiellen Besiedlern entgegensetzen, haben

moéglicherweise integriertere Wirtsbeziehungen verhindert.

In den Nestern von Hummeln und sozialen Wespen findet man regeli-
maBig die Larven der Schwebfliegengattung Volucella.

Nach KUNCKEL D’ HERCULAIS (1875) hat REAUMUR (1738) als erster
Dipterenlarven aus Hummelnestern als Volucella-Larven erkannt.
LE PELETIER und SERVILLE (1825) berichten, dap sie auch in
Wespennestern vorkommen und dort auf Kosten der Larven und
Nymphen leben. Es folgten bis in die Gegenwart, eine Reihe von
Beschreibungen und Vermutungen lber ihre Lebens- und Erndhrungs-
weise (Tab. 24}.

Man hielt sie entweder fiir Kommensalen, die sich lediglich
von Nestabfillen ernahren ohne dem Wirt einen Schaden zuzufigen,
oder fir Parasiten oder R&uber, die ihren Wirt schddigen oder
die Wirtsbrut vernichten. Es wurde dabei kein Unterschied
zwischen den einzelnen Volucella-Arten (V. bombylans, V.
pellucens, V. inanis, V. zonaria) gesehen und fir alle Arten die
gleiche Lebensweise angenommen, obgleich z.B. die Larvalentwick-

lung von V. inanis nicht bekannt war.

Im Folgenden werden die Wirtsbeziehungen der verschiedenen
Volucella-Arten anhand eigener Ergebnisse iber die Lebens- und
Erndhrungsweise der Larven (Kap. 6.2) und mittels der ver-
gleichenden Morphologie ihrer Cephalopharyngeal- und Darm-
strukturen (Kap. 7.) im einzelnen diskutiert und mit der ent-

sprechenden Literatur verglichen und ergénzt.
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8.2 Volucella bombylans

Man findet die Larven ausschlieflich in den Nestern ver-
schiedener Hummelarten, die sich im Boden (Mehrzahl der
Hummelarten} oder auf der Bodenoberfldche (Bombus pascuorum) be-
finden. Bisher sind Larven-Funde aus Nestern von Bombus hypnorum
und Bombus pratorum, die sich weit lUber dem Boden z.B. in Vogel-
nistkasten befanden, nicht bekannt.

Die Behauptung, daf V. bombylans auch gelegentlich in
Wespennestern vorkomme {(VERRALL, 1901; KISTNER, 1982; STUBBS &
FALK, 1983; OHARA, 1985a), grindet sich ausschlieflich auf die
Beschreibungen von SMITH (1852) und NEWSTEAD (1891).

SMITH (1852), der angeblich V. bombylans Larven in einem
Nest von Paravespula vulgaris fand, erwahnt jedoch nicht ob er
aus ihnen auch die Imagines zielien konnte, so daf eine Verwechs-
lung mit den Larven von V. pellucens nicht auszuschliefen ist.
Ein Verwechslungsfehler kdénnte auf REAUMUR (1738) zurickgehen,
der V. pellucens-Larven als V. bombylans beschreibt.

NEWSTEAD (1891) berichtet, daB die Larven von V. bombylans,
L., var. plumosa sehr h&ufig in den Nestern von Paravegpula
germanica vorkommen. Als Funddatum gibt er die Zeit von August
bis Oktober an, die eher der Phanologie von V. pellucens oder V.
zonaria entspricht (vgl. Abb. 3); Larven von V. bombylans sind
erfahrungsgemdf nur bis Ende August in den Wirtsnestern zu
finden. In seiner umfangreichen Liste, der in Wespennestern ge-
fundenen Begleitfauna, ist die sonst in solchen Nestern haufig
vorkommende V. pellucens nicht aufgefithrt, was den Schluf nahe-
legt, daB auch hier die Artzugehdérigkeit der Larven nicht

richtig erkannt wurde.

Bei eigenen Kontrollen und Beobachtungen an Hummelnestern
verschiedener Arten befanden sich die Volucella-Larven immer
aufer- oder unterhalb des eigentlichen Brutnestes (Kap. 6.2.1;
Abb. 54; vgl. auch ALFORD, 1975). Es wurden auch niemals Spuren
einer Larvenmahlzeit in Form angefrefener Hummellarven und
Puppen gefunden (Bei den im Labor gehaltenen HummelvOélkern ware
die Beseitiguny beschddigter Brut aus dem Nest registriert
worden) .

Dies widerspricht einer Beobachtung von DREWSEN (1847), wo-
nach eine "grosse weissgraue fucose Larve" (V. bombylans) aus
einer verschlofenen Hummelbrutzelle herausbricht. Auch SAUER
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{(1972) schreibt, dap sich die Larven von V. bombylans in die
Wachstopfe einmauern lassen und dann an der Hummelbrut
"schmarotzen". Auf einem entspechenden Foto sind in einer auf-
gebrochenen Hummelzelle eine tote Hummellarve oder Puppe und
eine Dipterenlarve zu erkennen. Vermutlich handelt es sich aber
in beiden Fidllen um die Larven der Tachinide Brachicoma devia,
die von den Autoren falschlicherweise fur V. bombvlans gehalten
wurde.

Die viviparen Brachicoma Weibchen legen ihre Larven direkt
in Brutzellen mit lebenden Hummellarven. Diese wachsen und
fressen ihre Wirte erst, nachdem diese ihren Puppenkokon ge-
sponnen haben. Gewdhnlich befinden sich dann 1-4 Brachicoma
Larven in einer Puppenzelle. Ausgewachsen erreichen sie eine
Lange von bis zu 15 mm (CUMBER, 1949; POUVREAU, 1974; ALFORD,
1975) und kdénnten daher mit Volucella-Larven verwechselt werden.

Beobachtungen und Berichte, wonach V. bombylans Larven
lebende Hummelbrut angreifen (HENSLOW; 1849; KUNCKEL
D' HERCULAIS, 1875; HOBBS, 1967) sind als Ausnahmen anzusehen.
Teilweise beschreiben sie auch die Zeit, in der sich der Hummel-
staat am Ende seiner Entwicklung befindet. Dann haben die
Geschlechtstiere das Nest verlassen, die Kbnigin ist meist schon
“tot und es bevélkern nur noch wenige Arbeiterinnen das Nest
(CUMBER, 1949; HOBBS, 1967; ALFORD, 1975).

Solange Hummelarbeiterinnen noch Brut- und Nestpflege
betreiben werden die Volucella-Larven vermutlich daran gehin-
dert, sich ungestdrt im Zellenbereich aufzuhalten, da Arbeite-
rinnen normalerweise freibewegliche Larven ergreifen und aus dem
Nest befdrdern.

Dies verhindern z.B. die Raupen der Wachsmottten Aphomia
sociella dadurch, dap sie sich nur innerhalb selbstgesponnener
Gespinstrdhren bewegen. Im Schutz der Gespinstrdéhren, die sie
bis an die Wachszellen mit Futtervorraten und Brut bauen, Kkdnnen
sie diese dann ungestdért fressen.

Befinden sich nur noch wenige Arbeiterinnen in einem Nest,
kénnen die Volucella-Larven die noch verbliebene Hummelbrut an-
greifen.

Obgleich die Larven von V. bombylans im Labor erfolgreich
mit Hummellarven als Nahrung gehalten werden kdénnen, diese sogar
angreifen und aussaugen, wenn sie lebend geboten werden (Kap.
6.2.1), ist unter natirlichen Bedingungen eine Erndhrung von dem

im Hummelnest anfallenden Detritus die Regel.
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Auch ERNé (in SHARP, 1901) glaubt, daf sich die Volucella-
Larven von Nestabfall erndhren. In seinen Fiitterungsversuchen
nahmen sie weder Hummellarven noch Puppen.

Flir eine saprophage Lebensweise der Larven von V. bombylans
spricht neben dem Aufenthaltsort der Larven innerhalb des Wirts-
nestes die charakteristische Ausbildung ihres Cephalopharyn-
gealskelettes und ihres Darmtraktes (Kap. 7.1.1). Sie zeichnen
sich durch den Besitz von Merkmalen aus, die fiir saprophage
Dipterenlarven typisch sind und als Anpassung an diese
Erndhrungsweise angesehen werden kdénnen.

Nach den vorliegenden Beobachtungen entwickeln sich die
Larven von V. bombylans obligat in Hummelnestern, wo sie sich
als Kommensalen vorwiegend von Nestdetritus erndhren und als

syndéke von den Hummeln kaum wahrgenommen werden.
8.3 Volucella pellucens

Die Larven findet man regelmapig innerhalb der Nesthéhlen von
Paravespula vulgaris und Paravespula germanica, wo sie sich im
Erdreich unmittelbar unterhalb der Nestkugel aufhalten.

Die Kéniginnen von Paravespula bevorzugen zur Anlage ihrer
Nester dunkele Plitze wie Bodenhdhlen oder Dachbodennischen.
Diese sind dadurch im Vergleich zu Nestern, die ganz im Freien,
hdngen geringeren Temperaturschwankungen und einer hdéheren und
konstanteren Luftfeuchtigkeit ausgesetzt. Der anfallende Detri-
tus hauft sich unmittelbar unter dem Nest.

Im Unterschied zu den Arten der Gattung Dolichovespula
gehéren die Staaten von Paravespula germanica und Paravespula
vulgaris zum sogenannten "long cycle" Entwicklungstyp (ARCHER,
1980 in EDWARDS). Ihre Staaten bestehen etwa eineinhalb Monate
langer und ihre Nester werden grdpfer und individuenreicher.

In Japan wurden die Larven von V. pellucens in den Boden-
nestern von Vespula lewisi (KATO, 1950} gefunden. Auch fiar die
europdische Art Vespula rufa gibt es Funde in Bodennestern
(TUCK, 1896; BLACKITH, 1957: Volucella spec.). Da diese Wespen’
auch zum Entwicklungstyp mit Kurzer Entwicklungszeit gehdren,
scheint die Entwicklungsdauer nicht entscheidend fir das Larval-
habitat von V. pellucens zu sein. Es ist naheliegend, dap die
spezifischen Bedingungen in Bodennestern wesentliche Faktoren

fiir die Entwicklung dieser Art darstellen.
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Hummelnester bestehen aus unregelmdfigen Brutklumpen, die
unmittelbar auf der Bodenunterlage liegen (Abb. 54). Der Brut-
raum ist von einer Wachsumhiillung umgeben. Die Streu des ehe-
maligen Miusenestes und Bodenmaterial bilden einen &uferen
Mantel um den Brutraum. Im Unterschied dazu hangen Wespennester
frei an der Decke der Erdhdhle und die Nestumhiillung hat
zunachst keinen Kontakt zum umliegenden Erdreich (Abb. 55). Je
grofer das Nest wird und je schwerer das umliegende Erdmaterial
zu beseitigen ist, desto dichter wird die Umhillung an die
Héhlenwandung gebaut. Dabei bleibt aber unterhalb des Nestes
stets ein Zwischenraum zum anstehenden Boden erhalten. Hier be-
findet sich die 0Offnung der Nestkugel, die als Zugang dient.
Dort werden auch Nestabfall und Kot nach auBen befdrdert, wo sie
sich dann unmittelbar darunter am Boden anhaufen. Diese Deponie
ist Habitat fiir die meisten Arten (Vertreter der Nematoden,
Acari, Dipteren und Coleopteren), die nach BIEGEL (1953) zur

typischen Fauna der Bodennester von Wespen gerechnet werden.

Obwohl die Eier von V. pellucens an der &duferen Nestumhiil-
lung abgelegt werden, entwickeln sich die Larven aller Stadien
im Boden unterhalb des Nestes. Der Aufenthaltsort der Larven und
der Bau ihres Cephalopharyngealskelettes und Darmtraktes lassen
darauf schliepfen, daB sie sich wie andere Dipterenlarven (Fannia
canicularis, Acanthiptera inanis) vom anfallenden Detritus
erndhren. So findet man in den freihdngenden Nestern von
Dolichovespula, bei denen entsprechende Lebensbedingungen nicht
gegeben sind, keine Larven von V. pellucens (BIEGEL, 1953).

BIEGEL (1953) bezeichnet die Larven von V. pellucens, V.
zonaria, und V. inanis als typische Syllesten (Raubgiste) der
Wespenstaaten, die sich mindestens als &dltere Larven nie sapro-
oder koprophag erndhren, sondern sich auf den Waben aufhalten
und die lebenden Wirtslarven verzehren, verdeckelte Brut ausge-
nommen.

Dies steht zundchst im Gegensatz zu der zuvor beschriebenen

Lebensweise der Larven von V. pellucens.
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Abb. 54: Hummelnest (z.B. Bombus terrestris; Typ: "pollen
storer”) mit Volucella bombylans Larven.

(schematisch; verandert nach MICHENER, 1974)
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Abb. 56: Schema der Nestentwicklung von Paravespula vulgaris?
und Auftreten von Volucella pellucens in den Nestern.
(! zusammengestellt aus ARCHER, 1980 und EDWARDS, 1980)
1 : Nestgrindung; 2 : Kénigin pflegt die Brut;
3 : Schlupf der ersten Arbeiterinnen; 4 : s. Abb.;
5 : Entwicklung der Geschlechtstiere; 6 : s. Abb.;
[[l]: Auftreten der Volucella-Larven in der Nesthdéhle

[mm: Angriffe der Volucella-Larven auf die Wespenbrut
. nach Literaturangaben

Nach dem Schliipfen der neuen Wespenkéniginnen und Mannchen
etwa Anfang Oktober verringert sich die Aktivitit der Wespen in-
nerhalb des Nestes. Sobald die Grinderkénigin gestorben ist,
bricht die bisherige Sozialstruktur zusammen. Arbeiterinnen
beginnen ihrerseits Eier zu legen, Brut wird aus dem Nest
getragen, die Zahl der Arbeiterinnen und die Nesttemperatur
nehmen stark ab.

In dieser als Zerfall der Nester ("couvain abortif®
DELEURANCE, 1952) bezeichneten typischen Entwicklungsphase kén-
nen Fliegenlarven ungehindert in den Wabenbereich eindringen und
die tote oder auch lebende Brut als Nahrung nutzen. Deshalb

Zahl der Arbeiterinnen
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findet man im Spdtsommer auch Larven von V. pellucens auf Waben
und in Zellen (EDWARDS, 1980; ARCHER mundl. Mittl., 1986).

Die von BIEGEL untersuchten Wespennester wurden frihestens
Ende September geborgen. Zu dieser Zeit haben die Nester ihre
maximale GroPe bereits erreicht und die Geschlechtiere der neuen
Generation haben sich schon verdeckelt oder sind geschlipft
(vgl. Abb. 56). Damit fallen BIEGELS Beobachtungen in die Phase,
in der V. pellucens Larven als Brutriuber KkKeinen Einflup mehr
auf den Fortpflanzungserfolg eines Wespenvolkes ausiiben kdénnen.

8.4 Volucella inanis

Man findet die Larven in den Nestern von Paravespula vulgaris
und Paravespula germanica (Tab. 31). Im Unterschied zu V.
pellucens wurden sie vor allem in Dachbodennester dieser Wespen-
arten gefunden. Alle 6 geborgenen Nestern waren von V. inanis
befallen; in einem der Nester befanden sich auch Larven von

V. zonaria (Tab. 31). VERRALL (1901) berichtet, dap SHARP auch
V. inanis aus einem Nest von Vespa crabro zichtete.

Die Angaben und Beobachtungen, die in der Literatur uber V.
inanis Larven vorliegen, beziehen sich immer nur auf das letzte
Larvenstadium.

L3-Larven findet man gegen Ende der Nestentwicklung meist im
Boden- und Detritusmaterial unterhalb der Nester oder zwischen
den Nesthillen. Sie lassen sich gut halten, verpuppen sich nach
einer Diapause und Kdénnen dann nach dem Schlupf der Imago sicher
determiniert werden.

Die friheren Larvalstadien hingegen befinden sich in Wespen-
zellen mit lebender Brut, haben ein anderes Aussehen und ster-
ben, wenn sie langer aus dem Wirtsnest entfernt werden. Dies
durften auch die Grunde sein, die die Aufklérung der Larvalent-
wicklung und des Entwicklungszyclus von V. inanis lange verhin-
derten und erschwerten.

SCHREMMER (1962) berichtet als erster von kleinen, flach und
"scheibenfdormig"” gerundeten Larven, die an Wespenmaden ange-
heftet waren und die er fur die Junglarven von V. zonaria hielt.
Da er eine gleiche Larve in einer verdeckelten Zelle mit einer
zur Halfte ausgefressenen Wespenmade fand, hielt er die Jugend-
stadien der Volucella-Larven generell fur AuPfenparasiten.

In der vorliegenden Untersuchung (Kap. 6.2.3) konnte gezeigt
werden, daP sich die ersten beiden Larvenstadien von V. inanis
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ausschlieflich in Zellen mit lebenden Wespenlarven der Stadien
IV. und V. aufhalten und die Hamolymphe der Wirtslarven auf-
nehmen. Eine wesentliche Schadigung der Wirtslarven Kkonnte
mittels Laborversuchen nicht nachgewiesen werden (Kap. 6.2.3;
Tab. 22).

Nachdem der Puppenkokon gesponnen, die Zelle verdeckelt ist
und die Wespe als Praepupa vorliegt, hautet sich die V. inanis
Larve zum letzten Larvalstadium (L3) und saugt dann die Praepupa
vollstandig aus (Abb. 57). Sie erreicht danach ihre volle GiéBe,
verlaft die am Deckelrand gedffnete Wirtszelle und grabt sich in

das umgebende Erdreich.

Abb. 57: Zellen mit Wespenbrut und Larven von Volucella inanis.
I+II: L2-Larven von V. inanis (V) in verschiedenen
Positionen neben Wespenlarven (W). III: L3-Larve von
V. inanis (V) und Cuticula-Reste einer ausgesaugten

Wespen Praepupa.

Die Lebensweise der Larven von V. inanis wechselt von einer
ektoparasitischen (L1 und L2) in eine rauberische Phase (L3).
Danach muf V. inanis als Wespen-Parasitoid bezeichnet werden.

Im Unterschied zum Parasiten beschrankt sich hier die
parasitische Beziehung zum Wirt nur auf die frihen Entwicklungs-
stadien; im Endstadium wird der Wirt immer abgetdtet.

Wahrend sich die Larven der verschiedenen Stadien von \.
bombylans, V. pellucens und V. zonaria habituell nicht unter-
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scheiden, sind bei V. inanis die Larvalstadien in ihrer Gestalt
so verschieden, daf man sie als Unvoreingenommener nicht far
Larven der gleichen Art halten wirde.

Diese morphologischen Unterschiede kdnnen als Anpassungen an
die jeweilige Wirtsbeziehung interpretiert werden.

Die im Vergleich zu anderen Arten auBerst beweglichen und
winzigen Ll-Larven (V. inanis: 0.9 mm; V. pellucens: 3.0 mm)
mussen zunachst grofe Entfernungen auf der Suche nach einer
geeigneten Wirtswespenlarve zurlicklegen. Da die Imagines von V.
inanis im Gegensatz zu V. pellucens von den Wespen heftig ange-
griffen und abgestochen werden (vgl. Kap. 5.2.1), kénnen sie
ihre Eier meist nicht unmittelbar an die Nesthiille ablegen.

purch die vergleichsweise hohen Eizahlen (Kap. 6.1.4;

V. inanis: 300; V. pellucens: 60) von V. inanis kdénnen gréfere
Verluste an Larven, die bei ihrer erschwerten Wirtsfindung
auftreten, ausgeglichen werden. Ihre geringe Grdfe durfte beim
Eindringen in den Wabenbereich von Vorteil sein, da sie von
Wespenarbeiterinnen vielleicht weniger wahrgenommen werden.

Die bis zu 7 mm lange L2-Larve ist dorsoventral abgeflacht
und nach den Seiten verbreitert, so dap sie noch geniigend Platz
zwischen Wirtslarve und Zellwand findet. Auf der dem Wirt anlie-
genden Dorsalseite sind keine Borsten ausgebildet {(Kap. 6.2.3;
Abb. 38).

Ohne die Wirtswespenlarve aus der Zelle zu entfernen, ist
weder der parasitische Untermieter selbst zu erkennen, noch 1&gt
sich etwa an einer Deformation der Wirtslarve sehen, welche der
Wespenlarven parasitiert sind. Da der Parasit so vermutlich
weder olfaktorisch noch taktil von einer die Wirtslarve versor-
genden Ammenwespe bemerkt wird, kann sich der Eindringling unge-
stort entwickeln. Er lduft auch kaum Gefahr, die Wirtslarve zu
verlieren, wenn diese als atypische Larve vernachlapigt oder gar
aus der Zelle genommen wird.

Fir diesen Schutz spricht auch, dap eine L2-Larve von V.
inanis, die nach einer Neststérung tber die Waben Kkletterte von
einer Wespe ergriffen und aufgefressen wurde.

Wenn die mature Wespenlarve im V. Larvalstadium ihren
Puppenkokon spinnt und die Zelle verdeckelt, wird auch die
Volucella-Larve mit eingeschlofen. Inwieweit die Wirtslarve
dabei noch einen vollstandigen Kokon spinnen Kann, ist

ungeklart.
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Die Beobachtung, dap bei frisch verdeckelten Wespenlarven
nur ausgewachsene L2-Larven von V. inanis gefunden wurden,
deutet darauf hin, dap die Entwicklung der Parasitenlarve mit
der des Wirtes synchronisiert ist. Dies kénnte durch den Wirt
z.B. hormonell (Juvenilhormon) erfolgen; oder aber der Parasit
erkennt auf andere Weise den Entwicklungszustand des Wirtes und
wahlt bei der Besiedelung einer Zelle das seiner eigenen
Entwicklung angemessene Wirtsstadium. Auch die H&éutung der V.
inanis Larve zur L3 und das daran anschliepfende Aussaugen des
Wirtes erfolgt immer wdhrend sich dieser in der Phase der Prae-
pupa (zwischen Larvenstadium V. und Hautung zur Puppe) befindet,
was wiederum fir eine zeitliche Synchronisation spricht. Es
wurden niemals ausgesaugte Cuticulareste von Wespenlarven (ver-
deckelte Larvenstadium V.) oder Puppen gefunden.

Die L3-Larven verbringen nur wenige Tage in den verschlosse-
nen Wirtszellen und erreichen, nachdem sie die Praepupa ausge-
saugt haben, ihre endgiiltige Grdéfe. Nach dem Verlassen der Zelle
nehmen sie keine Nahrung mehr auf. Auch auffallend kleine L3-
Larven (die selten auftraten) besuchten nach dem Verlassen der
Zelle keinen weiteren Wirt mehr. Im Unterschied zu den anderen
Volucella-Arten kamen solche kleinen Larven (n = 7) nicht zur
Verpuppung.

Dies scheint sich in den Kérpergr6fen der Imagines widerzu-
spiegeln. Bei den Imagines von V. bombylans und V. pellucens
gibt es eine betrichtliche Grdfenvariation, wahrend bei V.
inanis beinahe Grépenkonstanz vorliegt (Kap. 3.; Abb. 4).

In der Wirtszelle fillt die ausgewachsene und tonnenférmige
L3-Larve das Zellenvolumen nahezu vollstindig aus (Abb. 57). Die
dicke und ganz mit kleinen Borsten iiberzogene Cuticula sowie das
relativ lange abdominale Atemrohr sind wohl als Anpassungen an
die anschliepfende Uberdauerung im Boden anzusehen (Abb. 32c;
Abb. 37).

Beim Vergleich mit den anderen saprophag lebenden Volucella-
Larven fillt das Fehlen der langen und fleischigen lateralen
Korperfortsidtze auf (Abb. 32). Es wdre zu prifen, ob auch fiur
die japanischen Arten Volucella nigricans und Volucella suzukii,
die ebenfalls lange laterale Fortsdtze besitzen und Volucella
nitobei, deren L3 Larve V. inanis sehr &hnlich sieht (Ohara,
1985b), entsprechende Vorraussagen lUber ihre Lebensweise

zutreffen.
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L2 und L3-Larven von V. inanis wurden vor allem im September
und Oktober in den Nestern gefunden, in einer Zeit, in der die
Nestentwicklung bereits ihren Gipfel liberschritten hat und die
Phase des Zusammenbruch der Staatenorganisation durchlaufen
wird. Dabei waren sowohl die Arbeiterbrut als auch die Wespen-
larven in den grofen Zellen {(Geschlechtstiere) parasitiert.
Danach hat V. inanis als Parasit einen direkten Einfluf auf den
Fortpflanzungserfolg eines Wespenvolkes. Die hdéchste Zahl gefun-
dener Larven in Nestern von P. vulgaris und P. germanica betrug
je etwa 80.

Um jedoch die Auswirkung einer Parasitierung fir die Wespen-
staaten besser beurteilen zu kénnen, miften quantitative Unter-
suchungen ilber den Parasitierungsgrad und die Nachkommenzahl
(Geschlechtstiere) der Wirte durchgefithrt werden.

Vergleicht man die Brutparasitoide der sozialen Wespen und
Hummeln, findet man trotz verschiedener systematischer
Zugehoérigkeit, unterschiedlicher Wirtsfindestrategien und
Larvalentwicklungen eine Ubereinstimmung im Zeitpunkt, zu dem
die Wirtslarve abgetdtet wird.

Einige Beispiele:

Die Weibchen des Kiafers Metoecus paradoxus (Rhipiphoridae)
legen ihre Eier an verottendes Holz. Die triunguline Larve be-
nutzt dann eine holzsammelnde Wespe als Vehikel zum Wespennest,
wo sie eine Wespenlarve aufsucht, in die sie eindringt. Die
Wirtslarve wird dabei nicht letal geschadigt. Erst nachdem sie
die Zelle verdeckelt hat, verlapt die Parasitenlarve das Wirts-
innere, um nach der Hautung dieselbe Wirtslarve von aufen (ekto-
parasitisch) dann vollstandig auszusaugen. Die Verpuppung er-
folgt in der verschlossenen Wirtszelle (CHAPMAN, 1870; 1897).

Die Larven der parasitischen Wespe Bareogonalos jezoensis
(Trigonalidae) entwickeln sich zundchst in Raupen, die die Eier
beim Fressen aufgenommen haben. Die weitere Entwicklung ist nun
davon abhangig, ob eine Wirtsraupe von eiher Wespe erbeutet und
an die Brut verflittert wird. Erst nach diesem Wirtswechsel kann
sich der Parasit in der Wespenlarve weiterentwickeln, wobei die
Wirtslarve bis zur Verdeckelung der Zelle verschont bleibt
(YAMANE, 1973; EDWARDS, 1980).

Auch die Larven der bei heimischen Wespen hdufig para-

sitierenden Ichneumonide Specophaga vesparum toten die
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Wespenlarve erst, nachdem diese die Zelle verschlofen hat
(EDWARDS, 1980).

Die in Hummelnestern lebenden Fliegenlarven Brachycoma devia
(Tachinidae) werden vom Weibchen (vivipar) in Brutklumpen mit
Hummeleier oder Larven deponiert. Wihrend die Wirtslarven an
Gré6Be zunehmen, wachsen die Fliegenlarven kaum. Sobald aber die
Hummellarven ihren Puppenkokon gesponnen haben, bohren sich die
Brachycoma-Larven durch die Wirtscuticula, saugen die Wirtslarve
aus und erreichen dann ihre volle Grépe. Danach verlassen sie
die Zelle, um sich im duPeren Nestmaterial zu verpuppen (CUMBER,
1949; POUVREAU, 1973; ALFORD, 1975). Die Larvalentwicklung von
Brachycoma devia zeigt somit eine weitgehende Ubereinstimmung
mit der von V. inanis in Wespennestern.

Es erscheint plausibel, den Wirt erst im Schutz des Kokons
abzutdéten. Da atypische Wirtslarven von den Ammentieren eher aus
der Zelle und dem Nest entfernt werden, entgeht der Parasit
damit der Gefahr, vorzeitig entdeckt und gestdrt zu werden.
Weiterhin bietet der schon gesponnene Kokon einen Schutz, wenn
die eigene Puppenruhe noch vor dem Zerfall des Wirtsnestes abge-
schlossen ist. Zudem besitzt die Wirtslarve vor der Verpuppung

bihren hdchsten Energiegehalt. Fir Ektoparasiten dirfte das voll-
standige Aussaugen der Wirtslarve erst mdéglich sein, nachdem
diese ihren angestauten Darminhalt entleert hat. Auch die dann
einsetzende Histolyse vor allem der Muskulatur kénnte das Aus-

saugen erleichtern.

Mit dem bereits dargelegten Entwicklungscyclus und den
erwahnten Anpassungen zahlt V. inanis als Brutparasitoid zu den
hoch spezialisierten Wespennestbewohnern.

Im Unterschied zu einigen Arten der Schwebfliegengattung
Microdon (M. albicomatus, M. cothurnatus, M. piperi), deren
Larven als Rauber in Ameisennestern leben und in soziale Verhal-
tensweisen des Wirtes integriert werden (Symphile), vermeiden
die Volucella-Larven den Kontakt und die Begegnung mit den wehr-
haften Stadien des Wirtes (Syndéken). Wahrend Microdon im 1. und
2. Larvalstadium die Form und mdglicherweise auch den Geruch der
Puppenkokons ihrer Wirte imitieren (aggressive Mimikry) und da-
durch wie die eigene Brut im Nest transportiert werden (GARNETT
et al, 1985), verbergen sich die Larven von V. inanis in der

Wirtszelle, so daB sie kaum wahrgenommen werden.



Tab. 24: Vorkommen und Beziehung der Larven der verschiedenen
Volucella-Arten zum jeweiligen Wirt nach Angaben aus
der Literatur.

Detr.: Nestdetritus; Wbr.: lebende Wirtsbrut;
(") vom Autor als eigene Beobachtung beschrieben;
(*) gegen Ende der Nestentwicklung.

Volucella Wirts- Erndhrungsweise Autor

Larven nest Detr. Wbr.

V.bombylans | Bombus + RéAUMUR (1738)
B. scriumshi- +° DREWSEN (1847)

ranaus

Bombus +7 % HENSLOW (1849)
B. lapidarius + KUNCKEL D’
B. muscorum HERCULAIS (1875)
Bombus + SHARP (1901)
Bombus +7 FABRE (1903)
Bombus + SLADEN (1912)
Bombus + METCALF (1913)
B. lapidarius + LUNDBECK (1916)

B. muscorum
B. subterraneus

Bombus + FRISON (1926)
Bombus + GABRIT- (1926)
SCHEVSKY .
Bombus + HEISS (1938)
B. agrorum +7 CUMBER (1949)

B. humilis
B. ruderarius
B. sylvarum

B. nearcticus + +* HOBBS (1967)
Bombus +7 SAUER (1972)
Bombus + POUVREAU (1973)
Bombus + ALFORD (1975)

Bombus + KISTNER (1982)
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Volucella Wirts- Erndhrungsweise Autor
Larven nest Detr. Whr.
V. pellucens Paravespula +* HENSLOW (1849)
Paravespula +7 KONCKEL D’
HERCULAIS (1875)
P. germanica +7 ERNé (1877)
P. vulgaris + VERRALL (1901)
Paravespula + REICHERT (1914)
P. vulgaris + LUNDBECK (1916)
P. vulgaris +° KRUGER {1926)
Paravespula + SEGUY (1950)
P. vulgaris +° BIEGEL (1953)
P. germanica
V. rufa +* Blackith (1957)
vulgaris +° Schremmer (1962)
vulgaris + Spradbery (1973)
P. vulgaris + Edwards (1980)
V. inanis Paravespula + KUNCKEL D'
HERCULAIS (1875)
P. germanica + ERNé (1877)
Paravespula + FABRE (1903)
P. vulgaris + ) LUNDBECK (1916)
Paravespula + SEGUY {(1950)
P. vulgaris +° BIEGEL (1953)
P. germanica
Paravespula + KISTNER (1982)
Paravespula + BASTIAN (1986)
V. zonaria P. vulgaris + RéAUMUR (1738)
Paravespula + KUNCKEL D’
HERCULAIS (1875)
P. vulgaris +” ERNE (1877)
Paravespula + SEGUY (1950)
P. vulgaris +° SCHREMMER (1962}
Paravespula STALLWOOD (1979)

Vespa crabro
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Die untersuchten Volucella-Arten zeigen eine hohe Wirts-
spezifitdt. Die Wahl des Larvalhabitats liegt bei den Weibchen,
die zur Eiablage mit Hilfe der entsprechenden Habitatselektions-
mechanismen die Wirtsnester aufsuchen. Die Larven gehdren zu den
obligaten Nestbewohnern der jeweiligen Wirte. Wahrend sich
V. bombylans in Hummelnestern, V. pellucens und V. zonaria in
den Nestern der Gattung Paravespula von dem anfallenden
tierischen und pflanzlichen Detritus als Kommensalen erndhren,
lebt V. inanis als Parasitoid in den Zellen des Wirtes.

In Bodennestern von Wespen, in denen V. pellucens und
V. inanis syntop vorkommen, koénnen sie somit den selben Wirt
unterschiedlich nutzen. V. zonaria, deren Verbreitungsschwer-
punkt gegeniber V. pellucens im mediteranen liegt, wurde nur
selten gefunden. Freihdngende Nester kdnnen nur von V. inanis

besiedelt werden.
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9. MODELLVORSTELLUNG ZUR EVOLUTION DES LARVALPARASITISMUS
BEI VOLUCELLA

Die Syrphidae lassen sich als Taxon klar von anderen Dipteren-
Familien als momophyletische Gruppe abgrenzen (SACK, 1932;
HENNIG, 1952). Innerhalb der Familie bilden die Syrphinae mit 5
Tribus eine einheitliche Gruppe, die sich durch gemeinsame abge-
leitete Merkmale der Adulten, Larven und Puparien von den ubri-
gen Gruppen unterscheiden (GOFFE, 1952; HARTLEY, 1961). Letztere
sind in den Milesiinae mit 14 Tribus zusammengefapt (Tab. 25).
Andere Autoren betrachten auch die Eristalini und die
Microdontini jeweils als eigene Unterfamilien (STUBBS & FALK,
1983).

Tab. 25: Die Unterfamilien und Tribus der Svrphidae.

Syrphinae Milesiinae

Syrphini Pipizini Microdontini

Chrysotoxini Cheilosini Volucellini

Bachini Eristalini Sericomyini

Melanostomatini Chrysogasterini Xylotini

Paragini Callicerini Cerioidini
Pelecocerini Merodontini
Eumerini

Ein gut begrundetes phylogenetisches System liegt fur die

syrphidae nicht vor.

In diesem Rahmen soll fir die Gattung Volucella eine Modell-
reihe erstellt und diskutiert werden, die die mdglichen Schritte
und die Richtung einer stammesgeschichtlichen Entwicklung der
larvalen Lebensweise aufzeigen.

Dazu ist es sinnvoll, zunachst Uberlegungen zur urspriing-
lichen Lebens- und Ernadahrungsweise der Syrphiden voranzustellen.
In der Literatur werden hierzu von verschiedenen Autoren unter-
schiedliche Vorstellungen vertreten.

HARTLEY (1961; 1963) geht von einer urspringlich saprophagen
Ernahrungsweise der Syrphidenlarven aus. Nach dieser Hypothese
besapfen die Larven einen Mundapparat mit Filterstrukturen und

die hinteren Atemrdhren waren teleskopartig verléangert. Er be-
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grindet diese Ansicht damit, daf 2zum einen Larven mit sapro-
phager Lebensweise in grofer Mannigfaltigkeit rezent auftreten
und zum anderen aus dem Cephalopharyngealapparat des saprophagen
Typus sich die Mundstrukturen der Phyto- und Aphidophagen leicht
ableiten lassen. Eine Entwicklung in umgekehrter Richtung halt
er nicht fir ohne weiteres moglich.

Auch GLUMAC (1960) stellt die saprophage Lebensweise an den
Ursprung. Da er die Vertreter der Eristalini nach der Ausbildung
der Genitalien der Midnnchen (weniger komplex) als eine urspriing-
liche Gruppe ansieht und ihre Larven sich saprophag erndhren.

Beide Autoren stimmen darin uUberein, dap die saprophage Er-
nahrungsweise bei Syrphidenlarven die Ausgangssituation dar-
stellt, von der aus sich Uber die phytophagen Formen dann die
carnivore Lebensweise entwickelt haben soll.

ROBERTS (1969; 1970) hingegen hilt die saprophage Erndh-
rungsweise flUr einen abgeleiteten Zustand. Komplizierte Filter-
apparate im Mundraum und Cibarium sowie teleskopartig verlan-
gerte Atemrdhren, wie sie bei saprophag lebenden Syrphidenlarven
ausgebildet sind, kénnen nach diesem Autor wegen ihrer Komplexi-
tat nicht als urspriinglich angesehen werden. Er stellt vielmehr
die Frage nach den Entwicklungsschritten und welche Vor- und
Zwischenstufen fiir diese komplexen Strukturen angenommen werden
kénnen.

ROBERTS sieht in der Entwicklung von einem kauend-beifenden
Mundapparat bei den Nematoceren zu einem stechend-saugenden
(vertikal bewegte Mandibel) bei den Brachyceren-Larven eine
Anderung in der Lebensweise von der Sapro- zur Biontophagie.
Aufer bei den Stratiomyidae, deren Larven sich von Detritus er-
nahren und die auch in anderen Merkmalen eine Sonderstellung
einnehmen, leben die Larven aller lbrigen orthorraphen
Brachycera carnivor. Er stellt daher einen Mundapparat mit
einfachen Mundhaken (Mandibelhomologa) (Abb. 59) und einen
Cephalopharynx ohne Cibarialfilter und Kauapparat, wie er fur
viele cyclorraphe Dipterenlarven typisch ist und innerhalb der
Syrphiden z.B. bei den phytophagen Cheilosia-Arten ausgebildet
ist, auch an die Basis der Syrphiden. Daraus folgt, dap sowohl
die Mandibularloben-Struktur vieler saprophager (z.B.
Myathropa), als auch die stilettartigen Mundwerkzeuge aphido-
phager Syrphidenlarven (z.B. Syrphus) als in unterschiedlicher
Weise modifizierte und abgeleitete Mundstrukturen angesehen

werden miussen.



154

Auch METCALF (1913) leitet die rezenten Syrphiden von
solchen gemeinsamen Vorfahren ab, deren Larven "mandibulate
mouth-parts” besafen. Diese hielten sich zundchst frei in der
Vegetation auf, um sich von Blittern oder anderem lebendem
Pflanzengewebe zu ernidhren. Eine adhnliche Lebensweise haben
heute noch die Larven von Mesogramma polita, die sich im ersten
Larvenstadium von Pollen erndhren und erst in den folgenden
Stadien andere Teile ihrer Wirtspflanze Mais fressen.

(Nach einer Abbildung einiger Mundsklerite einer Larve von
Mesogramma polita bei METCALF (1913) sind zwei Skelettspangen
ausgebildet, die jeweils in einer Spitze auslaufen; diese &hneln
jedoch eher dem Labrum und Labium aphidophager Larven als den
Mundhaken endophytisch lebender Syrphidenlarven).

Da die Kopfreduktion bei den cyclorraphen Dipterenlarven im
Zusammenhang mit einer grabenden Lebensweise im Substrat zu
sehen ist (ROBERTS, 1969), kann innerhalb der Syrphiden die

. freie Lebensweise als abgeleitet angesehen werden. Es erscheint
daher plausibel, dap man, im Unterschied zu METCALFS Auffassung,
fir die Stammgruppe der Syrphidae von solchen Lebensformen aus-
geht, die in einem Substrat lebten und bei denen auch Mandibel
als Mundhaken in der urspringlichen Form cyclorrapher Dipteren-
larven ausgebildet waren.

Danach haben sich aus endophytischen Vorfahren einerseits
iiber Phytophage auferhalb der Wirtspflanze die Aphidophagen ent-
wickelt und andererseits die terrestrischen und aquatischen
Gruppen der Saprophagen (Abb. 58).

Da die Vertreter der Pipizini, die nach morphologischen
Merkmalen der Imagines und Larven zu den Milesiinae gehdren
(SHANNON, 1921-1922; GOFFE, 1952), sich als Larven aber von
wachsausscheidenden Blattliusen erndahren, muf die aphidophage
Erndhrungsweise zweimal unabhdngig entstanden sein (HARTLEY,
1961).

Die Arten in den Nestern sozialer Hymenopteren sollen sich
nach METCALF (1913) von sapro- oder aphidophagen Formen ableiten

lassen.

Im folgenden soll anhand der Lebensweise rezenter Larven
verschiedener Volucella-Arten und der Ausbildung ihrer Cephalo-
pharyngealstrukturen ein Modell der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung der larvalen Lebens- und Erndhrungsweise der Volucella-

- Larven rekonstruiert und aufgezeigt werden.
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saprophag und saprophag und aphidophag
parasitisch parasitisch an wachsaus-
in Nestern von4-— ——in Nestern sozialer scheidenden
Ameisen Bienen und Wespen Blattlausen
MICRODON VOLUCELLA PIPIZA
X S
\ /
\ /
\ /
: /
phyto- oder zoosaprophag / aphidophag
aquatisch oder semiaquatisch / in der Vegetation
z.B. PLATYCHIRUS, ERISTALIS, / z.B. BACCHA,
CHRYSOGASTER, SERICOMYIA, / MELANOSTOMA,
SYRITTA, RHINGIA / SYRPHUS
/ A
/
/
/
/
5 /
phytosaprophag /
in Pflanzen /
Baumflup /
2.B. EUMERUS /
/
/
// phytophag
/ an Pflanzen
/ MESOGRAMMA POLITA
/

phytophag
in Pflanzen
z.B. CHEILOSIA

phytophag
in Pflanzen
hypothetische Ausgangsform

Abb. 58: Erndhrungsweise und Habitate der Syrphidenlarven.
Die Pfeile zeigen mogliche Entwicklungslinien auf.
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Die Gattung Volucella ist mit vielen Arten in der Neotropis
verbreitet, deren Larven bisher nur in sich zersetzenden
Pflanzen, vor allem in Opuntien gefunden wurden (METCALF, 1913;
BURCH, 1919; SANTANA, 1961; WALLACE & LAVALLEE, 1973). Die
Larven der holarktischen Arten leben fast ausschlieflich als
“scavengers" in den Nestern sozialer Wespen und Bienen (OHARA,
1985a). Nur die Larven der mitteleuropdischen Art V. inflata
wurde im Baumfluf gefunden (S8TUBBS & FALK, 1983). Damit ist in-
nerhalb der Gattung Volucella von der phyto- und zoosaprophagen
bis zur Lebensweise als Parasitoid nahezu das gesamte Spektrum
der Erndhrungsweise der Syrphiden vertreten.

Es ist naheliegend innerhalb der Gattung Volucella die
saprophage Lebensweise in faulenden Pflanzen oder im Baumsaft
als urspringlich anzunehmen, da vor allem fir die Imagines zum
Auffinden und Eindringen in bewachte Wirtsnester im Vergleich
zum Aufsuchen entsprechender pflanzlicher Substrate mehr Anpas-

~sungen erforderlich waren. Dies macht es wahrscheinlicher, dap
die an einen Wirt gebundene Lebensweise spdter evolviert wurde
und damit abgeleitet ist.

Im Labor lassen sich die Larven von V. bombylans und V.
pellucens sowohl mit tierischer als auch mit rein pflanzlicher
Kost (Pollen) erndhren (vgl. Kap. 6.2), was auf die Fahigkeit
der Larven, einen Substrat- und Nahrungswechsel von pflanzlichem
zu tierischem Detritus zu machen, hindeutet. Eine diesbeziigliche
Umstellung dirfte auch aus erndhrungsphysiologischen Griunden
ohne grofe Schwierigkeiten zu bewerkstelligen sein und keine zu-
satzlichen Anpassungen erforderlich gemacht haben.

Volucella-Larven, die an den Nestdetritus und an die zer-
fallenden Nester von Wespen oder Hummeln gelangen konnten,
fanden dort méglicherweise sowohl bessere Ernahrungsbedingungen
als auch mehr Schutz vor R&ubern. Darin kénnten die wesentlichen
Selektionsvorteile bestanden haben, die schlieflich zu einer
obligaten Entwicklung innerhalb der Nester von sozialen Wespen
und Bienen gefihrt haben.

Wie aber kamen die Volucella-Larven an die Nester der
spdteren Wirte?

Die Weibchen bestimmen mit Hilfe eines Habitatselektions-
mechanimus den Ort der Eiablage und damit auch den der Lar-
valentwicklung. Da es sehr unwahrscheinlich ist, daf die Eisub-

stratfindung der Imagines durch eine Prigung wahrend der larva-
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len Entwicklung erfolgt, muPte sich der genetisch fixierte Sub-
straterkennungsmechanismus der Weibchen verandern und/oder er-
weitern.

Es ist vorstellbar, daP sich Bienen- und Wespennester haufig
in unmittelbarer Ndhe vom urspriinglichen Larvalsubstrat der
Volucellen befanden, wie z.B. innerhalb grofer Opuntien, in
denen sich héhlenartige Hohlraume befinden. Weibchen, die be-
vorzugt solche Stellen als Eiablegepldtze wahlten, hatten dann
mehr Nachkommen, was zur Folge hatte, dap auch mehr Weibchen mit
dieser Bevorzugung auftraten.

Damit lag ein starker Selektionsdruck auf der Erkennung
eines Larvalsubstrates, das zusatzlich die Vorteile, die in Ver-
bindung mit einem entsprechenden Hymenopterennest gegeben waren,
besaf.

Da die Wirtserkennung im wesentlichen olfaktorisch erfolgt,
mupten, nach den vorangestellten Uberlegungen, zu den pflanz-
lichen Duftkomponenten noch wespen- oder hummelspezifische
Duftreize hinzukommen, um das geeignete Larvalsubstrat eindeutig
zu erkennen. Mit der Aufnahme hymenopterenspezifischer Duftkom-
ponenten als Ausléser fir den Wirtsfindemechanismus war auch die
Moglichkeit einher Wirtskreiserweiterung gegeben.

Die Entwicklung von V. bombylans kann hier als Modell
dienen, in dem das larvale Nahrungssubstrat einen Ubergang in
einer hypothetischen Entwicklungsreihe darstellt. Ihre Wirte
{Hummeln) verproviantieren die Nester mit pflanzlichen Stoffen
(Pollen, Nektar), so dap die Volucella-Weibchen sowohl Pflanzen-
duft als auch spezifische Hummelgeriuche als Schlisselreize zur
Eiablage nutzen kdnnten.

Eine Analyse der fir die Wirtsfindung entscheidenden Duft-
stoffe kdénnte noch vorhandene Gemeinsamkeiten zwischen den ver-
schiedenen Larvalsubstraten aufzeigen und die hier angestellten
Spekulationen liber mdégliche Entwicklungsschritte bestatigen.

Der Schritt vom Kommensalen und "scavenger" in Wespennestern
zum Ektoparasitoid des gleichen Wirtes kann leichter nachvoll-
zogen werden und findet sich bei vielen Tiergruppen in ahnlicher
Weise (OSCHE, 1966).

Im Fall von V. inanis muften vor allem die Larven eine Reihe
von Anpassungenh entwickeln, um von einer saprophagen zu der
parasitischen Lebensweise lberzugehen (vgl. Kap. 8.4), wahrend
die Imagines davon weitgehend unbeeinfluft blieben.
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Auch an der Ausbildung des Mandibularloben-Komplexes der
untersuchten Volucella-Arten 1aft sich diese Entwicklungs-
richtung vergleichend nachvollziehen (Abb. 59).

Die in Opuntien lebenden Larven von V. apicalis haben nach
einer Abbildung von WALLACE und LAVALLEE (1973) (Abb. 42) das
typische Schlundkopfskelett der Detritusfresser. Die Mandibular-
loben bilden einen Mundkorb, der nach der Form vor allem dem von
Syritta pipiens und Rhingia campestris gleicht (vgl. KRUGER,
1926) . Im Unterschied zu V. bombylans und V. pellucens
erscheinen die Mandibularloben feiner und weniger sklerotisiert;
die Mandibelsklerite besitzen keine Apophysen; ob randstandige
Zahne oder tiefe Mandibularrinnen vorhanden sind, kann aus der
Zeichnung nicht entnommen werden. Vermutlich sind die Mandibu-
larloben als Reusenapparat ausgebildet, so wie man sie bei
anderen syrphidenlarven (Rhingia, Syritta, Myathropa), die auch
in sich zersetzenden wassrigen organischen Substraten leben,
findet (Abb. 59).

(Die Gestalt der Larve von V. apicalis unterscheidet sich deut-
lich von den in Wespennestern als Kommensalen lebenden Arten.
Die langen lateralen Fortsatze fehlen, nach posterior lauft der
Kérper spitz zu und endet in dem ausgezogenen Atemrohr; bei der
Larve sind 12 lange Analpapillen ausgebildet; WALLACE &
LAVALLEE, 1973).

Die Mundstrukturen der im Baumfluf vorkommenden Larven von
V. inflata sind bisher nicht bekannt.

Der Mandibularloben-Komplex, wie er fir die phytosaprophagen
Volucella-Arten angenommen wird, ist in seinem Aufbau und in der
Anordnung der beteiligten Elemente (Mandibularloben,
Mandibelsklerite) mit den hochentwickelten Mandibularapparaten
anderer detritusfressender Syrphidenlarven zu vergleichen.

Bei V. bombylans als einem Vertreter der kommensalischen
Arten sind die Mandibularloben als stark sklerotisiertes und ge-
zahntes Schaufelpaar ausgebildet, mit dem festeres Nahrungssub-
strat abgeschabt werden kann (Abb. 59).

Im Mandibularlobenbereich der sich als Ektoparasiten erndh-
renden Larven von V. inanis sind nur noch eine sklerotisierte
und an der Spitze bezahnte paarige Spange und wenige Falten vor-
handen (Abb. 59).

Danach erfolgte in der Gattung Volucella an den Mandibular-
loben eine Umbildung von’einem komlexen Reusenapparat zu einem

einfachen und bezahnten Spangenpaar.
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parasitisch Volucella inanis

saprophay Volucella bombylans

phytosaprophay

Volucella apicalis (+) Myathropa florea (*)

Eumerus strigiatus (*)

phytosaprophag

phytophag Merodon equestris

Abb. 59: Mandibularkomplex verschiedener Syrphidenlarven mit
uitterschiedlicher Erndhrungsweise. Hypothetische Ent-
wicklungsreihe von unten nach oben.

Md: Mandibel; Mdl: Mandibularloben
(*) nach ROBERTS (1970});
{+)} rekonstruiert nach WALLACE & LAVALLEE (1973);
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Die sklerotisierten Spangen sind nicht den Mandibelhaken der
phytophagen Cheilosia-Arten (HARTLEY, 1963; WALLACE & LAVALLEE,
1973) homolog. Die Mandibel sind bei V. inanis und allen anderen
Volucella-Larven getrennt als eigene Sklerite vorhanden und
dienen als Ansatzstelle fiir die Mandibularloben (vgl. Kap. 7.3).

Der Mandibularbereich und die Andeutung eines cibarialen
Filterapparates (rudimentdr; vgl. Kap. 7.1.3., Abb. 47b) von V.
inanis kénnen von dem Cephalopharyngealskelett aphidophager
gyrphidenlarven nur schwerlich abgeleitet werden. Bei letzteren
werden die stilettfdrmigen Mundwerkzeuge von den Mandibeln sowie
der Ober- und Unterlippe gebildet; Mandibularloben sind nicht
vorhanden (Abb. 43).

Auf Grund des Larvalhabitats, der komplexen Lebensweise der
Larven und der Ableitung des Cephalopharyngealapparates von dem
saprophager Arten kann die parasitoide Lebensweise von V. inanis
innerhalb der Gattung Volucella als abgeleitet angesehen werden.
Dabei mup die Entwicklung zu einer ektoparasitoiden Ernéhrungs-

weise Uber saprophage Vorstufen angenommen werden (Abb. 58) .
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10. MIMIKRY: EINFUHRUNG UND DEFINITION

Vor der Darstellung und Diskussion der Hummel- oder Wespendhn-
lichkeit bei Volucella, werden im Folgenden zunichst die all-
gemeinen Voraussetzungen und Bedingungen fur Mimikry dargelegt.

H. W. BATES (1862) deutete die verbliuffende Ahnlichkeit
nicht ndher verwandter Schmetterlingsarten hinsichtlich ihrer
Fligelfarbung und Musterung als eine Anpassungserscheinung, die
er Mimikry nannte. Hierbei tduscht eine Art die Ungeniefbarkeit
einer anderen Art durch Nachahmung ihrer Tracht vor, um damit
den gleichen Schutz vor Freffeinden zu erfahren.

In der Folgezeit wurden eine Fllle neuer Mimikry-Fille ent-
deckt und beschrieben, wobei jedoch durch allzu spekulative und
unwissenschaftliche Vorgehensweise manche Ahnlichkeiten falsch
gedeutet wurden und das Mimikrykonzept z.T. berechtigte Kritik
erfuhr (HEIKERTINGER, 1954). Um diesen Spekulationen vorzu-
beugen, wurden einschrankende Zusatzforderungen aufgestellt; so
missen bei einer sog. Batesschen Mimikry folgende Vorraussetzun-
gen erfiillt sein (RETTENMEYER, 1970):

- das Vorbild ist fiir einen R&duber ungeniefbar oder gefdhrlich

- der Nachahmer {(Mimet) ist geniefbar, hat sich aber in seinem
Erscheinungsbild seinem Vorbild so sehr angepaBt, daf er von
den gleichen Freffeinden gemieden, weil verwechselt wird.

- die Nachahmer sind seltener als ihre Vorbilder und kommen mit
diesen syntop vor.

- Vorbild und Nachahmer sind optisch auffallend; ein Rauber
assoziiert Farbmuster und Ungeniefbarkeit des Vorbildes.

Man unterscheidet heute neben der Batesschen noch weitere
Formen der Mimikry wie z.B. Aggressive, Mertenssche und Inner-
artliche Mimikry, die alle spezielle Anpassungen auf Ahnlichkeit
zum 2wecke der Nachahmung von Vorbildern darstellen, aber die
Folgen unterschiedlicher Selektionsdrucke sind.

WICKLER (1968) gibt eine allgemeine Definition fir Mimikry,
die die verschiedenen Mimikry-Falle einschliept. Danach ist
Mimikry Signalfalschung. Die Mimikry besteht aus einem System,
dem zwel verschiedene Signalsender und ein Empfanger angehdren.
Vorbild und Nachahmer stellen die Sender dar. Beide verwenden
das gleiche Signal, auf das ein Empfanger in gleicher Wweise

reagiert. Letzterer erfahrt durch die Tauschung einen Nachteil.
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Der Empféanger besitzt innerhalb dieses Systems eine Schlussel-
stellung. Sein Interesse und seine Fahigkeit, bestimmte Merkmale
zu erkennen und darauf zu reagieren fihrt zur Ausbildung be-
stimater Signale beim Vorbild und zu Konvergenten Anpassungen
(Ahnlichkeit) des Nachabhmers. Als Signale dienen nicht nur Farbe
und Form, sondern auch Reizgualitdten wie Gerdusche, Geriiche
oder spezifische Verhaltensweisen. Dabei kann sich die mime-
tische Ahnlichkeit auch nur auf ein bestimmtes Entwicklungs-
stadium beschranken, wie dies haufig bei Insekten vorkommt.

Nach der Definition von WICKLER ist die Tarnung oder Mimese
keine Mimikry, da es hierbei geradezu vermieden wird, ein Signal
zu senden. Auch die sog. Millersche Mimikry, bei der nur eine
Signalnormierung vorliegt, ist Keine Mimikry im Wicklerschen
Sinn, da der Empfanger durch das entsprechende Signal nicht ge-
tauscht wird und Vorbild und Nachahmer nicht bestimmt werden
kénnen. So ist die typische gelb-schwarze Wespenzeichnung ver-
schiedener Wespen und Bienen eine gemeinsame Warntracht (apose-
matische Farbung), die einem potentiellen Freffeind Ungenief-
barkeit signalisiert.

Um die Ahnlichkeit von Signalen als Bestandteile eines mog-
lichen Mimikrysystems zu erkennen, miissen die wechselseitigen
Beziehungen (Rollen) der Beteiligten geklart werden. Die Ge-
niefpbarkeit des Nachahmers und die Wirksamkeit eines Signales
(Tauschung) kénnen experimentell iOberprift werden.

Vor allem J. VAN Z. BROWER (1958a; 1958b; 1958c; 1960) und
L.P. BROWER et al (1960; 1962; 1965) haben in dieser Weise viele
Mimikry-F&dlle belegt und dem Mimikrykonzept zu allgemeiner

Anerkennung verholfen.

10.1 Volucella: ein Fall von Mimikry

Ein unvoreingenommener Betrachter wird beim Anblick der meisten
Schwebfliegen diese eher fir Wespen, Bienen oder Hummeln halten
als fir Fliegen. Die dupere Ahnlichkeit zahlreicher Vertreter
dieser Fliegenfamilie mit verschiedenen wehrhaften Hymenopteren
wird als Mimikry gedeutet (KIRBY & SPENCE, 1817; WICKLER, 1968;
RETTENMEYER, 1970), die ihnen zum Schutz vor Freffeinden dienen
soll.

Neuerdings wird jedoch auch Kritisch darauf hingewiesen, da
die auffallende Farbmusterung bei Syrphiden nicht in jedem Fall

als mimetisches Signal gedeutet werden kann und daher auch nach
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anderen ErKklarungsmdglichkeiten gesucht werden mup (GILBERT,
1986). So betrachtet etwa HOLLOWAY (1976) die Ahnlichkeit von
Eristalis mit Honigbienen nicht als das Ergebnis einer Bates-
schen Mimikry, sondern als konvergente Entwicklung im Zusammen-
hang analoger Verhaltensweisen beim Nahrungserwerb, da beide
Arten Blitenbesucher sind. BURTT & GATZ (1982) weisen auf die
Moglichkeit einer Farb- und Musterkonvergenz bei Arten hin, die
in gleichen Habitaten &dhnlichen physikalischen und physischen
Selektionsbedingungen ausgesetzt sind.

Inwieweit das Erscheinungsbild einiger Arten der Gattung
Volucella als Mimikryphdnomen erklidrt werden kann, soll im
Folgenden anhand der Literatur und eigener Beobachtungen disku-
tiert und mit den zuvor aufgefiihrten Kriterien fur Mimikry Gber-

pruft werden.
10.2 Mimetische Ahnlichkeit

Bereits RéAUMUR {1738) charakterisierte Vertreter der Gattung
Volucella als Fliegen, die Wespen und Hornissen ahnlich sehen.

Die in Nordamerika verbreitete Volucella mexicana wird
leicht mit der ebenfalls dort vorkommenden Holzbiene Xylocopa
tabaniformis verwechselt, mit der sie in Groéfe, Form, sowie
Korper- und Fliigelfarbe Ubereinstimmt; daruber hinaus zeigt sie
beim Besuch von Solanum-Bliten ein far Bienen typisches
"buzzing" (JONES & LITTLE, 1983).

Von den funf europdischen Volucella-Arten besitzen drei eine
mimetische AhnlichKeit mit Wespen oder Hummeln.

V. inanis und V. zonaria gleichen in ihrer Farbmusterung und
GroBe Wespen (z.B. Paravespula vulgaris; P. germanica) bzw. Hor-
nissen. Beide Arten besitzen ein gelbes Abdomen mit schwarzen
Querbinden. Die um ca. 5 mm grdfere V. zonaria (19.5 mm) ist auf
dem Thorax, dem Scutellum und den Fligeln rétlich-braun, wohin-
gegen V. inanis schwarz und gelb und an den Fligeln heller ge-
farbt ist (Abb. 9). V. zonaria hat damit neben der Gréfe auch in
der Farbe mehr Ahnlichkeit mit Hornissen (Abb. 10).

V. bombylans gleicht mit ihren unterschiedlichen Farbmorphen
jeweils verschiedenen Hummelarten {(Abb. 7; Tab. 28). Im Unter-
schied zu obigen Arten tragt V. bombylans an Thorax und Abdomen
eine auffallend lange Behaarung. Die verschiedenen Farbmuster-
typen kommen durch eine distinkte Farbung (schwarz; gelb; rot)

der Behaarung des Thorax und der Abdominalsegmente zustande.
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Neben der worphologischen und farblichen Ahnlichkeit mit
Hummeln zeigt V. bombylans auch eine Verhaltensweise, die fir
Hummeln und andere Bienen typisch ist. Analog zu diesen strecken
Mannchen und Weibchen von V. bombylans, wenn sie bedroht werden,
ein Beinpaar nach dorsal und wiegen sich dabei laut summend hin
und her (Abb. 60). Im Unterschied zu Hummeln, die die mittleren
Beine emporstrecken, benutzen die Fliegen dazu das erste
Beinpaar.

Abb. 60: Volucella bombyvlans-Weibchen (Farbmorphe Vbp) in
Erregungshaltung mit erhobenem ersten Beinpaar
(bei hdéchster Erregung wird das Beinpaar bis senkrecht
iiber den Thorax gestellt).

Hummeln zeigen dieses Verhalten z.B., wenn sie nach einer
Ubernachtung auferhalb des Nestes, noch klamm an einem Grashalm
hidngend, gestdrt werden. Bei V. bombylans konnte das Verhalten
immer dann beobachtet werden, wenn die Tiere - etwa durch Be-
wegen der Hdlterungsdose - gestdrt wurden und die Temperaturen
niedrig waren (ca. 10-15 °C), oder wenn bei entsprechend
schlechtem Wetter Tiere in der Vegetation gefunden wurden. Bei
héheren Temperaturen versuchten sie sofort davonzufliegen. Beim
Aufenthalt der Volucella-Weibchen in Hummelnestern und bei Be-
gegnungen mit Hummelarbeiterinnen Konnte dieses Verhalten nie
beobachtet werden.

Die von V. bombylans in Verbindung mit dem beschriebenen

Verhalten erzeugten Summ-Gerdusche kénnen mit den sogenannten
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Verteidigungstdnen von Hummeln verglichen werden. Hummeln erzeu-
gen diese typischen Geradusche ohne deutlichen Fliigelschlag
{Thoraxtdéne) vor allem, wenn sie im Nestbereich gestdrt werden
(Schneider, 1975).

10.3 Mimetischer Polymorphismus bei Volucella bombylans

Die ersten taxonomischen Zuordnungen von V. bombylans scheiter-
ten an der richtigen Einschatzung der Farbmorphen. So wurden in
den Erstbeschreibungen von LINNE (1758; Musca bombylans, Musca
mystacea), wie auch in zahlreichen weiteren Abhandlungen (Darst.
bei KUNCKEL D" HERCULAIS, 1875) die verschiedenen Farbmorphen von
V. bombylans zunachst als eigene Arten aufgefihrt.

MACQUART (1834) beschrieb dann erstmals V. plumata
(mystacea), aufgrund morphologischer Ubereinstimmungen als eine
"Variete constante"” von V. bombylans. Durch Beobachtungen von
Kopulationen zwischen den Farbmorphen (ZELLER, 1842), Belegfunde
von seltenen intermedidren Farbformen (ERICHSON, 1842) und dem
Schlipfen des gesamten Farbmorphenspektrums aus einem Hummelnest
(DREWSEN, 1847), wurden die verschiedenen Farbmorphen spdter als
Varietdten einer Art angesehen.

Das gleichzeitige Vorkommen mehrerer genetisch unterschiede-
ner, diskontinuierlicher mimetischer Phanotypen innerhalb einer
Population wird als mimetischer Polymorphismus bezeichnet. Wobei
die seltenste Morphe so haufig auftreten muBf, daPp sie nicht als
das Ergebnis wiederholt auftretender Mutationen angesehen werden
kann (DIETRICH & STOCKER, 1968).

E.B. FORD (1965; 1975) und CLARKE & SHEPPARD (1960a; 1960b;
1963) entwickelten nach Ergebnissen aus Kreuzungsexperimenten an
der polvmorphen Schwalbenschwanzart Papilio dardanus ein Modell
zur Genetik des mimetischen Polymorphismus. Danach werden die
Auspragungen der Farbmuster durch ein Polygensystem bestimmt,
dessen Funktion durch ein Regulatorgen ein- oder ausgeschaltet
wird. Mimetische Muster entstehen nicht durch eine Mutation,
sondern entwickeln sich allmdahlich durch die AKkumulation gene-
tischer Modifikatoren, die den Wirkunggrad der fir die Muster
verantwortlichen Gene verandern.

Die heute noch gliltigen Vorstellungen zur Vererbung des
Farbpolymorphismus bei V. bombylans wurden bereits 1924 von
GABRITSCHEVSKY entwickelt., Er ziuchtete aus bekannten Elternpaa-
rungen die jeweilige F1 Generation und rekonstruierte auf der
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Grundlage der so erhaltenen Farbmorphenverteilung eine Merkmals-
kombination méglicher Genotypen und einen Vererbungsmechanismus.

KEELER (1926) Kkonnte zeigen, daf die von GABRITSCHEVSKY ge-
fundenen Morphenverteilungen auch mit errechneten Erwartungs-
werten der von ihm zugrunde gelegten "Mendelgenetik® Uberein-
stimmen.

Als Farbmorphen treten im wesentlichen drei Farbmustertypen
auf (Abb. 7), die deutlich voneinander unterschieden werden

kénnen und verschiedegen Hummelarten dhnlich sind (Tab. 28):

Vbb (V.b. bombylans) = schwarz-rot = B. lapidarius-Typ
Vbp (V.b. plumata) = gelb-schwarz-weif = B. terrestris-Typ

Vbh (V.b. haemorhoidalis) = gelb-schwarz-rot = B. pyren.-Typ

GABRITSCHEVSKY (1924; 1926) Dbeschreibt noch weitere Varian-
ten, die aber gegeniliber obigen Farbmustertypen nur geringfigige
Merkmalsunterschiede aufweisen und diesen eindeutig zugeordnet
werden kénnen.

Die mimetischen Farbmnuster werden von vier Allelen auf zweil
Genloci geschlechtsunabhidngig bestimmt. Dabei stellen die Haar-
fadrbung von Thorax- und den ersten Abdominalsegmenten mit
schwarz (S) oder gelb (G) und die Fdrbung der letzten Abdominal-
segmente mit rot (R} oder weif (W) die einzelnen Merkmals-
faktoren dar. In Tabelle 26 sind fir die drei Phdnotypen Vbb,
Vbp und Vbh die entsprechenden Genotypen aufgefihrt.

Tab. 26: Genotypen der Farbmorphen {Phanotypen) von Volucella
bombylans (nach GABRITSCHEVSKY, 1924).

Farbmorphe: Vbb = B. lapidarius-Typ;
Vbp = B. terrestris-Typ; Vbh = B. pyren.-Typ.
Merkmale Haarfarbung - Thorax- und erste Abdominal-
segmente: g = Gelb, s = Schwarz; letzte Ab-
dominalsegmente: r = Rot; w = Weif.

Phdnotyp Genotyp
vbb S 565G
RR RR RW
vbp 66 GG
WW RWV
Vbh GG

RR




In der Merkmalsausprédgung ist schwarz (S) dominant gegeniiber
gelb (G). Die Merkmalsdominanz der Farbung des Abdomenendes ist
abhangig von der Allelzusammensetzung der Thoraxfarbmerkmale
(Epistasie). Bei Homozygotie der Thoraxfarballele (gelb) wird
das Abdomenende hell, auch wenn die Farballele heterozygot vor-
liegen; ist jedoch das Allel "Farbung schwarz (S)" vertreten
(heterozygot), wird das Abdomenende immer rot. Exemplare, deren
Abdomenende hell~rot oder gelblich (angtatt weif) gefdrbt sind,
werden als Heterozygote mit einer intermedidren Merkmalauspri-
gung angesehen. Offensichtlich sind nicht alle theoretisch még-
lichen Genotypen als Phdnotyp realisiert, denn es wurde noch
keine V. bombylans mit schwarzer Thoraxbehaarung und weifem Ab-
domenende gefunden, die mit der Allelkombination SS/WW zu erwar-
ten wére.

Mit den in Tabelle 26 aufgefilhrten 6 Genotypen sind 21
unterschiedliche Paarungskombinationen méglich. Danach kénnen
2.B bei zwei dieser Paarungen in der Fl Generation alle drei

Phanotypen zusammen auftreten:

Phanotypen: | Vbb Vbp Vbh vbb Vbb Vbp Vbh
Genotypen: 56 GG > 56 5G GG GG
RR >< WR RR WR WR RR

SG GG SG SG GG GG
mw X —>% T W R

Wahrend es zu allen Farbmorphen von V. bombylans entspre-
chende Hummelvorbilder gibt, treten bei der polymorphen Schweb-
fliege Merodon equestris, deren Larven sich von Narzissenzwie-
beln erndhren, neben mehreren hummelmimetischen Farbmustertypen
auch Farbmorphen auf, die keine Ahnlichkeit zu einer bestimmten
Hummeltracht besitzen. Kreuzungsversuche ergaben, daB bei
Merodon equestris im Vergleich zu V. bombylans ein Komplizierte-
rer Vererbungsmechanismus vorliegt. So wird der Farbpolymor-
phismus von 6 Genloci bestimmt, von denen drei gekoppelt vorlie-
gen (CONN, 1972a; 1972b).

Das phanotypische Morphenspektrum von V. pombylans wird je-
weils durch die Genotypenfreguenz der Elternpopulation bestimmt.
Unter der Annahme einer gleichen Verteilung und Panmixie der
verschiedenen Genotypen wirde man nach der in Tabelle 26 aufge-
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fihrten Phanotypenausbildung folgende prozentuale Anteile der
einzelnen Farbmorphen erwarten:
Vbb = 53%; Vbp = 33%; Vbh = 14%

Die in verschiedenen Gebieten gefundenen Morphenverteilungen
{(Tab. 27) weichen hiervon z.T. jedoch erheblich ab. So wurde in
den Schweizer Alpen (Mathon) die gelb-weifie Morphe (Vbp) um ca.
20% hdufiger als die schwarz-rote Morphe (Vbb) gefangen, wahrend
dieses Verhdltnis im siidlichen Oberrheingebiet (Siidl. Ober-
rheinebene, ElséB und Schwarzwald) umgekehrt war und die gelb-
rote Morphe (Vbh) nur durch ein Exemplar belegt werden konnte.
Da in den letzteren Gebieten pro Jahr nur wenige Fliegen gefun-
den wurden, muften die Fangergebnisse mehrerer Jahre zusammenge-

fapt werden.

Tab. 27: Prozentuale Anteile der Farbmorphen von Volucella
bombylans in verschiedenen Gebieten {(nach Fangzahlen).
Morphentypen: Vbb = B. lapidarius-Typ; Vbp = B.

terrestris-Typ; Vbh = B. pyrenaeus-Typ

Farbmorphe
Vbb Vbp Vb
Gebiet % % % n
Kursk (UDSSR)* 50 30 20
Moskau* 20 50 30
Mathon (Schweiz) 1982 33 56 8 85
" 1983 34 53 12 531
" 1984 26 53 20 452
" 1985 32 50 18 190
" 1986 22 65 13 23
Mathon (1982--1986) 30 56 14 1281
stidl. Oberrhein** 61 38 1 74
1982-1987

* Angaben aus GABRITSCHEVSKY (1924)
** Exemplare aus der sidl. Oberrheinebene, Elsaf
und Schwarzwald
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GABRITSCHEVSKY erwahnt, dap er in verschiedenen Gebieten
Ruflands {andere Gebiete um Moskau; Gouvernement Voroneg-Sud
Rupfland) uberhaupt keine schwarz-rote Morphe (Vbb) finden
konnte, obgleich er iuber 100 Fliegen gefangen hatte.

Eine der Ursachen dieser unterschiedlichen Phanotypenfre-
quenzen kénnte die Folge eines unterschiedlichen Selektions-
druckes auf einzelne Farbmorphen in verschiedenen Gebieten sein.

Wenn die Hummeldhnlichkeit der Fliegen als Nachahmung oder
Mimikry verstanden wird, sollte die Hiufigkeit der Vorbilder
einen gewissen Einfluf auf das Vorkommen der jeweiligen Nach-
ahmer ausiben. Eine Farbmorphe, deren Vorbild sehr selten ist
oder syntop uberhaupt nicht vorkommt, wird im Fall einer Schutz-
Mimikry gegeniiber einer Morphe mit hoher Vorbilddichte einem
starkeren Rauberdruck unterliegen, so dap ihre Frequenz in der
Population abnimmt.

Bei der Schwalbenschwanzart Papilio dardanus, die ‘mit mehre-
ren Rassen v.a. in Aquatorial- und Siudafrika verbreitet ist,
treten innerhalb der Rassen die Weibchen in verschiedenen mime-
tischen Farbmorphen auf. Die Weibchenmorphe hippocoonides hat
den ungeniefbaren Amauris niavius dominicanus als Vorbild.
Dieser ist in Sudafrika sehr selten, n6rdlich der Delagoa-Bucht
aber hdufig. Dementsprechend ist die Nachahmermorphe in dem vor-
bildarmen Verbreitungsgebiet nur mit 10% (Rasse -cenea) vertre-
ten, wahrend in dem anderen Gebiet die Weibchen dieser Morphe
mit einem Anteil von 85-90% vertreten sind (Rasse -tibullus)
(FORD, 1975). In Gebieten, in denen nur wenige Vorbilder vorkom-
men nimmt der Anteil nicht mimetischer Formen zu und die Mimikry
bricht zusammen (FORD, 1975}.

Vergleicht man die Vorbildsituation im Untersuchungsgebiet
von Mathon und im Oberrheingebiet, so fdllt auf, dap die gelb-
roten Hummelvorbilder der Vbh-Morphe in den Alpen einen hohen
Anteil (bis etwa 50%) ausmachen, wdhrend sie in der Ebene allen-
falls durch eine Hummelart (B. pratorum) mit einem geringen Vor-
bildanteil (bis ca. 6%) (Tab. 28) vertreten sind. Bombus
pratorum ist zudem ein schlechtes Modell dieses Farbmustertyps,
da bei vielen Arbeiterinnen dieser Art der gelbe Thoraxring kaum
ausgebildet ist, so dap sie als Vorbild eher dem schwarz-roten

Farbmustertyp zuzuordnen ist.
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Auch in England und Danemark gibt es neben B. pratorum fir
die Vbh-Morphe Keine geeigneten Vorbilder (ALFORD, 1971;
PLOWRIGHT & OWEN, 1980}.

Tab. 28: Hummelarten in Mathon (Schweizer Alpen) (I), den sidl.
Oberrheingebieten (II) und im Raum Erlangen (III), nach
mimetischen Vorbildgruppen gegliedert.

V. bombvlans Farbmorphe (Nachahmer):
Vbb = B. lapidarius-Typ; Vbp = B. terrestris-Typ:;

Vbh = B. pyrenaeus-Typ
++: haufigeres Vorkommen (> 5%); +: weniger héaufig

Gebiete I II I1T1
Hummelarten (%) (%)2 (%)3
Vbb « B. lapidarius + (8) L (6) ++  (38)
s Wwelss _— B nmastrucatus ++ (16} - -
v B. ruderarius ++ (7) + +
Vbp B. terrestris ++ ++  (19) ++  (24)
B. lucorum + ++  (14) ++ (8)
B. hortorum + ++ (6) + (1)
B. soroeensis + + +
B. jonellus + + +
B. ruderatus - + +
B. subterraneud - + +
Vbh B. pratorum + + (1) ++ (6)
B. sichelib ++  (34) - -
B. mendax ++  (lo) - -
B. pyrenaeus + - -
B. monticola ++ (7) - -
B. pascuorum + ++  (35) ++  (11)
B. mesomelas ++  {18) - -
B. sylvarum - ++  (17) + (2)
] B. hypnorum - + T+ (1)
J/ B. humilis + + (2) +

! aus SOWIG, 1988: Stichprobenaufnahme (an 2 Tagen)
bliitenbesuchender Hummelarbeiterinnen in Mathon im September
1987 (n = 199). Die Aufnahme erfolgte in 2000 m H8he ca. 200 m
oberhalb des eigentlichen Untersuchungsgebietes. Hummeln des
terrestris—- Farbtyps, die ansonsten mindestens 10% der Farb-
mustertypen ausmachen, sind hier unterreprésentiert.

2 aus WOLF, 1983: Anteil verschiedener Hummelarten beim
Bliitenbesuch in Halbtrockenrasen im Taubergiefen
(Transektmethode) April-August 1983 (n = 1925).

3 aus POSTNER, 1952: Hummelarten verschiedener Gebiete im Raum
Erlangen. Fangdaten von Marz-OKtober in den Jahren 1942, 1949
und 1950 (n = 7830}).
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Entsprechend dieser Vorbildsituation war nur in den Alpen
die Vbh-Morphe von V. bombylans mit einer hdéheren Frequenz (bis
zu 20%) vertreten, wahrend im Oberrheingebiet (Tab. 27) und nach
Angaben verschiedener Autoren (VERRALL, 1901; LUNDBECK, 1916;
STUBBS & FALK, 1983) auch in England und Danemark nahezu aus-
schlieBlich die beiden Farbmorphen Vbb und Vbp auftreten.

Da die verschiedenen Hummelarten unterschiedliche &kologi-
sche Praferenda haben, findet man in unterschiedlichen Lebens-
raumen wie z.B. Walder, Waldrdnder oder Wiesen verschiedene
Artenspektren und Hiufigkeiten der Farbmustertypen (POSTNER,
1952; REINIG, 1970). Innerhalb eines Gebietes kann somit eine
grofe Heterogenitat der Vorbildsituation bestehen.

In Tabelle 28 ist fur den Raum Erlangen die Haufigkeit des
Auftretens verschiedener Hummelarten unterschiedlicher Lebens-
rdume zusammengefaBt. Diese durfte zugleich die grofraumliche
Arten- bzw. Farbmusterzusammensetzung fir Mitteleuropa repra-
sentijeren.

Die Haufigkeit der verschiedenen Fliegenmorphen ist nicht
direkt proportional der Frequenz der entsprechenden Vorbilder.
So war in den Schweizer Alpen die Volucella-Morphe Vbh weniger
hdufig als die anderen Morphen, obwohl der Anteil der Hummeln
des Farbmustertyps mit gelb-roter Zeichnung (B. pyrenaeus-Typ =
Vbh) z.T. hdéher war als der anderer Farbtypen.

Kommen alle Modelle etwa gleich haufig vor und sind sie fir
Rauber gleich ungeniefbar oder wehrhaft, so sollten auch alle
Nachahmer den gleichen Schutz erfahren. Entsprechend dem bei V.
bombylans beschriebenen Erbgang mit unterschiedlicher Alleldomi-
nanz fihrt dies dann aber zu ungleichen Phanotypenhdufigkeiten.

Die unerwartet geringen Anteile der Morphe rot-schwarz (Vbb}
in Mathon kénnten z.B. damit erkldrt werden, daB die entspre-
chenden Vorbilder einen geringeren Schutz bieten. So ist die in
den Alpen haufig vorkommende Hummel B. mastrucatus, die hier als
Modell angesehen werden kann, weit weniger aggressiv, als ihr
Farbmusteraquivalent B. lapidarius in der Ebene oder als die
gelb-weip gezeichneten Vorbildhummeln B. terrestris und B.

hortorum.



172

Der Einfluf der Vorbilder auf die Morphenausbildung wird
beim Vergleich der Modell- und Nachahmersituation von Volucella
in Europa, im Kaukasus und in Nord-Amerika besonders deutlich.

Im Kaukasischen Verbreitungsgebiet von V. bombylans fehlt
.die in Buropa hdufige schwarz-rote Morphe Vbb, daflr findet man
einen Farbmustertyp mit weifer Behaarung an Thorax und ersten
Abdominalsegmenten sowie rotem Abdomenende, den GABRITSCHEVSKY
(1924) "caucasica" bezeichnet. Diese Morphe ahnelt weitgehend
dort hdufig vorkommenden Hummelarten wie z.B. B. eriophorus und
B. niveatus.

Die hummeldhnlichen Volucellen in Nord-Amerika, die aufer in
der Farbmusterung weder Unterschiede in ihrer Lebensweise noch
in der Morphologie zu V. bombylans aufweisen, wurden von JOHNSON
(1916; 1925} in drei sog. Subspecies mit verschiedenen Varie-
tdten klassifiziert. Die Volucella facialis-Gruppe ist im Westen
und Kanada verbreitet, Volucella evecta im Osten und V. arctica
in der arktischen Zone.

Die nordamerikanischen Hummeln sind gelb-schwarz oder gelb-
schwarz-rot gezeichnet, die in Europa typischen schwarz-rot oder
gelb-schwarz-weifen Farbmustertypen Kommen nicht vor.

GABRITSCHEVSKY (1926) fand in den verschiedenen Verbrei-
tungsgebieten entsprechende Farbmusterkonvergenzen zwischen
Volucella und dort hdufigen Hummelarten. So ist V. evecta
americana an der Ostkuste verbreitet und &hnelt mit einer typi-
schen gelb-schwarzen Musterung den dort vorkommenden Hummelarten
wie z.B. B. vagans, B. affinis oder B. impatiens. In der
Gebirgsregion von Colorado, Utah und New Mexiko besitzt V.
facialis rufomaculata die gleiche gelb-schwarz-rot-gelbe Bande-
rung wie die dortigen Hummelarten, wie z.B. B. sylvicola und B.
melanopygus.

GABRITSCHEVSKY (1926) weist auch auf die Ahnlichkeit ver-
schiedener Hummelarten untereinander (Mimikryringe) und mit
weiteren Fliegen verschiedener Familien in gemeinsamen Verbrei-
tungsgebieten hin.

Inwieweit bei den amerikanischen Volucellen ein mit V.
bombylans in Europa oder im Kaukasus vergleichbarer Farbenpoly-
morphismus vorliegt kann nach den Beschreibungen von

GABRTISCHEVSKY nicht beurteilt werden.

Die Entstehung und Ausbildung eines mimetischen Farbpolymor-

phismus scheint zundchst im Widerspruch zur kanalisierenden
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Wirkung zu stehen, die Freffeinde auf Modelle und Nachahmer aus-
uben und die zu einer Signalnormierung fihrt (FISHER, 1958;
WICKLER, 1968; NUR, 1970; HUHEEY, 1976).

Obgleich es plausibel ist, dap eine mimetische Art, die un-
terschiedliche Vorbilder imitiert, mit einem Teil ihrer Popula-
tion z.B. eher dem Suchschema eines Raubers entgehen kann und
damit im Sinn einer Risikostreuung bessere Uberlebenschancen be-
sitzt (RETTENMEYER, 1970), missen filir eine evolutionsbiologische
Erkldrung die Selektionbedingungen aufgezeigt werden, unter
denen diese unterschiedlichen mimetischen Farbmuster Kkonvergent
entstanden sind und stabilisiert werden kdénnen.

Ein gut untersuchtes Beispiel eines sympatrischen Polymor-
phismus mimetischer Farbmuster ist die in Sldamerika verbreitete
Tagfalterart Heliconius numata (BROWN & BENSON, 1974).

Die verschiedenen Morphen sind Co-Mimeten verschiedener
Arten ebenfalls ungeniefbarer Schmetterlinge der Gattungen der
Ithomiinae, die innerhalb des Verbreitungsgebietes von H. numata
zahlreicher als diese vorkommen. Man findet jedoch in verschie-
denen Gebieten innerhalb der Gesamtverbreitung eine unterschied-
liche Artenzusammensetzung, die sich zudem noch zeitlich &ndert,
so dap in den einzelnen Arealen jeweils andere Warntrachten
dominieren und dann dort als mimetische Leitsignale wirken.

Einen vergleichbaren Fall beschreiben PLOWRIGHT und OWEN
(1980) mit der dimorphen Hummelart Bombus rufocinctus, die in
Nordamerika verbreitet ist. Die beiden Farbmorphen von B.
rufocinctus &hneln jeweils den Hummelarten B. ternarius und B.
vagans mit denen sie syntop vorkommen, die aber innerhalb des
Verbreitungsgebietes unterschiedliche Populationsdichten aus-
bilden. Die beiden Arten kénnen als vermeintliche Vorbilder an-
gesehen werden, da ihre Kéniginnen friher als B. rufocinctus das
Winterlager verlassen und damit die Rauber (z.B. Vbgel) an ihnen
erste Erfahrungen machen und Engramme bilden. Morphen, die den
hdufigsten Modellen entsprechen, unterliegen damit einem gerin-
geren Rauberdruck. Die Autoren bezeichnen diese Form der Nach-
ahmung als seriale Mimikry.

Die dargelegten Beispiele zeigen, daP eine rdumliche und
zeitliche Heterogenitdt der Modellsituation realisiert ist und
damit adaptive Bedingungen gegeben sind, die die Entwicklung und
Stabilisierung eines mimetischen Farbmusterpolymorphismus auf

der Grundlage des Mimikrykonzeptes erkldren kénnen.
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Auch fir V. bombvlans kann die Entstehung des mimetischen
Polymorphismus auf unterschiedliche und wechselnde Vorbildver-
hdltnisse zuriickgefihrt werden, wobei durch disruptive Selektion
distinkte Nachahmer selektioniert und verbessert wurden.

Da bei V. bombylans kein morphenspezifisches Wirtsfindever-
halten nachgewiesen werden konnte (vgl. Kap. 4.2.6), ist es
wahrscheinlich, daB der mimetische Farbpolymorphismus durch

FreBfeinde im Rahmen einer Batesschen Mimikry stabilisiert wird.
10.4 Freffeinde und Vorbilder

"Von der Schar potentieller FreBfeinde wie insektivore Végel,
Kleinsduger, Eidechsen, Froschlurche, Spinnen und rauberische
Insekten (z.B. Raubfliegen und Wespen), dlirften Végel als Rauber
fliir grépere Insekten eine Hauptrolle spielen (RETTENMEYER, 1970;
EVANS & WALDBAUER, 1982).

Im Fall einer Batesschen Mimikry milssen wirksame Vorbilder
fiilr diese Freffeinde wehrhaft und/oder ungeniefbar sein. Dabei
geniigt es schon, wenn diese Modelle dadurch einen relativen
Schutz erfahren. Durch spezialisierte Wespen- und Hummel jager
wie z.B. Wespenbussard, Bienenfresser, grauer Fliegenschndpper
und Rotriickenwiirger gibt es auch fir Wespen und Hummeln keinen
absoluten Schutz (MOSTLER, 1935}).

In Versuéhen konnte gezeigt werden, daf insektivore Vdgel
Hyvmenopteren meiden, nachdem sie mit diesen Erfahrungen gemacht
hatten. Bei Flitterungsversuchen spiehen Vdgel das Futter wieder
aus, wenn diesen die Innereien aus den Abdeomina von Wespen
(Paravespula) und Bienen (Apis mellifera) beigegeben wurden
(MOSTLER, 1935; LIEPELT, 1963); gleiche Reaktionen fanden auch
EVANS und WALDBAUER (1982) beim Verflittern von Bombus
pensvlvanicus an Rotschulterstarlinge (Agelanus phoenicus).
Selbst wenn der Giftstachel dieser Insekten nicht unmittelbar
zum Einsatz kam, wurden sie von den Végel nicht gefressen. In
den Versuchen von MOSTLER (1935) zeigten verschiedene Voégel
(Rotkehlchen, Gartenrotschwanz, Mdénchsgrasmiicke, Wiesen-—
schmiatzer, Heckenbraunelle und Dorngrasmicke) zwar keine Ableh-
nungs- und Meidereaktionen nach dem Genuf der Eingeweide von
Hummelarbeiterinnen (B. rajellus, B. variabilis), jedoch waren
naive Végel nach dem Fressen einer vollstdndigen Hummel sehr er-
schépft und zeigten spdter kein Interesse mehr an entsprechenden

Hummeln.
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DAVIES (1977) fand, daB auch bei grauen Fliegenschndppern
(Muscicapa striata), die wehrhafte Hymenopteren fressen Kkdnnen,
Hummeln nur 1.4% der Nahrung ausmachten, obwohl sie 10.1% der
verfliigbaren Futterinsekten darstellten. DAVIES fihrt dies auf
den grofen Zeitverlust zuruck, den die Vogel bei der Entstache-
lung von Bienen und Wespen in Kauf nehmen miissen ("optimal
foraging") .

Die Tiere lernen diese Insekten als ungeniefbare Beuteob-
jekte zu meiden und assoziieren mit der negativen Erfahrung be-
stimmte Signale wie z.B. Farbe, Musterung, Gerdusche und Verhal-
ten der vermeintlichen Beute (WICKLER, 1968; EDMUNDS, 1974;
VANE-WRIGHT, 1980). Dabei kénnen besonders auffallende Farb-
musterungen - wWie bei den sog. Warnfarbungen ja gegeben - diese
Assoziation erleichtern (RETTENMEYER, 1970).

Neben erlernten Meidereaktionen Kkénnen auch angeborene Meide-
tendenzen vorliegen. So lehnten junge Stare in Versuchen warn-
farbig schwarz-gelb gemusterte Insektenattrappen anfangs haufi-
ger ab als einfarbig grin, braun oder gelb gefdrbte Attrappen
(SCHULER, 1982). In Wahlversuchen pickten zwar unerfahrene
Hihnerkiicken anfangs gelb-schwarz sowie grun bemalte Mehlwlrmer
an, fraBen jedoch nur die grunen Futtertiere. Die beobachtete
Hemmreaktion gegenuber schwarz-gelber Beute konnte auf die
optische Wirkung der Farbung und nicht auf geschmackliche Unter-
schiede zurick gefuhrt werden. In Dressurversuchen lernten die
Hihnerkicken sehr leicht vergdllte schwarz-gelbe Mehlwirmer ab-
zulehnen und unvergdllte grune zu fressen. Im reziproken Versuch
mieden sie jedoch nicht nur vergdllte grune, sondern in gleichem
MaBe auch die geniefbaren mit schwarz-gelber Musterung (SCHULER
& HESSE, 1985).

Typische Warnfadrbungen wie schwarz-gelb oder rot-schwarz

sind v.a. an die Adresse von Wirbeltieren gerichtet.

10.5 Wirksamkeit der Tauschung

Die Wirksamkeit der optischen Nachahmung einer Wespen-, Bienen-
oder Hummeltracht durch Syrphiden im Sinne der Mimikry-Hypothese
konnte MOSTLER (1935) als erster lberzeugend darlegen. In seinen
Versuchen mieden verschiedene Singvogelarten wespen-, bienen-
und hummeldhnliche Syrphiden nachdem sie zuvor mit den entspre-
chenden Vorbildern Erfahrungen gemacht hatten (vgl. Versuchsbe-

schreibung). Noch unerfahrene Jungvégel frapen die verschiedenen
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Hymenopteren-Nachahmer zu anndhernd 100%. Da die mimetischen
Syrphiden fir die Vdgel offensichtlich geniefbar waren, kann es
sich bei der Nachahmung nicht um eine Millersche Mimikry
handeln.

Als Hummel-Nachahmer (Mimeten) verwendete MOSTLER in seinen
Versuchen die Farbmorphen Vbp (terrestris-Typ) und Vbb
(lapidarius-Typ) von Volucella bombylans. Obgleich er fir diese
Experimente nur 25 Fliegen zur Verfigung hatte und demzufolge
nur kleine Versuchzahlen zustande kamen, sind die Ergebnisse in
ihrer Tendenz deutlich. Zur Veranschaulichung werden sie in

Tabelle 29 zusammenfassend aufgefithrt.

Versuchsbeschreibung: Die Versuche wurden in einer Zimmervoliere
durchgefithrt. Die Versuchsvdgel (Wildfange) wurden erst nach
einer Gewdhnungszeit von 2-3 Wochen zu den Versuchen herange-
zogen. Als unerfahrene vVdgel dienten Jungvdgel, die 5-7 Tage
nach dem Schlupf aus dem Nest genommen wurden und dann nur in-
differentes Futter erhielten.

Die verschiedenen Vogelarten waren: Gartenrotschwanz, Rotkehl-
chen, Nachtigall, Ménchsgrasmucke, Dorngrasmtcke, Gartengras-
micke, Wiesenschmitzer, Trauerfliegenschnidpper und Rohrammer.

Folgende Hvmenopteren und Syrphiden wurden getestet:

Hymenopteren (Vorbild) Syrphiden (Nachahmer)

Apis mellifera Eristalomya tenax
Eristalis arbustorum

Paravespula vulgaris Sarcomya borealis

Paravespula germanica Chrysothorax festivum
Helophilus trivittatus
Myathropa florea

Bombus lapidarius Volucella bombylans (Vbb)
Bombus ruderarius

Bombus terrestris Volucella bombylans (Vbp)
Bombus hortorum

Aufer in den Versuchen zur GeniePbarkeit der Eingeweide von Vor-
bild und Nachahmer wurden die Insekten lebend in die Voliere ge-
geben, wo sie auch umherfliegen oder laufen konnten. In dem
Flugkdfig befanden sich meist mehrere Vdgel. Die liberpriufung der
Testbereitschaft erfolgte vor und nach jedem Versuch durch einen
dargebotenen Mehlwurm. Jeweils mindestens 2 Stunden vor und nach
einem Versuch erhielten die V&gel keine Mahlzeit.
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Tab. 29: Ergebnisse der Flitterungsversuche mit unerfahrenen
Jungvégeln und vorbilderfahrenen Jung- und Altvégeln,
Hummeln und Volucella bombylans (aus MOSTLER, 1935).

+ Volucella wird von einem Vogel angegriffen und
gefrefen

- Volucella bleibt unbehelligt

* mehrere Hummeln mit mehreren Volucellen wurden
gleichzeitig oder Kurz nacheinander angeboten

n Anzahl der Versuche und Reaktionen einzelner Vdgel

Versuchsvogel Reaktion
+ _
Jungvogel unerfahren (n = 4) 4

Jungvégel mit Vorbilderfahrung (n = 5)
Altvogel (n = 5)
Altvdgel * (n = 24) 4 20

MOSTLER kommentiert seine Versuchsergebnisse wie folgt:
" Die Konvergenzerscheinungen in Form, Farbe, Flugart und Summ-
ténen rufen beim Vogel demnach dieselben Verwechselungen wie
beim unbefangenen menschlichen Beobachter hervor".

Bereits POCOCK (1911) war von der Wirksamkeit der Tauschung
von V. bombylans iliberzeugt. Auch in seinen Versuchen mieden ver-
schiedene Vogel die Fliegen, nachdem sie zuvor mit dem Vorbild
Bombus hortorum Erfahrung gemacht hatten. Es gab jedoch kriti-
sche Einwande gegen seine Versuche, da er tropische Zoovdgel
verwendete, die Testinsekten den zahmen Végeln mit der Hand oder
Pinzette anbot und zu wenige Versuche unternommen hatte.

In neueren Versuchen von EVANS & WALDBAUER (1982) wurde die
mimetische Wirksamkeit der Hummeladhnlichkeit bestidtigt. Der
Hummelmimet Mallota bautias (Syrphidae) wurde in gleichem Mafe
wie das Vorbild Bombus pennsylvanicus sowohl von Wildfangen als
auch von vorbilderfahrenen Jungvégeln des Rotschulterstdarlings
gemieden.

Nicht nur bei Vdgeln, sondern auch bei Krdten konnte die
Wirksamkeit der Hummelmimikry nachgewiesen werden. Krdten (Bufo
terrestis), die mit dem Vorbild Bombus americanorum bereits Er-
fahrungen gemacht hatten, mieden signifikant hdufiger die Nach-
ahmerfliege Mallophora bomboides (Asilidae)} als unerfahrene
Tiere (BROWER et al, 1960).
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Neben der Wirkung optischer Signale kann fiur alle diese
Falle auch der EinfluB akustischer Reize angenommen werden. In
Versuchen von BROWER & BROWER (1965) wurden entfliigelte und
nicht summende Schwebfliegen (Eristalis) von Krdten hdufiger ge-
fressen als summende Tiere. Die Flugténe von Eristalis tenax
haben nur geringfiigig niedrigere Frequenzen als die von Honig-
bienen (BUSNEL, 1963). GAUL (1952) sieht in der Ubereinstimmung
der Fliigeltonfrequenzen der wespendhnlichen Schwebfliege
Spilomya hamifera (147 Hz) und der Wespe Dolichovespula maculata

(150 Hz) ein Beispiel fiir Audio-Mimikry.

Der Erfolg der T&uschung ist von der Fahigkeit des Beute-
riubers abhingig, Modell und Nachahmer zu unterscheiden. Diese
wird z.B. durch die Verfiigbarkeit von nicht-nachahmerahnlicher
Alternativbeute beeinfluft. Bei reichlichem Beuteangebot konzen-
triert sich der Rduber auf die schmackhafte Alternative. Erst
wenn diese Beute knapp wird, unterscheidet ein R&uber genauer
zwischen Modell und Nachahmer, wobei der Schutz der Nachahmer
vermutlich stirker als der der Modelle abnimmt. Dabei entsteht
ein verstarkter Selektionsdruck auf den Nachahmer, der dann zur
verbesserten Modelldhnlichkeit fihrt (SCHULER, 1974).

Nachahmer und Modell kdnnen auch zeitlich getrennt vorkom-
men. WALDBAUER et al. (1971; 1977; 1985) fanden, daf in ver-
schiedenen Gebieten Nordamerikas die Mehrzahl der wespen- und
hummelimitierenden Dipteren im Frithjahr auftreten, wahrend
dieser Zeit ist jedoch die Anzahl der entsprechenden Vorbilder
noch gering. Die Autoren interpretieren diese asynchrone Phéno-~
logie als Ergebnis einer Selektion, die durch die fligge werden-
den Jungvdgel bestimmt wird. Die Mimeten haben ihr Aktivitats-
maximum bereits nahezu beendet, wenn die Jungvdégel die Nester
verlassen. Diese werden dann vornehmlich mit den ungeniefbaren
Vorbildern konfrontiert. Die so erworbene Erfahrung ist noch
vorhanden, wenn die Vdgel aus den Winterquatieren zuruckkehren

und schiitzt die dann vorhandenen Nachahmer.
10.6 Zur Frage der Aggressiven Mimikry
Nach den Ergebnissen der angefiihrten Versuche mit potentiellen

Freffeinden und Wespen- und Hummelnachahmern {(vgl. Kap. 10.4;
10.5) kann fir die mimetischen Volucella-Arten die Ausbildung
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und die Wirksamkeit einer Batesschen Schutz-Mimikry angenommen
werden.

Jedoch erscheint es im Hinblick auf die besondere Situation
der Eiablage und Larvalentwicklung bei Volucella zundchst nahe-
liegend, die Mimikry der Volucella-Arten auch als eine spezielle
Wirtsnachahmung zu deuten.

So wurde die auffallende Ahnlichkeit der Fliegen mit Wespen
oder Hummeln schon von KIRBY & SPENCE (1817), WALLACE (1871) und
KUNCKEL D’ HERCULAIS (1875) im Zusammenhang mit dem Eindringen
der Fliegen in die Wirtsnester diskutiert. Sie nahmen an, daf
etwa Volucella bombylans wegen ihres Hummelaussehens unbehelligt
in die Wirtsnester gelangen kann. POULTON (1890; 1892a; 1892b)
klassifizierte daher die Ahnlichkeit von Volucella zundchst als
einen Fall von Aggressiver Mimikry (Auf Kritik von BATESON 1892
und nach eigenen spdteren Beobachtungen beschreibt er dann in
einer Arbeit von 1904 Volucella als Beispiel Batesscher
Mimikry).

Bei der Aggressiven Mimikry mit zwei beteiligten Arten wird
das Vorbild vom Nachahmer getduscht. Vorbild und Signalempfianger
sind identisch (WICKLER, 1968). Beispiele dafur sind Rauber, die
ihre Beute nachahmen oder Parasiten, die ihre Wirte imitieren
und damit einen erhdhten Beute- bzw. Parasitierungserfolg errei-
chen. Dazu zdhlen zahlreiche Fdlle von Ameisentduschung, die
auch als Wasmannsche Mimikry bezeichnet werden (WASMANN, 1925;
RETTENMEYER, 1970).

Im Folgenden sind die beiden Mimikrysysteme Schutz- und
Angriffs-Mimikry mit ihren Elementen flir den Fall von Volucella
schematisch dargestellt:

VORBILD NACHAHMER sieXxal EMPFANGER MIMIKRY
pot. Fref- Protektive
feinde —= {Bates}
Hummel/ -} Volucella Hummelys (z.B. Vogel)
Wespe Wespen-
Ausseheﬂ\\§§ Hummel/ ___ Aggressive
Wespe ~— (Peckham)}*

* Das Konzept der Angriffs- oder Aggressiven Mimikry stammt
von E. G. PECKHAM (1889).

Ein Mimikrysystem Kann nur entschlisselt werden, wenn die
einzelnen Elemente und deren Rollen bekannt sind. Dabei nimmt
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der zu Tduschende oder Signalempfédnger eine zentrale Stellung
ein. Eine Kl&rung setzt sowohl umfassende Kenntnisse uber die
Lebensweise und die Wechselbeziehungen der Beteiligten, als auch
Wissen iliber spezielle Wahrnehmungsleistungen des Empfdngers vor-
aus. Dies war jedoch im Rahmen dieser Arbeit nicht in vollem
Umfang mdglich. Dennoch erlauben die vorliegenden Untersuchungs-
ergebnisse (Wirtsfindung, Nestbesuch und Larvalentwicklung) eine
Diskussion tber die Bedeutung und Wirksamkeit einer Angriffs-
Mimikry bei Volucella.

Fir den Fall einer Aggressiven Mimikry miissen folgende

Kriterien und Bedingungen gegeben sein:

1. Wirts-Wespen und -Hummeln erkennen ihre Nestangehdrigen
v.a. an deren Aussehen oder Verhalten und unterscheiden
danach am Nesteingang Nestmitglieder von Eindringlingen.

2. Die mimetischen Volucella-Arten werden von den entsprechen-
den Wirten nicht oder weniger hdufig angegriffen als Nicht-
Mimeten.

3. Im Fall von V. bombylans suchen die entsprechenden Farb-
morphen das ihnen adequate Vorbild (Morphenspezifitat) als
Wirt auf.

4. Die Larven fihren eine rduberische oder parasitische
Lebensweise und schddigen ihren Wirt.

zu 1 - Obwchl fiir soziale Bienen ein komplexes Form- und
Farbensehen nachgewiesen werden konnte (Ubersicht bei MENZEL,
1987), was auch fiir Wespen gelten dirfte, erfolgt die Erkennung
von Nestangehdrigen am Nesteingang in erster Linie olfaktorisch
an deren gpezifischem Nestgeruch (FREE, 1958; FREE & BUTLER,
1959; EDWARDS, 1980). Es ist naheliegend, daB auf die gleiche
- Weise auch Eindringlinge erkannt werden kdénnen. Danach ware 2zu
erwarten, daf auch Volucella-Weibchen, als mimetisches Signal
zur Nestinvasion, eine Nesgstgeruchimitation verwenden.

Einsatz und Bedeutung einer optischen Mimikry der Volucella-
Weibchen sind im Rahmen des Nestbesuches auf den Aufenthalt der
Fliegen im Nesteingangsbereich beschrdnkt, denn die Wahrnehmung
und Wirkung der Farbmuster ist wegen der Dunkelheit in Nestgang
und Nesthdéhle nicht mdglich.

zu 2 - V. bombylans-Weibchen verweilen durchschnittlich 24
Minuten in unmittelbarer Ndhe (< 20 cm) vor dem Nesteingang,
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bevor sie in die Nesthdhle eindringen {(vgl. Kap. 4.1.1).
Reaktionen von Hummeln wahrend dieser Situation in Form von An-
fligen (ohne Landung) auf die Fliegen konnten zwar nur auferst
selten beobachtet werden, jedoch war dies auch bei nicht hummel-
dahnlichen Insekten wie z.B. Skorpionsfliegen, Fleischfliegen und
Feldheuschrecken der Fall. Auch genadelte Schwebfliegen mit
Wespenzeichnung, Wespen und andere Insekten, die neben die
Hummelnesteingange gebracht (ca. 3 cm neben dem Flugloch)
wurden, wurden von den Hummeln nicht erkennbar beachtet (vgl.
Kap. 5.1.1). Da die Hummelarbeiterinnen im auperen Eingangs-
bereich ihrer Nester auch gegeniiber nicht mimetischen Insekten
so wenig Interesse zeigten, konnte ein mdéglicher TAuschungs-
erfolg der Volucella-Weibchen als "Fliege im Hummelpelz" nicht
nachgewiesen werden. Eine Tduschung ist in dieser Situation

vermutlich auch gar nicht nétig.

zu 3 - Eine eventuelle Bedeutung der optischen Wirtsnach-
ahmung im Hinblick auf eine Aggressive Mimikry kann im Fall von
V. bombylans auch am Verhalten der Fliegenweibchen aufgezeigt
werden. Danach sollten die Weibchen der unterschiedlichen Farb-
morphen diejenigen Hummelarten aufsuchen, die ihrer jeweiligen
Farbmorphe entsprechen. In verschiedenen Wahlversuchen Kkonnten
jedoch keine Anzeichen einer Morphenspezifitiat festgestellt
werden (vgl. Kap. 4.2.6). Volucella-Weibchen besuchten ebenso
hadufig und erfolgreich Hummelarten eines nicht addquaten oder
undhnlichen Farbmustertypes.

zu 2 - Nach den vorliegenden Beobachtungen und Versuchen
(vgl. Kap. 5.1.1) dringen V. bombylans-Weibchen nur dann erfolg-
reich in Hummelnester ein, wenn sich kKeine Hummel im Eingangs-
bereich und Gang des Nestes befindet. Die Fliegen meiden damit
den direkten Kontakt mit Hummelarbeiterinnen. In Einzelbeobach-
tungen, bei denen V. bombylans-Weibchen mit Hummeln im Nest-
bereich zusammenkamen, wurden die Fliegen angegriffen. Wenn es
ihnen nicht gelang, sich im Nestmaterial in Sicherheit zu brin-
gen wurden sie von den Hummeln abgestochen.

Daf die Behaarung als taktiles Signal oder Summ-Gerausche
als akustische Reize im Sinn der Angriffs-Mimikry bei Begeg-
nungen innerhalb des Nestes eine Rolle spielen, erscheint sehr
unwahrscheinlich, kann aber mit diesen Beobachtungen allein noch

nicht ausgeschlossen werden.
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S0 nahm GABRITSCHEVSKY (1924) an, daB die Hummeln durch das
Summen eines im Nest angegriffenen Volucella-Weibchen weniger
aggressiv reagieren. FISHER & WEARY (1988) konnten ein "buzzing"
von Psithyrus-Weibchen in den Wirtsnestern aufnehmen und vermu-
ten, dap diese Téne zur Subordination der Hummelarbeiterinnen

eingesetzt werden.

zu 2 - Die wespenahnliche Volucella inanis sucht zur Ei-
ablage Nester von Paravespula auf. Bei der Anwesenheit von
Wachtern - was in der Regel der Fall ist - dringen die Fliegen-
weibchen nicht in das Nestinnere vor, sondern legen ihre Eier im
duferen Eingangsbereich ab, wo sich keine Wichter befinden (vgl.
Kap. 5.2.1). Bereits bei geringer Anndherung einer Wespe fliich-
ten die fluggewandten Fliegen. Dieses Verhalten wird plausibel,
wenn man die unterschiedlichen Reaktionen der Wespen gegeniiber
Weibchen von V. inanis und V. pellucens betrachtet.

Wahrend sich die nicht mimetischen Weibchen von V. pellucens
im Nesteingang in unmittelbarem Kontakt zu den Wichtern und in-
nerhalb der Nesthdhle aufhalten kdénnen, ohne von den Wespen an-
gegriffen zu werden, werden die Weibchen von V. inanis unter
heftigen Intensionen abgetdtet (vgl. Kap. 5.2.1).

Daraus liefe sich fir V. inanis die Notwendigkeit ableiten,
durch optische Wespendhnlichkeit diesen Angriffsdruck zu min-
dern, wenn dieser aufierhalb des Nestes uUberhaupt noch besteht.

Da Wespen hiufiger den weiteren Umkreis (bis ca. 10 cm)
ihres duperen Nestzuganges, auferhalb des "Widchterringes" im
Nesteingang, inspizieren, als dies bei Hummeln der Fall ist,
werden z.B. gréfere Insekten, die sich in diesem Bereich aufhal-
ten, auch wahrgenommen und angegriffen. Jedoch dauerte es hier
bis zur Entdeckung sowohl mimetischer als auch nicht mimetischer
"Zaungiste" meist langer als z.B. ein V. inanis Weibchen zur Ei-
ablage bendtigt. In einigen Fdllen wurden genadelte Insekten
iberhaupt nicht beachtet (2 Stunden). Danach erscheint es auch
hier eher unwahrscheinlich, daB V. inanis Weibchen durch ihre

Wespenahnlichkeit bessere Chancen zur Eiablage haben.

zu 4 - Die Aufmerksamkeit eines Signalempfédngers und damit
der Selektionsdruck auf den Nachahmer wird auch durch den Nach-
teil, den er mit der Tauschung erfdhrt, bestimmt. Damit stellt
sich mit der Frage nach dem Mimikrysystem zwischen Volucella und
Hummeln bzw. Wespen die Frage nach dem Nachteil, den die Wirte
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haben und damit nach der Lebensweise der Fliegenlarven und ihrer
Beziehung zum Wirt.

Die Entwicklung und Wirtsbeziehung der Larven ist bei den
Volucella-Arten unterschiedlich. Wahrend sich die Larven von V.
inanis als Parasitoide von Wespenlarven ernidhren, leben die
Larven von V. bombylans und V. pellucens vorwiegend vom Detri-
tus, der in Hummel- bzw. Wespennestern anfdllt (vgl. Kap. 8).
Eine Schidigung des Wirtes ist daher bei V. inanis offensicht-
lich, bei V. bombylans und V. pellucens indessen eher unwahr-
scheinlich (es fehlt ein quantitativer Nachweis).

Méglicherweise tragen letztere sogar zur Reinigung der Nest-
hoéhle und Verminderung der Infektion mit pathogenen Wirtsflagel-
laten bei, so dap ihre Anwesenheit einen Vorteil fiir den Wirt
bedeuten kdnnte (bereits J.H. FABRE &Auferte diese Vermutung, er
bezog sich dabei allerdings auf die Larven von V. inanis; in
SHARP, 1901). Danach sind nur bei V. inanis die Notwendigkeit
und die Bedingungen zur Entwicklung oder Stabilisierung einer
Wirtstduschung gegeben, wdhrend bei V. bombylans und V.
pellucens seitens des Wirtes Kein Selektionsdruck zu deren
Abwehr bestinde.

Der auffallende Angriffsschutz der V. pellucens Weibchen
{vgl. Kap. 5.2.1) kénnte dann auch nicht als Angriffs-Mimikry
mit z.B. olfaktorischen Signalen verstanden werden.

In den bekannten Beispielen Aggressiver Mimikry, bei denen
die Mimeten den Wirtsgeruch nachahmen, leben diese als Rauber
von ihren Wirten, wie der Staphylinide Trichopsenius frosti bei
Termiten (HOWARD et al, 1980), der Scarabaeide Myrmecaphodius
excavaticollis (VANDER MEER & WOJCIK, 1982) oder die Larven
einiger Arten der Syrphidengattung Microdon (GARNETT et al,
1985) bei Ameisen.

Auch fir die Mdglichkeit einer Wirtsmimikry der Volucella-
Larven, wie sie z.B. bei den Larven der Wespe Echthrodape
africana in Nestern von sidafrikanischen Pelzbienen (Braunsapis)
(MICHENER, 1969) oder bei den zuvor schon einmal angefiihrten
Microdon-Larven vorkommt, gibt es keine Evidenzen.

Im Unterschied zu den Wespen- und Microdon-Larven, die
Larven bzw. Puppen ihrer Wirte so perfekt imitieren, daP sie von
den Imagines wie die eigene Brut behandelt werden, meiden

Volucella-Larven die Wirtsimagines.
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Die Larven von V. bombylans und V. pellucens halten sich
aufferhalb des eigentlichen Brutraumes auf. V. inanis-Larven be-
finden sich zwar in den besetzten Brutzellen, kénnen sich hier
aber so unter den Wespenlarven verbergen, daP sie nicht in di-
rekten Kontakt mit den Wespenarbeiterinnen geraten (vgl. Kap.
6).

Fir die mimetischen Volucella-Arten konnte die Wirksamkeit
einer Aggressiven Mimikry weder aufgezeigt noch wahrscheinlich
gemacht werden (vgl. SPEISER, 1908; 1939).

Auch fir andere Beispiele, bei denen neben einer protektiven
auch eine aggressive Mimikry mdéglich erscheint, konnte der Nach-
weis einer Angriffs-Mimikry bisher noch nicht erbracht werden.
Dies gilt auch fiir einen mit der Situation von Volucella ver-—
gleichbaren Fall.

Es ist bekannt, dap Vertreter der afrikanischen Asilide:
gattung Hyperechia Bienen der Gattung Xylocopa &ahneln, die
zugleich zu ihrer Beute z&dhlen und in deren Nestern sich die
Hyperechia-Larven von der Bienenbrut erndhren (POULTON, 1927a;
1927b). Inwieweit aber hier das Vorbild auch als Signalempfanger
fungiert ist véllig ungeklart. So konnte auch gezeigt werden,
dap mimetische Asiliden der Gattung Mallophora ihre Vorbild-
hummeln (BROWER et al, 1960) zwar erfolgreich erbeuten, ob die
Hummeln aber getduschte Opfer sind, bleibt offen.

Da fiur die mimetischen Volucella-Arten ihre Wirte gleichzei-
tig Vorbilder sind, erscheint es zunachst plausibel, diese Ahn-
lichkeit im Zusammenhang mit der Wirtsbeziehung zu sehen, und
als Aggressive Mimikry zu interpretieren.

Andererseits bedingt diese Wirtspezifitdt auch eine entspre-
chende Vorbildsituation fiir eine Batessche Mimikry, da sich die
Volucellen nur dort vermehrt entwickeln kénnen, wo ihre Wirte
(Vorbilder) auch zahlreich vertreten sind. Es ist daher sinnvoll
seinen Wirt zu imitieren, da man mit ihm mit hoher Sicherheit
- zusammen vorkommt.

Dies gilt in dhnlicher Weise fir die verschiedenen
Psithyrus-Arten, die ihren Wirtshummeln in der Farbmusterung
umso dhnlicher sind, je wirtsspezifischer sie sich verhalten,
und deren Farbmusterkonvergenz als Miillersche Mimikry angesehen
wird (REINIG, 1935; 1969; PLOWRIHGT & OWEN, 1980).
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Die Wespen- und Hummelihnlichkeit bei Volucella kann, ebenso
wie die zahlreicher anderer wespen- und hummelimitierender
Syrphiden, die keine direkten Beziehungen zu ihren Vorbildern
besitzen, als Schutz-Mimikry erklédrt werden. Dies gilt auch fur
den mimetischen Polymorphismus der Farbmuster bei V. bombylans.
Eine Anzahl anderer Syrphidenarten (Criorhina ranunculi;
Eristalis intricarius; Merodon equestris) besitzen einen ver-—
gleichbaren Farbmusterpolymorphismus, obgleich sich ihre Larven
nicht in Hummelnestern, sondern in pflanzlichen Substraten
entwickeln.
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11. ANHANG: HUMMEL- UND WESPENVOLKER

Im Nachfolgenden werden die Hummel- und Wespenvdlker, die als
Wirts- und Versuchsnester dienten, tabellarisch aufgefiihrt.
Da die meisten Hummelnester noch vor dem Auftreten der
Volucella-Weibchen ausgegraben wurden, konnte hier Kkeine
natiirliche Besiedelung durch V. bombylans-Larven erfolgen.
Die Wespennester stammten aus der Umgebung von Freiburg
i.Br. (Ebene und Vorberdgzone).

Tab. 30: Hummel- (Bombus) Vélker bzw. Nester.

D: Datum der Nestgrundung bzw. Bergung des Nestes
N: L = Nestgrindung in Holznistkasten im Labor

F = Nest aus dem Freiland
0: Herkunft der Kdénigin bzw. Fundort des Nestes
Fr = Umgebung von Freiburg
E ElsaP (Braunskopf)
M Mursenas (Mathon)
Zahl der Arbeiterinnen zum Zeitpunkt der Bergung
Besonderheiten wie z.B. Parasitierung durch
Psithyrus oder Vorhandensein von Volucella
bombvlans-Larven
*: Nest war bereits vor der Bergung zerstort

o N

D N o] Z B
1 B. lucorum 14.4.82 L Fr - -
2 B. terrestris 14.7.83 F M 2 -
3 B. terrestris 4.7.84 F M 0 Psithyrus
4 B. terrestris 4.7.843 F M 0 Aphomia
5 B. terrestris 4.7.84 F M 0 -
6 B. terrestris 29.6.85 F M 6 9 V. bombylans
7 B. terrestris 16.4.86 L Fr - -
8 B. terrestris 10.4.86 L Fr - -
9 B. hortorum 20.7.83 F M Mutilidae
10 B. lapidarius 29.5.82 F Frl| 35 ~
11 B. lapidarius 20.4.85 L Fr - -
12 B. lapidarius 15.4.86 L Fr - -
13 B. lapidarius* 3.7.86 F E 12 Psithyrus
14 B. mastrucatus 6.7.83 F M 0 -
15 B. mastrucatus 6.7.83 F M 0 10 V. bombvlans
16 B. mastrucatus 6.7.83 F M 0 -
17 B. mastrucatus 13.7.83 F M 0 7 V. bombylans
18 B. mastrucatus 4.7.84 F M 0 -
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D N (6] Z B
19 B. mastrucatus 4.7.84 F M 0 15 V. bombylans
20 B. mastrucatus 19.7.84 F M 6 Mutilidae
21 B. mastrucatus 29.6.85 F M 6 9 V. bombylans
22 B. mastrucatus 29.6.85 F M 0 -
23 B. mastrucatus 29.6.85 F M 0 Mutilidae
24 B. mastrucatus* 8.8.85 F M 9 7 V.bombylans
25 B. pratorum 27.5.83 F Fr 5 Psithyrus
26 B. pratorum* 10.8.85 F M 7 -
27 B. sicheli 5.8.86 F M 50 -
28 B. pyrenaeus 21.7.83 F M 40 V. bombylans
29 B. mendax 10.8.85 F M 12 V. bombylans
30 B. monticola 29.6.85 F M 23 -
31 B. monticola 29.6.85 F M Psithyrus
32 B. pascuorum 15.5.82 F Fr -
33 B. pascuorum 20.5.84 F Fr -
34 B. mesomelas 9.7.83 F M 2 -
35 . mesomelas 5.8.86 F M 30 179 V. bombylans
36 B. hypnorum 25.5.82 F Fr 8 Aphomia




Tab. 31: Wespen- (Paravespula, Dolichovespula, Vespa) Volker
bzw. Nester.
D: Datum der Nestbergung
T: Nesttyp - U = Nest im Boden; O = Dachbodennest
H = freies Hdngenest; K = Nest in Vogelnistkasten
Vp: Volucella pellucens
Vz: Volucella zonaria
Vi: Volucella inanis
*: Nest war bereits vor der Bergung zerstort
D T vp | vz | Vi
1 P. vulgaris 31.8.84 0 - - -
2 P. vulgaris 29.8.85 o] - - ~
3 P. vulgaris 18.10.85 (6] - - +
4 P. vulgaris 15.8.86 u + - -
5 P. vulgaris* 27.8.86 U + - +
6 P. vulgaris 1.9.86 o] - - +
7 P. vulgaris 3.10.86 U + - -
8 P. vulgaris 3.10.86 U + - -
9 P. vulgaris 21.10.86 U + - -
10 P. vulgaris 29.7.87 U + - -
11 P. germanica 1.10.85 o] - - +
12 P. gemanica* 28.8.86 U - + -
13 P. germanica 3.9.86 6] - - -
14 P. germanica 4.9.86 0 - - +
15 P. germanica 8.10.86 U + - +
16 P. germanica 31.10.86 6] - + +
17 D. norvegica 29.8.85 H - - -
18 D. norvegica 5.9.85 H - - -
19 D. norvegica 8.9.85 H - - -
20 D. norvegica 1.8.86 H - - -
21 D. norvegica 24.8.87 H - - -
22 D. media 10.9.86 H - - -
23 D. media 12.8.87 H - - -
24 V. crabro 17.9.84 K - - -
25 V. crabro 28.8.85 H - - -
26 V. crabro 14.8.86 K - - -
27 V. crabro 10.9.86 K - - -




12. ZUSAMMENFASSUNG

Die Entwicklung und Lebensweise der einheimischen Arten der
Schwebfliegengattung Volucella (V. bombylans, V. pellucens,

V. inanis, V. zonaria), deren Larven in den Nestern von Hummeln
oder sozialen Wespen vorkommen, wurde im Hinblick auf ihre
Wirtsbeziehungen vergleichend untersucht.

Ziel der Arbeit war es, die wirtsspezifischen Anpassungen
und Strategien der verschiedenen Volucella-Arten fir die Wirts-
findung, den Aufenthalt im Wirtsnest sowie die Lebensweise der
Larven herauszufinden und mégliche Unterschiede zwischen den
Arten aufzuzeigen. Die Bedeutung und Wirksamkeit der mimetischen
Ahnlichkeit der Fliegen mit ihren Wirten - Hummel- bzw. Wespen-
mimikry - sollte im Hinblick auf das erfolgreiche Eindringen in
deren Nester diskutiert werden. .

Die Volucellen (Imagines) sowie die Hummel- und Wespennester
(Wirte) stammten aus dem Freiland, letztere wurden in Holznist-
kdsten angesiedelt. Die Fliegenlarven wurden sowohl im Labor als
auch in Wirtsnestern (Holznistkdsten) gehalten. Die Untersuch-
ungen zur Wirtsfindung und zum Nestbesuch der Volucella-Weibchen
wurden v.a. anhand von Verhaltensbeobachtungen und -Versuchen im
Freien (Gazekd&fig) durchgefiihrt. Morphologische Untersuchungen
an Antennen der Imagines, an Eiern sowie an der Cuticula und dem
Cephalopharyngealskelett der Larven erfolgten licht~ und raster-
elektronenmikroskopisch.

» Wirtsfindung « Zur Eiablage suchen Volucella-Weibchen die
Nester ihrer Wirte auf. Der Wirtsduft in Verbindung mit den
Wirtsimagines erwies sich als wesentlicher ausldésender Reiz,
der die Wirtsfindung und Wirtserkennung ermdglicht.

- Duft von Hummelarbeiterinnen und/oder Hummelnestgeruch lést
bei V. bombylans~Weibchen ein spezifisches Verhalten aus:
intensives Putzen und Ausstiilpen des Legeapparates.

Weibchen zeigen dieses Verhalten auch unter natirlichen
Bedingungen in der Nahe eines Hummelnesteingangs bevor sie in
ein Nest eindringen.

- V. bombylans-Weibchen ndhern sich einer solchen Duftquelle
gerichtet. Sie kénnen somit allein olfaktorisch den Eingang
eines Hummelnestes finden (im Umkreis von ca. 1m).

- V. bombylans-Weibchen zeigten ohne Hummelduft weder Reaktionen
auf optische Reize in Form von Hummeln, die hinter Plexiglas
flogen, noch auf Nestanfluggerausche als akustische Reize.
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~ Die Weibchen von V. pellucens und V. inanis reagieren auf
Wirtsnestduft (Wespennest) ebenfalls mit dem Ausstilpen des
Legeapparates, jedoch begeben sie sich nicht zur Duftquelle.
Vermutlich bendétigen die Tiere zusatzlich Wespen als optischen
Ausléser.

- Bei V. bombylans konnte kein morphenspezifisches Wirtsfinde-
verhalten gefunden werden. Sie dringen, unabhé&nig vom Farb-
mustertyp der jeweiligen Hummelart, in die Nester ein.

- Die auffallend starke Fiederung der Arista, die nur bei den
Weibchen von V. bombylans auftritt (sexualdimorph), wird als
Anpassung an den Besuch in Hummelnestern interpretiert. Sie
kénnte neben einem mechanischen Schutz des Funiculus zur
taktilen und akustischen Orientierung im verzweigten Nestgang

dienen.

» Nestbesuch « Hummeln und Wespen verteidigen ihre Nester gegen-
tiber Eindringlingen. Wdhrend sich in den Eingdngen von Wespen-
nestern in der Regel mehrere Wachterinnen aufhalten, kommt dies
bei Hummeln nur in sehr individuenreichen V&élkern vor. Die
Volucella-Weibchen der verschiedenen Arten haben unterschied-
liche Strategien, um in die Wirtsnester zu gelangen und 1ldsen
bei den Wirtsimagines unterschiedliche Reaktionen aus.

- Die Weibchen von V. bombylans halten sich vor einem Nestbesuch
durchschnittlich ca. 25 Minuten im Eingangsbereich eines
Hummelnestes auf. Sie meiden die Begegnung mit den Hummeln und
dringen nur zwischen den Intervallen von ab- und anfliegenden
Arbeiterinnen in den Nestgang ein. Am Nest angekommen, graben
gie g8ich in die &ufere Nestumhiillung (Miusenestmaterial). Die
Fliegenweibchen verlassen nach ca. 25 Minuten das Wirtsnest.

- V. pellucens-Weibchen begeben sich bereits wenige Minuten,
nachdem sie sich dem Flugloch eines Wespennestes gendhert
haben, mit dem Strom ankommender Wespen in dieses hinein und
verweilen dort auf der duferen Nesthiille (ca. 30 Minuten).

- V. inanis-Weibchen dringen bei normalem Flugbetrieb nicht in
die Nesthdhle der Wespen ein und halten sich nur im &uferen
Eingangsbereich auf.

- Im Eingangsbereich und im Nest zeigen Wespen (Paravespula)
gegenuber Volucella-Weibchen unterschiedliche Reaktionen:

- V. inanis-Weibchen werden heftig angegriffen und
totgestochen
- V. pellucens-Weibchen werden nicht angegriffen
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~ Es wird diskutiert, inwieweit der Angriffschutz von V. pellu-
cens-Weibchen auf einer chemischen Wirtsnachahmung beruht,
oder durch repellent oder aggressionshemmend wirkende
Pheromone erméglicht wird.

» Eier « Die Eier der untersuchten Volucella-Arten unterscheiden
sich in Zahl, GréBe, Form, Chorionstruktur und dem Ablegeort.
Die im Vergleich zu V. bombylans (ca. 60) und V. pellucens
auffallend hohen Eizahlen von V. inanis (ca. 300) werden als
Risikoausgleich fiir hohe Larvenverluste gedeutet. Durch den
Ablegeort - auferhalb des Wirtsnestes - sind die Eier weniger
geschiitzt und die geschlipften Larven miissen einen weiten Weg

bis zur Wirtsbrut zuricklegen.

» Larven « Nach dem Aufenthaltsort innerhalb der Wirtsnester

sowie dem Bau des Cephalopharnygealskelettes und des Verdaungs-

traktes erndhren sich die Larven von V. bombylans, V. pellucens
und V. zonaria als Saprophage von dem anfallenden Nestdetritus.

Sie kénnen damit als Kommensalen in Hummel- und Wespennestern

bezeichnet werden. Angriffe auf die Wirtsbrut wurden erst beo-

bachtet, als sich die Wirtsstaaten bereits in Aufldésung befanden
und die Geschlechtstiere schon geschlipft waren. Die Larven von

V. inanis sind in ihrer Entwicklung weitgehend an die der Wirts-

brut angepaPpt, von der sie sich als Parasitoide erndhren.

- Die verschieden Larvenstadien von V. bombylans, V. pellucens
und V. zonaria haben jeweils einen gleichen &uferen Habitus.
Mit der Ausbildung eines Mandibularlobenkomplexes, eines ciba-
rialen Filterapparates und langer Caeca besitzen ihre Larven
typische Merkmale saprophager Syrphidenlarven.

- V. bombylans-Larven wurden nur in den Bodennestern von
Hummeln gefunden, wo sie sich im &uferen Nestmaterial sowie
unterhalb des Nestes, jedoch auperhalb des eigentlichen Brut-
raumes, aufhalten.

- Larven von V. pellucens befanden sich nur in Bodennestern von
Paravespula vulgaris und P. germanica. Sie halten sich im '
Bodenmaterial der Nesthohle unterhalb der Offnung der Nest-
kugel auf, wo Kot und Detritus aus dem Brutraum anfallen.

- Die Larvalentwicklung von V. inanis konnte aufgeklart werden:
Die Larven kénnen sich sowohl in Erd- als auch in Dachboden-

nestern von Paravespula vulgaris und P. germanica entwickeln.
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Im Unterschied zu den anderen Arten unterscheiden sich die
einzelnen Larvalstadien deutlich in ihrer duperen Gestalt
(L2-Larve stark dorsoventral abgeflacht). Dies stellt eine
Anpassung an den Aufenthalt in Zellen mit lebender Wirtsbrut
dar. Das Fehlen eines funktionsfdhigen cibarialen Filter-
apparates und kurze Caeca sind fir die parasitische Ernidh-
rungsweise charakteristisch. L1- und L2-Larven erndhren sich
ektoparasitisch von Wespenlarven des IV. bzw. IV. und V.
Stadiums. Nachdem die maturen Wespenlarven die Zelle ver-
deckelt haben, hduten sich die Fliegenlarven zum L3- Stadium
und saugen die mittlerweile als Praepupa vorliegende Wespe
vollsténdig aus. Danach verlassen sie die Zelle und das
Wespennest, um sich im umgebenden Erdreich zur Larvalruhe

einzugraben.

» Evolution « Auf Grund der komplexen Larvalentwicklung und der
Ableitung des Cephalopharygealapparates von dem saprophager
Arten kann die parasitoide Lebensweise von V. inanis innerhalb
der Gattung Volucella als abgeleitet angesehen wWerden.

Das unterschiedliche Angriffsverhalten der Wespen (Paravespula)
gegeniber den Imagines von V. inanis und V. pellucens wird als
Reaktion {(Anpassung) der Wirte auf die jeweils verschiedene
Lebensweise der Volucella-Larven zuriickgefihrt. Da V. inanis als
Parasitoid den Fortpflanzungserfolg eines Wespenvolkes ver-
ringern kann, besteht ein Selektiondruck das Eindringen dieser
Fliege zu verhindern. Wahrend die saprophagen Larven von V.
pellucens mbéglicherweise zur besseren Nesthygiene beitragen und

- daher willkommene Gdste sind.

» Mimikry « Die optische Hummel- oder Wespendhnlichkeit von
V. bombylans bzw. V. inanis und V. zonaria stellen eine Schutz-~
Mimikry dar. Fir eine Wirtstduschung im Sinne einer Aggressiven
Mimikry konnten keine Evidenzen gefunden werden.

Die Entstehung und Stabilisierung des mimetischen Polymor-
phismus bei V. bombylans kani;. als Anpassung an Kleinraumig
wechselnde Vorbildsituationen im Rahmen einer protektiven

Mimikry erklart werden.
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