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Eingangsrdhre eines Baumnests der kleptobiotischen Stachellosen Biene Lestrimelitta limao.

Einige Rauberbienen fliegen die Offnung der ca. 80 cm langen Rohre an.

Zeichnung: Frau M. Roser, Zoologisches institut Tibingen



Am auffallendsten weichen in ihrer Lebensweise von allen brigen vorliegenden
Meljponen drei Arten ab, welche sich, anstatt selbst Bldtenstaub und Honig
einzutragen, durch Raub und Mord oder durch Hinterlist und Betrug von dem
Fleisse ihrer Geschwisterarten zu erhalten wissen. Eine wegen ihres citronen-
ahnlichen Geruchs von den portugiesischen Bewohnern Brasiliens Abelha
Limdo genannte Melipona (Trigona limdo Smith), von gldnzend schwarzer
Farbe, hat sich des Blumenbesuches so vollig entwdhnt, dass ihre saugenden
Mundtheile zu winzigen Rudimenten verkimmert sind. Anstaft den Honig
mahsam Tropfchen far Tropfchen im Grunde der Blumen aufzusuchen und
aufzusaugen, Uberfallt sie in Scharen rduberisch die Wohnungen anderer
Bienen und beraubt sie der Friichte ihres Fleisses, sie erbricht und entleert ihre
Honigtépfe und ihre jangeren Brutzellen und nimmt bisweilen auch vollstandig
Besitz von ihrem Bau, indem sie die rechtmaBigen Herren vertreibt oder todtet.
lhre Oberkiefer, deren sie sich als Angriffswaffe bedient, haben sich in An-
passung an diese Lebensweise zu enormer Grésse und Kraftigkeit entwickelt.

Aus: Fritz Maller - Werke, Briefe und Leben. Stachellose brasilianische
Honigbienen. Band I, Gesammelte Schriften, Arbeiten aus den Jahren 1844-
1879, S.497. Hrsg.: Dr. Alfred Mdiller, Gustav Fischer Verlag, Jena, 1915.
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1. Einleitung 1

1. EINLEITUNG

1.1 Lebensweise der Stachellosen Bienen

Stachellose Bienen sind weltweit in den Tropen und Subtropen verbreitet. Sie sind hoch
eusozial organisiert (Schwarz 1932, 1948; Moure 1946, 1951, 1961; Moure et al. 1958, Kerr &
Maule 1964, Michener 1974, Wille 1979, Michener 1990, Camargo & Menezes Pedro 1992).
Wie die Honigbienen (Gattung Apis) sammeln die Arbeiterinnen der einzelnen Arten Vorréte,
die sie in ihren Nestern deponieren. Fast alle der weltweit ca. 500 beschriebenen Arten ver-
sorgen sich bei Blitenbesuchen mit Nektar und Pollen. Wenige Trigona-Arten aus den Neo-
tropen sind obligat nekrophag. Sie decken ihren Proteinbedarf nicht mit Pollen, sondern mit
Fleisch, das sie von verwesenden Tieren aufnehmen (Roubik 1982). Auf véllig andere Weise
organisieren die Kleptoparasiten ihren Nahrungserwerb: Sie Gberfallen Nester anderer Stachel-
loser Bienen und rauben Honig, Pollen und Larvenfutter. Zudem erbeuten sie dabei Bau-
material. Aus Afrika ist die rauberisch lebende Spezies Clepiotrigona cubiceps bekannt
(Portugal-Aratjo 1958), in den Neotropen sind es sieben Arten der Gattung Lestrimelitta
(Camargo & Moure 1988), die zur kieptobiotischen Lebensweise TUbergegangen sind. Am
weitesten verbreitet und am besten untersucht ist L. limao.

1.2 Chemische Kommunikation bei Stacheliosen Bienen wahrend Sammelfliigen

Bei Stachellosen Bienen findet man wie bei anderen sozialen Insekien Duftstoffe, die in
exokrinen Drisen des Kopfs, Thorax und Abdomens synthetisiert werden (Lewis 1984, Blum
1985, Holldobler & Wilson 1990). Flr einige Duftstoffe konnte die Funktion als Signal bei der
chemischen Kommunikation nachgewiesen werden. Die bisher bei Meliponinen identifizierten
Substanzen sind hauptséchlich Kohlenwasserstoffe, Alkohole, Terpene, Carbonsauren und
Ester (Blum 1981, Engels et al. 1987, Francke et al. 1983, Wittmann et al. 1989).
Entsprechend ihrer relativen Haufigkeit im Duftstoffbouquet werden sie als Haupt-, Neben,- und
Spurenkomponenten bezeichnet. Jede Art zeichnet sich durch ihr artspezifisches
Duftstoffbouquet aus, das durch die Anzahl unterschiedlicher Duftstoffe und deren relativen
Haufigkeit im Duftstoffbouquet charakterisiert ist.

Bei etwa 20 der rund 400 Arten neotropischer Stachelloser Bienen wurde bisher das
Verhalten von Sammlerinnen bei der Richtungsweisung zu Futterquelien untersucht (Lindauer
und Kerr 1958, Kerr et al. 1963, Kerr & Esch 1965, Kerr 1969, Kerr 1973, Michener 1974, Kerr
et al. 1981). Bei einigen Arten der Gattungen Cephalotrigona, Geotrigona, Meljpona,
Nannotrigona, Oxytrigona, Scaptotrigona und Trigona (Kerr et al. 1963, Kerr & Rocha 1988,
Roubik 1989) zeigte sich, daB Sammelbienen beim Rickflug von ergiebigen Trachtquellgn
zum Stock in Abstanden von wenigen Metern wiederholt landen, um mit Sekreten ihrer
Mandibeldrisen Duftmarken an Pflanzen oder Steinen zu setzen. Nach der Rickkehr in den
Stock rekrutieren sie weitere Sammierinnen, die ausfliegen, den Anfang der Duftspur suchen
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und dieser zur Trachtquelle folgen. Bei einigen als primitiv eingestuften Spezies fanden
Lindauer und Kerr (1958) dagegen keine Hinweise auf eine Richtungsweisung zu den Futter-
quellen. Die rackkehrenden Sammlerinnen rekrutierten zwar andere Stockgenossinnen, diese
kamen jedoch nicht gerichtet zum Zielort. Viele fanden sich nach langeren Suchfiigen zwar
dort ein, aber nicht nur dort, sondern auch an anderen Futterplatzen in unterschiedlicher Rich-
tung und Entfernung vom Stock. Wieder andere Arten nehmen hinsichtlich der Genauigkeit der
Richtungsweisung bzw. der Effizienz der FGhrung zum Zielort eine Zwischensteliung ein. Diese
Arten legen keine Duftspuren am Boden. Lindauer und Kerr (1958) vermuten, daB die
Sammlerinnen durch eine von der Fithrungsbiene im Flug abgegebenen Duftfahne oder durch
optische Signale geleitet werden. Die Beobachtungen von Kerr (1969 u. pers. Mitt.) und
Michener (1974) an Partamona stitzen die Annahme der Existenz einer Duftfahne. Kund-
schafterinnen von L. limao rekrutieren Stockgenossinen, die zu den zu Uberfallenden Nestern
gerichtet und im Pulk fliegen. Uber die Richtungsweisung und Fihrung der Rauberbienen zum

Wirtsnest ist jedoch nichts bekannt.

Die fur die Rekrutierung zu Sammelfligen ausschlaggebenden Stimuli sind bei all
diesen Gruppen bisher wenig untersucht. Neben chemischen Signalen kommen hierfir auch
taktile Reize, Vibrationen oder chemisch-taktile Reizkombinationen als Ausléser in Frage
(Lindauer & Kerr 1960). Esch (1967) konnte bei Melipona quadrifasciata und einigen Arten der
Trigonini zeigen, daf3 rekrutierende Sammlerinnnen Laute unterschiedlicher Dauer erzeugen.
Ob die Dauer der Laute bei M. quadrifasciata mit der Entfernung der Trachtquelle zum Stock

korreliert, wird neuerdings wieder in Frage gestellt (Kirchner, pers. Mitt.).

1.3 Verlauf der Raubziige von Lestrimelitta limao.

Die Beschreibung des Ablaufs von Uberfallen basierte bis vor wenigen Jahren auf
einzelnen Fallstudien (Schwarz 1948, Sakagami und Laroca 1963, Nogueira Neto 1970, Laroca
& Orth 1984, Johnson 1987) und ist jetzt durch neuere Arbeiten (Radtke 1988, Sakagami et al.
1993) umfangreich dokumentiert: Raubzige werden durch Kundschafterinnen initiiert, die ein
geeignetes Nest fir einen Uberfall aufgespint haben. In kurzer Zeit rekrutieren sie mehrere
Hundert Stockgenossinnen, die sich nach dem Ausfliegen zunachst vor dem Nesteingang zu
einer dichten Wolke fliegender Bienen versammeln, bis sie nach wenigen Minuten zum Wirts-
nest abfliegen. Bei den meisten Wirtsarten dringen die Rauberbienen, ohne auf wirkungsvolle
Gegenwehr zu stoBen, in das Nest ein. Sie Gbernehmen es ohne groBere Kampfe und be-
ginnen kurz darauf, den Eingang des eroberten Nestes mit Baumaterial aus dem Nestinnern
umzubauen und Wachter zu postieren. Diese hindern die rickkehrenden Sammlerinnen der
Wirtsart daran, in das Nest einzufliegen. Die Rauberinnen &ffnen Vorratstopfe und Brutzellen
und beginnen Baumaterial, Honig und Pollen in das eigene Nest zu transportieren. Raubziige

dauern zwischen ein und finf Tage. Wahrend diesem Zeitraum {bernachtet ein Teil der am
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Raubzug beteiligten Bienen im Wirtsnest. Manchmal siedeln die Rauberbienen auch in das er-
oberte Nest um.

14 Chemische Kommunikation bei den Riauberbienen und ihren Wirtsarten

Bei L. limao spiegelt sich die Prasenz von Duftstoffen in der Namensgebung wider. Die
ersten Namen far diese Rauberbienenart sind aus der Guarani-Tupf-Sprache Brasiliens aus
~dem 16. Jahrhundert Oberliefert. Sie weisen ebenso auf den Duft von Limonen hin wie der
heute in Brasilien regional verwendete Popularname "limdo canudo® (Friese 1931) und der
wissenschaftliche Name Lestrimelitta limao (Smith 1863). Schon in den ersten Untersuchungen
Gber Rauberbienen wiesen F. Maller (in A. Malter 1915), Ducke (1925) und Schwarz (1948) auf
den starken Duft dieser Bienen hin und vermuteten einen Zusammenhang mit deren erfolg-
reichen Uberfallen auf andere Bienenarten. Systematische Untersuchungen tber die Bedeu-
tung der Duftstoffe dieser Bienenart sind aber nicht durchgefuhrt worden.

So ist von einigen Vertretern der Trigonini bekannt, daB3 Kundschafterinnen dieser Arten
zwischen Trachtquelle und Nest eine Duftspur legen, indem sie auf exponierten Landmarken
landen und diese mit Drisensekret markieren. Im Fall der Rauberbienen vermutet Steijskal
(1962), daB die Kundschafterinnen von L. /imao die Duftspur aus der Luft legen, indem sie im

Flug vom Wirtsnest zum Rauberbienennest Dufttropfen “abwerfen®.

Bislang war lediglich Citral, die Hauptkomponente des Mandibeldriisensekretes von L.
limao, bekannt (Blum 1966). Citral verleiht den Rauberbienen ihren charakteristischen
limonenartigen Duft. Die Funktion dieses Terpens ist im Zusammenhang mit Raubziigen in den
letzten Jahrzehnten kontrovers diskutiert worden. Nach Kerr (1951) durchsetzen die Rauber-
bienen das Wirtsnest mit Citral in so hoher Konzentration, daB die Wirtsbienen ihre arieigenen
chemischen Signale nicht mehr wahrnehmen und damit ihr Nest nicht organisiert verteidigen
kénnen. Zudem nimmt Kerr an, daB Citral vor allem auf Plebeia-Arten “terrorisierend" wirkt,
d.h., die Bienen verhalten sich vollig unkoordiniert, bis sie sich schlieBlich innerhalb des Nests
zurlickziehen. Citral wirkt also auch als Repellent. Desweiteren vermuteten Moure et al. (1958),
Cruz (1962), Blum (1966), Cruz-Landim (1967) und Blum et al. (1970), daB die Rauberbienen
selbst durch das im Wirtsnest abgegebene Citral weitere, nachfolgende Stockgenossinnen zum
Wirtsnest anlocken.

Nogueira Neto (1970) schioB dagegen aus seinen Untersuchungen tber Raubziige auf
Nester von P. droryana, P. remota, Nannotrigona testaceicornis und Melipona quadrifasciata,
daf Citral nicht immer terrorisierend oder abschreckend wirkt. Zwar ziehen sich die Plebeia-
Wirtsbienen innerhalb des Nests zurick, heimkehrénde Sammlerinnen versuchen aber trotz
des Geruchs der Rauberbienen in ihr Nest einzufliegen. Nach Nogueira Neto bleibt die Theorie
von Kerr die Erklarung schuldig, weshalb der Geruch der Rauberbienen bei den Wirtsbienen so
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unterschiedliche Reaktionen wie Abschreckung, keine Abschreckung, terrorisierende Wirkung,
aber auch Angriff hervorrufen kann, und zwar innerhalb einer Art wie auch bei verschiedenen
Arten.

Nogueira Neto hatte wie Muller (in Mdller 1915), Schwarz (1948), Kerr (1951) und
Sakagami & Laroca (1963) beobachtet, daf3 sich die Plebeia-Bienen innerhalb des Nests an
geschiitzte Stellen zurlickziehen, wo sie in der Gruppe das Ende des Raubzuges abwarten.
Wahrend Kerr (1951) hinter diesem Verhalten eine Repellentwirkung vermutet, geht Nogueira
Neto davon aus, daB die Gberfallenen Bienen selbst eine "Rickzugsmeldung® (‘retreat
message") abgeben, die durch Vibrationen oder chemische Stimuli Gbermittelt werden kdnnte.
Er schlie3t dies aus seiner Beobachtung, daB sich zwar alle Bienen des (berfallenen Nests
zurickziehen, obwoh! nur wenige mit den Rauberbienen in direkien Kontakt (*Verbeif3en")

kommen, der ihren Rickzug ausidsen kdnnte.

Neuere Untersuchungen zeigten, daB die Wirkung von Citral auf die Gberfallenen
Bienen nicht veraligemeinert werden kann. In eigenen Arbeiten mit Tetragonisca angustula
(Wittmann et al. 1990) wurde ebenso wie bei den Beobachtungen von Johnson (1987) deutlich,
daB durch Citral bei bestimmten Wirtsarten sogar Nestverteidigung ausgelost bzw. verstarkt
werden kann. Johnson (1987) berichtet von einem Uberfall der Rauberbienen auf ein Nest von
Trigona fulviventris, bei dem Angreifer und Verteidiger jeweils Gber 1000 Bienen verloren.
Dabei wurde die vehemente Verteidigung des Nestes durch Citral verstarkt, dessen Komponen-
ten Geranial und Neral dem Alarmpheromon Nerol der Gberfallenen Art chemisch &hnlich sind.

Inwieweit andere Komponenten als die Hauptkomponente im Duftstoffbouquet der
Réauberbienen das Verhalten der Wirtsbienen beeinflussen, ist bisher nicht untersucht worden.
Erst die verbesserten Techniken auf dem Gebiet der Gaschromatographie und Massen-
spektroskopie schufen in den letzten Jahrzehnten die Voraussetzungen, Fragen zur chemi-
schen Kommunikation, die Verhaltensbeobachtungen im Freiland und im Labor aufwarfen, in
Biotests experimentell mit synthetischen Einzelsubstanzen und Gemischen anzugehen. Frihe
Arbeiten von Luby et al. (1973) und Weaver et al. (1975) zeigten die Bandbreite an Verhaltens-
reaktionen, die in Biotests ausgeldst werden, wenn Dufistoffe am Nesteingang von Stachel-

losen Bienen angeboten werden. Engels et al. steliten 1987 einen Biotest in Nestern vor.

Die Wirkung von Citral und anderen Duftstoffkomponenten, die von den Rauberbienen
bei Uberfallen eingesetzt werden, kann erst verstanden werden, wenn geklart ist, wie diese
Duftstoffe das Verhalten der jeweiligen Wirtsart beeinflussen. Sei es, daB der Duftstoff un-
mittelbar eine Reaktion bei den Wirtsbienen auslost oder dafB3 diese mit einem arteigenen

chemischen Signal antworten.



