Sozial gegen solitdar - Vergleichende Beobachtungen an zwei
Cerceris-Arten Korsikas (Hymenoptera: Sphecidae,
Philanthinae)

BERNHARD JACOBI

Social versus solitary — comparative observations on two species of Cerceris (Hym., Sphecidae,
Philanthinae) in Corsica

Abstract: Two species of digger wasp nesting together in hard packed loam of a dirt
road, Cerceris rubida (Jurine 1807) and Cerceris specularis A.Costa 1869 (Hymeno-
ptera: Sphecidae, Philanthinae), were observed for 17 days in northern Corsica (France).
Both species preyed on seed beetles (Coleoptera: Bruchidae). Number of nests, number
of female inhabitants per nest, periods of hunting activity and number of prey items
taken to nests were recorded in a 3 m? plot. In addition, comparative observations on
dipteran and hymenopteran parasitoids were made. The relative importance of intra-
and interspecific competition for reusable nest galleries and prey, and the impact of
parasitoids are discussed to further attempts at solving the issue of social evolution in
Hymenoptera. This paper is a print version of a talk given on the 6th of October 2002 to
the 5th Hymenopterists Congress in Stuttgart (Germany).

Zusammenfassung: Zwei auf einer festgefahrenen Lehmpiste im novdlichen Teil Korsi-
kas (Frankreich) gemeinsam nistende Grabwespenarten der Gattung Cerceris, C. rubida
(Jurine 1807) und C. specularis A.Costa 1869 (Hymenoptera: Sphecidae, Philanthinae),
wurden 17 Tage lang beobachtet. Beide Arten trugen Samenkdfer (Coleoptera:
Bruchidae) als Larvenfutter ein. Die Anzahl der auf einer mehrere Quadratmeter gro-
fen Probeflciche befindlichen aktiven Nester, die Zahl der pro Nest aktiven @, die Perio-
den der Jagdaktivitdit und die Anzahl der pro Nest und Stunde eingetragenen Beute-
tiere wurde registriert. Es werden ebenfalls vergleichende Beobachtungen zu den
Parasitoiden (Diptera & Hymenoptera) mitgeteilt.

Die relative Bedeutung der durch intra- bzw. interspezifische Konkurrenz um wieder-
verwendbare Nestgdnge und Beute bzw. die Parasitoide ausgetibten Selektionsdrucke
ftir die Evolution sozialer Organisationsform wird diskutiert. Dies ist die (geringfligig
erweiterte) schriftliche Fassung eines Vortrages, gehalten am 6. Oktober 2002 an-
ldisslich der 5. Hymenopterologen-Tagung in Stuttgart.
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Einleitung

Die Entdeckung sozialer Organisations-
form bei Grabwespen gelang GRANDI
(1926) an einer der in der vorliegenden
Untersuchung behandelten Art, Cerceris
rubida. GRANDI kehrte spéter noch in
mehreren Schriften (1944, 1954 und
1961) zu dem Thema zuriick. Seither
wurden durch TSUNEKI in Asien (1965)
und EVANS & MATTHEWS (1970), ALCOCK
(1980), EVANS & HOOK (1982a,b) und
(1986), EVANS (1988) und MCCORQUO-
DALE (1988a,b) und (1989a,b,c) in
Australien weitere (i.w.S.) soziale Arten
der Gattung entdeckt. Auch fir Nord-
amerika liegen entsprechende Beobach-
tungen von ALCOCK (1975), SALBERT &
ELLIOT (1979), ELLIOT & al.(1986), HOOK
(1987) und MUELLER & al. (1992) vor.
WILLMER (1985a,b) untersuchte die palé-
arktische Art Cerceris arenaria und stell-
te eine Hypothese zur Entstehung kom-
munalen Verhaltens in der Gattung auf.
Diese Hypothese hielt aber einer Unter-
suchung an derselben Art durch FIELD &
FOSTER (1995) nicht stand. BROCKMANN &
DAWKINS (1979) und ENQUIST & LEIMAR
(1993) stellten die bisher bekannten Bei-
spiele von Nestkokkupation bei Grab-
wespen zusammen. Letztere Autoren
kamen zu dem Ergebnis, dass im Art-
vergleich kleine Nestansammlungen mit
groRerer Wahrscheinlichkeit von Nest-
kookkupation korrelieren.

Da die betreffenden Arten verschiede-
nen Subgenera angehoren, ist von einer
mehrfachen (konvergenten) Evolution
der sozialen Organisationsform inner-
halb der Gattung auszugehen. So er-
scheint der Versuch, Bedingungen zu
identifizieren, die die Kooperation von
Weibchen einer Art begilinstigen, in die-
ser Gattung aussichtsreich, zumal eine
grofRe Zahl von solitdren Arten zu

Vergleichszwecken zur Verfiigung steht.
Bei den parallel gelagerten Fallen unter
den Hautfliiglern (Soziale Faltenwespen
und soziale Bienen) existiert eine um-
fangreiche Literatur, so dass hier Model-
le entlehnt bzw. gepriift werden kénnen.
Zum Aufspiiren moglicher Ausgangs-
szenarien sind auch solitdre Arten der
Gattung untersucht worden: Cerceris
arenaria durch WILLMER (1985a + b) und
FIELD & FOSTER (1995).

In der hier vorliegenden Untersu-
chung kam der Zufall zur Hilfe. Zwei Ar-
ten mit dhnlichem Beutespektrum am
gleichen Ort zur gleichen Zeit aktiv an-
zutreffen und ihre Konkurrenz um
Beutetiere bzw. vorhandene Nestgdnge
untersuchen, sowie die Aktivitdt der je-
weiligen Parasitoide beobachten zu kon-
nen, ist sicher ein Gliicksfall. Die Unter-
suchung wurde im Urlaub unvorbereitet
durchgefiihrt, so dass mit erweiterter
Technik (Farbmarkierungen, Genanalyse
und Nestinhaltsanalysen) noch aussage-
kraftigere Ergebnisse zu erwarten sind.

Beutefamilien-Spektrum (Coleoptera)
der untersuchten Arten laut Literatur

Cerceris rubida (JURINE 1807)

FABRE (1879) gibt fur C. rubida fir
Sidfrankreich Bruchus (Bruchidae) und
Apion (Apionidae) als Beutetiere an.
GRANDI (1926) fiihrt fiir eine italienische
Population neben Meligethes (Nitiduli-
dae) und Olibrus (Phalacridae) vor allem
Risselkafer i.w.S. an, die heute zum klei-
neren Teil (Tychius und Miccotrogus) zu
den Curculionidae, tiberwiegend aber zu
den Apionidae gerechnet werden
(Exapion, Apion). 38 Beutekdfer fand er
in einer der untersuchten Brutzellen an-
gehauft. APTEL (1931) ergdnzte um Spe-
zies der Genera Epithrix, Mantura,
Longitarsus, Chaetocnema (Chryso-
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Bild 1 Cerceris rubida ? beim Abflug vom
Nest. Im Nesteingang ist ein weiteres
Weibchen (Wachterin) sichtbar.

melidae, Halticinae), Pria (Nitidulidae),
Cryptocephalus (Chrysomelidae, Crypto-
cephalinae), Nanophyes (Curculionidae,
Nanophyinae) und Bruchidius (Bruchi-
dae), das Spektrum der genutzten Kéfer-
familien damit auf sechs erhohend.
GRANDI (1954) nennt als zusitzliche
Beute-Gattung Psylliodes (Chrysomeli-
dae, Halticinae). BITSCH & al. (1997) ge-
ben fir C. rubida das oben genannte
Beutespektrum an. Insgesamt sind heu-
te Arten aus sechs Kaferfamilien als
Beutetiere bekannt:
e Nitidulidae, Phalacridae, Chrysomeli-
dae, Bruchidae, Curculionidae & Apio-
nidae

Cerceris specularis A.COSTA 1869

In BITSCH & al. (1997) werden Beobach-
tungen beziiglich der Art C. specularis
von FERTON (1901) zusammengefasst,
der in Sudfrankreich Spermophagus
(Bruchidae), Sitona und Tychius (Curcu-
lionidae) sowie Apion (Apionidae) als
Beutetiere feststellte. In einer Brutzelle
(fertig verproviantiert?) fand FERTON 20
Kéfer aus drei Familien:
e Bruchidae, Curculionidae & Apionidae
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Bild 2 Cerceris specularis Q beim Abflug
vom Nest (spe.N1)

Methode

Zunichst wurden Nester einzeln, spater
bis zu 9 dicht beieinander gelegene Nes-
ter (oft beider Arten parallel) je 60 Minu-
ten beobachtet. Abfliige (/) und Ein-
schlipfen (\) von ¢, z.T. deren GroRen-
klasse (gr, kl) Zahl der eingetragenen
Kafer (K), im Nesteingang sichtbare
Wachterinnen (G), das Fliegen von Merk-
schleifen (S), die Anwesenheit von Satel-
litenfliegen (Sat), Goldwespen (Hedy)
und Ameisen (A), das Abwehren (>) von
potentiellen Eindringlingen, wie z.B.
nestfremden @ (frW), wurde in Form von
Kirzeln (s.0.) Minutenintervallweise re-
gistriert.

Die einzelnen Nester erhielten Kenn-
nummern, z.B. rub.N2 oder spe.N1 und
wurden im Verlauf von 17 Tagen, in
jeweils einstiindigen Sitzungen, in der
Summe bis zu 14 Stunden beobachtet
(die Daten sind in den Abb.2 bis 4 zu-
sammengefasst). Den jeweiligen Beginn
der Sitzungen streute ich zunéchst, zur
Orientierung tiber mogliche Tagesgédnge
der Aktivitdten. Spater konzentrierte ich
die Sitzungen auf den Zeitraum zwi-
schen 8:30 Uhr und 10:30 Uhr, in dem

der weit tiberwiegende Teil der Beute-
tiere eingetragen wurde.

Da eine individuelle Markierung der ¢
nicht angewandt wurde, musste die Zahl
der Nestbewohnerinnen aus der An-
bzw. Abflugbilanz ermittelt werden. Flo-
gen beispielsweise nacheinander zwei
Tiere zur Jagd ab und es erschien bei
Abflug des zweiten Tieres der Kopf ei-
ner Wachterin im Nesteingang, konnte
von einer (Mindest-)Anzahl von drei ¢ in
diesem Nest ausgegangen werden.

Ergebnisse
Nestanzahl auf der Probefldche

In der ausgewdhlten Probeflache (ca.
1x3 m) befanden sich 17 Nester von C.
rubida und 3 von C. specularis.

Bliitenbesuch

C. rubidaund C. specularis waren am Ort
der Untersuchung oft gemeinsam auf
den Bliiten einer Minze-Art (Mentha sp.)
bei der Nektaraufnahme zu beobachten.
Die & beider Arten waren regelmalig auf
den Bliten, nie dagegen auf der Nist-
flache anzutreffen. Daneben besuchte C.
rubida auch die hdangenden Bliitenstan-
de von Gomphocarpus fruticosus (Ascle-
pidaeceae, Neophyt aus Siidafrika). Ich
traf wiederholt ¢ mit angeklebten Pol-
linien dieser Art an den Tarsen auf der
Nistflache an. Daneben wurde ein Tier
auf Eryngium maritimum beobachtet.

Gréfie und relative Anzahl der
Mdnnchen

Die beobachteten & schienen in man-
chen Fillen in der GroRe den grofen Q
zu entsprechen, so dass die Erzeugung
von Sohnen nicht als grundsatzlich
preiswertere Alternative zu TOochtern er-

scheint. Auch schienen die & allgemein
weniger zahlreich zu sein als die Q.

Duftmarkieren und Kopulation

Die & beider Arten wurden beim gat-
tungstypischen Duftmarkieren von Gras-
halmen u.4. in der Ndhe der von den ?
aufgesuchten Nektarquellen beobachtet.
Bei C. rubida konnte eine Kopulation
eines kleinen (!) ¢ mit einem groReren &
auf einem Minze-Bliitenstand dokumen-
tiert werden. Die Tiere paarten sich in
der fiir die Unterfamilie typischen Weise
(voneinander abgewandte Stellung).

Begleitfauna (nur Philanthinae)

Bemerkenswert ist, dass noch eine dritte
Samenkafer (Bruchidae) nutzende Art, C.
quadpricincta (? und J&), im Untersu-
chungsgebiet anwesend war. Nester die-
ser Art wurden nicht gefunden, so dass
uber das lokale Beutespektrum der Art
(was auch Apionidae umfasst) nichts
ausgesagt werden kann. Auf der Minze
waren regelmdRig (nur &) von Philanthus
triangulum, Ph. venustus und C. arena-
ria (Beginn der Flugzeit?) bei der Nektar-
aufnahme anzutreffen. Die ¢ der letzte-
ren Art erbeuten grofere Riisselkafer
(Curculionidae). Ein C. sabulosa ? lande-
te einmal mit erbeuteter Furchenbiene
auf der Probefliche und schliipfte in
eine auBerhalb der Probeflache gelege-
nes Nest. C. rybyensis jagte nur 100 m
entfernt an Centaurea calcitrapa.

Grasnester und Erdnester

Ein Teil der Nester von C. rubida lagen
im Schutze von kleinen und kleinsten
Horsten vollig vertrockneten Grases. Die
ubrigen befanden sich vollig frei auf
vegetationsloser Lehmflache.
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Die Grasnester waren einerseits sto-
rungsanfallig, da Autos, FuRgéanger, Pfer-
de und Wind die Anflugmarken erheb-
lich verdndern konnten. Die @ mussten
dann einige Zeit nach dem Eingang su-
chen. Die Satellitenfliegen hatten in den
Grashalmen gute Anwartepldtze. Dafir
wurde die Nestoffnung fast nie zuge-
driickt, wegen der Festigung durch die
Graswurzeln. Eine Wachterin war in die-
sen Nestern seltener zu sehen, sie salen
z.T. tiefer. Die Erdnester erhielten auch
seltener Besuch durch Goldwespen.

Umgekehrt wurden die offenen Erd-
nester Ofter zugetreten oder -gefahren
und mussten freigegraben werden, was
manchmal einen ganzen Tag Jagd-
aktivitat kostete. Diese Nester wurden
seltener von Satellitenfliegen aufge-
sucht, haufiger dagegen von Ameisen
und Goldwespen. Die Wachterinnen wa-
ren hier regelmafig im Eingang mit dem
Kopf auf Bodenniveau sichtbar.

Die drei Nester von C. specularislagen
alle frei in der Flache, das Nest spe.N1
war durch oberflachlich vollig abgetrage-
ne Reste einer kleinen Graspflanze und
einen kleinen Kiesel geschiitzt.

Anzahl der Weibchen pro Nest

7 der 17 beobachteten Nester von C.
rubida waren von mindestens drei Q be-
wohnt (N2, N3, N5, N6, N8, N10 und
N12). Im Nest rub.N1 waren am 17.07.
drei, bei spateren Beobachtungen aber
nur zwei ¢ nachweisbar. In den Nestern
rub.N4a und rub.N14 kooperierten je
zwei Q. 7 der Nester wurde nur von je
einem ¢ beflogen (Abb.1 und Bild 1).

Es besteht also neben der geselligen
Lebensweise eine solitdre Option. Die
Aktivitdat an diesen Nestern war gering,
obwohl gelegentlich ein Kafereintrag be-
obachtet wurde (1-4 im gesamten
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Anzahl der Weibchen/Nest

bei Cerceris rubida

Anzahl Nester
O =2 N W kAR 0 O N @
l
|

1 2 3
n Weibchen

| Nester/Probefl.

Abb. 1 Cerceris rubida: Anzahl der Weib-
chen pro Nest

Beobachtungszeitraum). Ob es sich hier-
bei um Neugriindungen durch einzelne
Q@ handelte (die evtl. nicht in einem
Gemeinschaftsnest untergekommen wa-
ren) oder um letzte Uberlebende einer
vormals florierenden Nestgemeinschaft,
ist offen.

Haufiger versuchten ¢, offenbar nest-
fremd, z.T. ausdauernd und z.T. mit Beu-
te, in ein schon von mehreren ¢ bewohn-
tes Nest einzudringen, was aber in den
beobachteten Féllen stets scheiterte (sie-
he Diskussion).

Die ¢ von C. specularis fithren ein ty-
pisch solitdres Leben. Die drei unter-
suchten Nester wurden je von nur einem
Q beflogen (Bild 2). Die @ waren an der
variablen Ausdehnung der hellen Ge-
sichtszeichnung individuell erkennbar.

Beutefang

Bei beiden Arten konnte der Beutefang
und das Paralysieren der winzigen Sa-
menkéfer je einmal beobachtet und fo-
tografiert werden.

Ein C. rubida ¢ nahm Nektar an einem
Minze-Bliitenstand auf, wiahrend ich es
fotografierte. Ein Samenkéfer befand
sich auf derselben Infloreszenz. Beim
Herumkrabbeln kam es zur Begegnung.
Das ¢ ergriff den Kafer sofort in gat-
tungstypischer Weise, begab sich in die
ringformige Abstechhaltung und flog
nach ca. 1 min ab (zum Nest). Da die Ima-
gines der Samenkéafer gerne Pollen fres-
sen, ist moglicherweise diese Situation
nicht so selten.

Ein ¢ von C. specularis flog in niedri-
gem langsamen Beutesuchflug tiber das
eher schiittere, z.T. beweidete oder nie-
dergetretene Gras einer an die Nistflache
angrenzenden Pferdekoppel. Plotzlich
stiel das Q@ auf einen trockenen Gras-
halm nieder und ging in Abstechstel-
lung. Es hatte einen von mir zundchst
nicht bemerkten Samenkéfer ergriffen,
paralysierte diesen und trug ihn davon.

Jagderfolg

Die Nester von C. rubida mit drei nach-
gewiesenen @ wiesen einen entspre-
chend ansehnlichen Eintrag an Kafern
im Beobachtungszeitraum auf. Zu der
besten Jagdzeit, die vermutlich durch
die Beuteaktivitat (entspr. Temperatur?)
bestimmt wurde, erhielten solche Nester
bis zu vier Kédfern pro 5-min-Intervall! In
einer Beobachtungssitzung (60 Minuten)
wurden maximal 19 Kéfer eingetragen
(rub.N10 26.07.00 8:30-9:29). Da kann,
die Flugzeiten eingerechnet, kaum noch
von Jagd, muss eher von ,Einsammeln“
gesprochen werden.

C. specularis kam als Einzeljagerin,
selbst unter Idealbedingungen, nicht
uber zwei Beutekéafer pro 5-min-Intervall
hinaus. In einer Beobachtungssitzung
trug ein ¢ maximal 11 Kafer ein (spe.N1
21.07.00 8:50-9:49).

Jagdperiode und Beuteeintrag

In Korsika konnte in der vorliegenden
Untersuchung nur Samenkafer (Bruchi-
dae) als Beute beider Arten festgestellt
werden, wobei es sich wahrscheinlich
nur um einzige Art, Spermophagus car-
dui, handelte, der in groRer Zahl auftrat,
hochstwahrscheinlich aus den Frucht-
standen groRBer Herden vorjiahriger
Silybum  marianum  (Mariendistel)
schliipfend.

Es stellte sich heraus, dass C. rubida
um ca. 8:30 Uhr mit dem Eintragen von
Beutekdfern begann, C. specularis dage-
gen erst um ca. 9:00 Uhr. Fur C. rubida
ist in der Abb. 3 ein iber alle Beob-
achtungssitzungen gemittelter Verlauf
des Beuteeintrages aller Nestbewohner-
innen (kumuliert) am Beispiel des Nes-
tes rub.N2 dargestellt. Die Grafik der
Abb. 4 beruht auf dem gleichen Daten-
satz, hier wurde der Beuteeintrag (linke
Y-Achse) gedrittelt, um den Jagderfolg
pro Nestinsassin darzustellen und so
mit den Verhiltnissen bei C. specularis
(dargestellt am Beispiel des Nestes
spe.N1 in der Abb. 2) vergleichen zu
konnen. Nur synchron fiir beide Nester
der beiden Arten erhobene Daten wur-
den verwendet.

Aufwéarmen durch Sitzen in der Sonne
auf der Nistflache eine halbe Stunde vor
Beginn der Jagdfliige konnte nur bei C.
rubida (ab ca. 8:00 Uhr) beobachtet wer-
den. C. specularis startete stets direkt
zur Jagd.
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Kéfer pro 5§ min Intervall (Mittel)

Abb.

Kéfer pro 5 min Intervall (Mittel)

Abb.
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Jagderfolg und Erfassung spe.N1
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2 C. specularis: Jagderfolg und Erfassung am Beispiel des Nestes spe.N1
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Abb. 4 C. rubida: Jagderfolg und Erfassung am Beispiel des Nestes rub.N2: pro Weibchen

Dafiir war C. specularis auch noch ge-
gen 13:30 mit vertretbarem Erfolg (6 Ka-
fer/Stunde) jagdaktiv, wahrend bei C.
rubida der Beuteeintrag gegen Mittag auf
maximal 3 Kéafer/Stunde und Nest zu-
rickging.

Generell war der Beuteeintrag in den
meisten Nestern gegen Ende Juli/Anfang
August ricklaufig. Von diesem Trend
gab es eine Ausnahme: am 01.08. trugen
die Jagerinnen von rub.N5 in einer Stun-
de 18 Kaéfer ein.

Beim Vergleich zweier an 13 Tagen je
eine Stunde parallel beobachteter Nester
der beiden Arten (rub.N2 und spe.N1)
wurde deutlich, dass in das Nest der so-
zialen C. rubida wahrend der Beob-
achtungssitzungen im Untersuchungs-
zeitraum eine erheblich hohere Zahl an
Beutekidfern eingetragen wurde (106) als
bei der solitdren Art C. specularis (63).

Wenn man aber beriicksichtigt, dass
im ersten Fall drei ¢ am Ergebnis betei-
ligt waren (Abb. 1), von denen nur je

zwei gleichzeitig auf Jagd sein konnten,
wahrend das dritte in dieser Zeit
Waéchterinnendienst versah, und im
zweiten Falle ein ¢ allein jagte, so wird
deutlich, dass C. specularis zu allen Ta-
geszeiten die erfolgreichere Jagerin ist
(Abb. 3). Auf zwei Jagerinnen verteilt, be-
tragt der Jagderfolg bei C. rubida noch
53 Kéfer. Da aber auch die Wachterin be-
ricksichtigt werden muss, bleiben nur
gut 35 Kéfer pro ¢ als ,Betriebsergebnis
pro Mitarbeiterin“ (Abb. 4). Das sind
lediglich 56 % dessen, was ein @ von C.
specularis im gleichen Zeitraum erwirt-
schaftete!

Weéichterinnen

In Nestern mit 2 oder 3 ¢ blieb meistens
eins der Tiere im Nest zurtiick (Bild 1). Es
gab seltene Ausnahmen, wo auch das
letzte noch im Nest verbliebene 9 das
Nest verlieR und dieses minutenweise
unbewacht blieb.
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Bild 3 Cerceris rubida ? nach Inspektion
das C. specularis-Nest spe.N1 verlassend

GrofSe Weibchen und ihr Beitrag zum
Beuteeintrag

Deutlich groRere ¢ wurden in den Nes-
tern rub.N1, N2, N8 und N10 festgestellt.

Am gut untersuchten Nest rub.N2
trug das groRe ¢ von den 106 in der ge-
samten Beobachtungszeit eingetragenen
Beutekéfer nur 9 (<10%) bei. Beim Nest
rub.N10 waren es von 31 beobachteten
Beuteeintragen 6 (<20%), die durch das
grofle @ erfolgten.

Parasitoide und Ameisen

Bei den insgesamt weit tiber hundert
Nestbeobachtungsstunden konnte nie
beobachtet werden, dass eine Goldwes-
pe (Hedychrum sp.) in eins der Nester
von C. rubida eindrang. Obwohl die
Goldwespen haufig auf der Nistflache
anwesend waren, gelang ihnen, wegen
der Wachterinnen, trotz mehrerer Ver-
suche, ein Eindringen in die Nester von
C. rubida wahrend des Beobachtungs-
sitzungen nicht.

Bei C. specularis konnte eine, vermut-
lich erfolgreiche, Parasitierung durch
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Bild 4 Hedychrum sp. (gerstdckeri?) @ beim
Verlassen des C. specularis-Nests spe.N1
(nach mehrmintitigem Aufenhalt darin -
erfolgreiche Parasitierung?)

eine der Goldwespen fotografisch doku-
mentiert werden (Bild 4).

Andererseits wiederum schien die
Parasitierungsstrategie einer Tachini-
den-Art (verm. Setulia sp., GRANDI nennt
zwei Arten parasitischer Tachiniden:
Setulia melanura und Metopia leuco-
cephala) bei C. rubida besser aufzuge-
hen. Diese Satellitenfliege lauerte an
denjenigen Nestern, die zwischen klei-
nen vergilbten Grasbiischeln (s.0.) ange-
legt waren, haufig und mit Ausdauer.
Wie oft diese Versuche von Erfolg ge-
kront waren, kann ich nicht sagen. Falls
die anfliegenden Jdgerinnen die gut ge-
tarnte Fliege entdeckten, wurde diese
angeflogen und wechselte dann ihren
Sitzplatz, so dass die Wespe dann meist
unbelastigt, von der Wachterin eingelas-
sen, einschliipfen konnte.

Wiederholt wurde beobachtet, auch
fotografiert, dass eine Wachterin eines
C. rubida-Nestes eine Goldwespe, eine
Ameise, eine artfremde Grabwespe
(Tachysphex) oder am haufigsten nest-
fremde @ derselben Art am Eindringen
hinderte und teilweise mit heftiger Ag-

gression (durch Herausfahren mit dem
halben Korper und mit weit gedffneten
Mandibeln) vertrieb. Mitunter kam es
vor, dass auch ein (vermutlich dem Nest
zugehoriges) ¢ mit Beute nicht eingelas-
sen wurde und minutenlange Warte-
schleifen fliegen musste. Ob moglicher-
weise mitunter fehlgeleitete Nachbarin-
nen Beute ablieferten, wie es TSUNEKI
(1965) bei C. hortivaga beobachtete,
konnte ohne Markierungen nicht ent-
schieden werden.

Ein mit Beute anfliegendes ¢ von C.
specularis jagte im Tiefflug eine in der
Ndhe des Nesteinganges befindliche
Ameisenarbeiterin (potentieller Nest-
rduber) mehrere Dezimeter davon. Eine
entsprechende Beobachtung wurde bei
C. rubida gemacht. Merkwiirdigerweise
wurde eine offen in der Nédhe des Nestes
sitzende Goldwespe (Hedychrum sp.)
von C. specularis ignoriert.

Mortalitdt der Weibchen und Erloschen
von Nestern

Auf der Probefldche lagen in unmittelba-
rer Ndhe der Nester mitunter tote ¢ von
C. rubida. In einem Fall konnte beobach-
tet werden, wie ein solches von einem
(iberlebenden) @ aus dem Nesteingang
entfernt wurde. Da gelegentlich (mehr-
mals tdglich) Autos tiber die Nistflache
fuhren, sowie menschliche Passanten
und frei grasende Pferde dartiber liefen,
muss auch mit einer gewissen Mortalitat
durch diese Faktoren gerechnet werden.
Andererseits bewirkten diese, das die
Nistflache vegetationsfrei blieb und das
Nistsubstrat stets kompaktiert wurde.

Interspezifische Nestiibernahme

Von den urspriinglich drei Nestern von
C. specularis auf der Probefliche war

nach iiber zwei Wochen nur noch eines
im Besitz dieser Art. Die beiden anderen
waren in den Besitz von C. rubida Uber-
gegangen! Es ist eher unwahrscheinlich,
dass sie usurpiert wurden, da die C.
rubida ? hochstens gleich groB, eher
kleiner sind als die von C. specularis.
Vermutlich verwaiste das Nest durch
Verungliicken des @ oder die Nistakti-
vitdt wurde von der Inhaberin beendet.

Auch beim dritten, bis zuletzt aktiven
Nest konnte ein ,Informationsbesuch”
durch ein C. rubida @ dokumentiert wer-
den (Bild 3). Da C. rubida ein einmal be-
setztes Nest in der ndchsten Brutsaison
mit hoher Wahrscheinlichkeit erneut
nutzen wird und dann wahrscheinlich
mit mehreren 9, diirfte auch ein super-
sediertes C. specularis Nest ein fir diese
Art i.d.R. verlorenes Nest sein.

Nesterweiterung, Wiederbenutzung von
Brutzellen, Nestgriindungen

C. rubida konnte ich gelegentlich beim
intensiven Graben an Nestgdngen bzw.
Brutzellen beobachten, dies geschah
auBerhalb des fir die Jagd bevorzugten
Zeitraumes, z.B. frith morgens oder
spdtnachmittags. Einmal konnte ich ein
Q dieser Art beim Ausraumen von einer
oder mehreren Brutzellen (vom Vor-
jahr?) beobachten, in denen sich die
Nachkommen vermutlich nicht entwi-
ckelt hatten. Eine grofe Zahl von relativ
intakten Beutetieren, aber auch Bruch-
stiicken derselben, wurde auf die
Nistflache heraufgeschafft. Dies lockte
Ameisen an, die den ,Miill“ beschniiffel-
ten, diesen aber, vermutlich weil wertlos,
nicht wegtrugen.

Eine regelrechte Neugrindung eines
Nestes konnte ich bei beiden Arten nicht
beobachten. Dies geschieht wahrschein-
lich nur selten, da es mit hohen Kosten
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an Lebenszeit, Energie und Verschleil
der Mandibeln verbunden ist. Dennoch
gab es Nester in denen offenbar nur ein
einzelnes ¢ der Art C. rubida logierte
(s.0.). Zu diesen Nestern zdhlten auch
die von C. specularis iibernommenen.

Diskussion
Vermeidung von Beutekonkurrenz?

Die Art C. specularis ist auch noch mit-
tags bei hoheren Temperaturen jagd-
aktiv, was auf ein gegeniiber C. rubida
erhdohtes Temperaturmaximum hindeu-
tet. C. rubida nutzt die halbe Stunde
morgens, wenn C. specularis noch inak-
tiv ist, bereits intensiv zur Jagd.

Unter der Annahme, dass die Beute
eine begrenzte Ressource darstellt, ware
denkbar, dass C. specularis auch die
nach dem groRflachige ,Abraumen”
durch die viel zahlreicheren C. rubida
verbliebenen restlichen Samenkafer
noch mit vertretbharem Zeitaufwand auf-
zuspuren in der Lage sei. Fur C. rubida,
die mit ihren mehreren jagenden @ pro
Nest vermutlich auf das Einsammeln ei-
ner Massentracht mit kurzen Suchzeiten
setzen, lohnte sich die Jagd unterhalb
einer bestimmten Abundanzschwelle
moglicherweise dann nicht mehr.

Warum ist C. rubida im Untersuchungs-
gebiet die dominante Art?

Der Nutzen der Strategie, sich zu dritt
zusammenzutun und das Nest gegenii-
ber Parasitoiden, Usurpatoren und Vor-
ratsrdubern zu bewachen und zu vertei-
digen, scheint die Kosten der Strategie
(um ein Drittel verminderter Beuteein-
trag pro @) mehr als aufzuwiegen.
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Warum grofie und kleine Weibchen?

Zur Erzeugung grolerer Tiere wird eine
grolere Menge Larvenproviant in der
Brutzelle angehauft. Ob die groReren
Tiere liberwinterte } sind, die moglicher-
weise schon im Frithsommer kleinere
Tochter erzeugen, um dann mit diesen
wieder groRe } fiir die ndchste Uberwin-
terung zu erzeugen (Eusozialitat s.u.) ist
nicht bekannt.

Alternativ ware denkbar, dass gut flo-
rierende Nester (mit drei @) ihr Kéferein-
kommen statt in (mehr) kleine (evtl. zum
Teil) in (weniger) groRe @ investieren,
deren Fitness hoher sein durfte.

Als Argumente fiir eine hohere Fit-
ness der grofen Q (unabhingig vom zu-
treffenden Szenario) lassen sich anfiih-
ren:
¢ Die Fahigkeit, im Wettbewerb mit Art-

genossinnen das miitterliche (oder

ein anderes) Nest zu erobern oder zu
verteidigen, wird groRer sein.

e Die Attraktivitdt eines Nestes mit ei-
nem grofen @ durfte fiir Anschluss
suchende kleinere ¢ hoher sein (s.u.),
d.h. ein groRes Q@ wird rascher eine
Nestgemeinschaft um sich scharen.

e Zudem wird ein groRes @ stirkere
Mandibeln, d.h. eine stiarkere Grab-
fahigkeit, v.a. im steinharten Oberbo-
den haben.

e Schliellich kann es die sich ihm zuge-
sellenden @, Schwestern oder nicht,
leichter dominieren, d.h. einen Vorteil
bei der Eiablage Uber diese erringen
(s.u.).

e Die groRen ¢ verfligen wahrscheinlich
uber mehr Oocyten, die in rascherer
Folge reifen als die kleinen 9.

Ein kleines @ konnte nach dieser Hypo-

these wiéhlen, ob es sich einer existieren-

den, noch erweiterungsfdahigen, Nest-
gemeinschaft anschlieft, was insbeson-

dere bei ndher verwandten Tieren giins-
tig ware, oder selbst ein Nest iibernimmt
bzw. neu grabt.

Die Moglichkeit, einen Investitions-
verlust bei der moglichen Ubernahme
des neu gegrabenen Ganges durch ein
groRes @ zu erleiden, ist sicher realis-
tisch. Die resultierende Fitness diirfte in
beiden Féllen geringer sein, als bei den
groBen 2. Ob ein Ausweg aus der Solo-
Situation darin bestehen konnte, dass
ein einzelnes kleines @ versucht, die ge-
samte Kéferbeute in ein oder zwei reich
proviantierte Zellen zu biindeln, aus de-
nen dann im Idealfall ein oder zwei gro-
Re Tochter mit hoherer Fitness schliip-
fen, ist fraglich. Vermutlich dauerte die
Anhdufung eines Vorrates von sicher
mindestens 40 Kafern (s.o.) fir eine sol-
che Brutzelle bei nur einer Jagerin zu
lange. Wenn die Haltbarkeit der Beute
begrenzt ist, waren aus diesem Grunde
kleine, einzeln lebende ¢ zur Erzeugung
kleiner Tochter genotigt. So wiirde sich
die Situation im nédchsten Jahr reprodu-
zieren: Die kleinen @, vielfach von solita-
ren kleinen Miittern stammend, hatten
wieder die Optionen, sich einem groRe-
ren @ (aus einem sozialen Nest gebiirtig)
anzuschlieRen, mit der Chance vielleicht
eine groRe Tochter erzeugen zu konnen,
oder solitdr zu leben und auch im Ideal-
fall wohl nur eine geringe Zahl kleiner
Tochter zu erzeugen.

Subsozial, semisozial oder eusozial?

GRANDI (1926) fand beim Ausgraben ei-
nes Nestes von C. rubida mit drei @ nur
eine Brutzelle im Zustande der Ver-
proviantierung: die Art ist mindestens
subsozial. Nach den o.g. Beobachtungen
zum differentiellen Beitrag grofer und
kleiner @ zur Jagdstrecke liegen nun ne-
ben dem seit GRANDI (1926) bekannten

(vermutlichen) GroRendimorphismus
bei den ? erstmals Hinweise auch auf
eine entsprechende Rollendifferenzie-
rung unter diesen vor. Die beobachtete
geringere Jagdbeteiligung der groRen @,
legt eine hohere Aktivitdt bei nest-
gebundenen Tatigkeiten, insbesondere
einen hoheren Beitrag bzgl. der Eiablage
nahe. Die morphologisch und offenbar
auch ethologisch differenzierten Kasten
unter den ¢ und die (wegen der unter-
schiedlichen Jagdbeteiligung vermutete)
differentielle Eiablageaktivitadt erfiillen
die Kriterien fiir Semisozialitat. Ware
nun das genetische Verhdltnis der gro-
Ren und kleinen @ bekannt (Mutter-Toch-
ter oder Schwestern?), so lieRe sich der
soziale Status der Art genauer zuord-
nen. Bei Generationsiiberlappung (Mut-
ter-Tochter) und nachgewiesener diffe-
rentieller Ovarialaktivitat lage dann die
primitiv eusoziale Stufe vor. Die doku-
mentierte Kopulation eines solchen klei-
nen @ macht im Falle von C. rubida ex-
trem unwahrscheinlich, dass die kleinen
Q vollig auf Eiablage verzichten.

Im Moment kann die Art C. rubida als
semisozial (mit Kasten) bezeichnet wer-
den.

Was begrenzt die Zahl der Nest-
bewohnerinnen?

Vermutlich wéchst die Fitness des domi-
nanten grofen ¢ zundchst mit dem Hin-
zutreten weiterer kleinerer Q. Auch fir
die kleineren Tiere ist es eine Moglich-
keit, ihre Fitness, auf ohnehin niedrige-
rem Niveau, zu maximieren. Mit weite-
ren hinzukommenden ¢ sollte zwar der
Jagderfolg (erbeutete Kéfer pro Zeitein-
heit und Nestbewohnerin) fiir alle Betei-
ligten (mit zunehmender Zahl der Nest-
insassinnen immer geringer) weiter stei-
gen, da anteilsméaRig die zurtickbleiben-
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de Wachterin weniger ins Gewicht fallt.
Andererseits dirfte sich unter den ¢ des
Nestes eine Hierarchie etablieren, die
nur den drei bis vier ranghochsten Tie-
ren eine vertretbare Beteiligung an der
Eiablage erlaubt. Unter diesen Umstdn-
den diirfte fiir weitere hinzukommende
Q die Fitness gegen Null gehen. Die Ge-
fahr, dass vom grofen @ gelegte Eier von
kleineren gefressen und durch eigene
ersetzt werden konnten, wiirde steigen
und damit die Fitness auch des groRen @
sinken. Dieses sollte also nur maximal
drei Helferinnen zulassen, um die Kos-
ten kleiner als den Nutzen zu halten.

Die Antwort lautet also wohl: die rela-
tiv geringe Maximalzahl kooperierender
Q resultiert aus deren Fertilitat. Ware die
Mehrzahl von diesen steril oder unbe-
gattet, so lieRe sich ihre Zahl pro Nest
betrachtlich erhohen.

Dank
Fur die kritische Durchsicht fritherer Fassungen
des Manuskripts, viele hilfreiche Anmerkungen
und die Beseitigung zahlreicher Fehler aus der
englischen Zusammenfassung (Abstract) danke
ich Dr. Robert J. Paxton (Tbingen).
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bembiX

Lestiphorus bicinctus 2; am 29.06.2003 in Oberhausen Mitte im Hausgarten von B. Jacobi
(TK 4507/1) fotogafiert. Dieser Nachweis bestitigt die Ausbreitungstendenz der Art, wie
sie z.B. in BLOscH (2000: S. 287; Buchbesprechung s. bembiX 14) beschrieben wird.
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