
Einleitung

Es wird häufig übersehen, dass etwa 99 % der globa-
len Lebewelt bereits ausgestorben ist. Organismengrup-
pen erscheinen, diversifizieren sich, existieren für eine
gewisse Zeit, bis schließlich ein gewisser Teil der Nach-
fahren der – bereits ausgestorbenen – Ahnen dieser Or-
ganismen wieder ausstirbt, und nicht selten trifft es den
größten Teil. Entsprechend sind Aussterbeprozesse ein
wesentlicher Faktor der organismischen Evolution, der
nachhaltig die biologische Vielfalt formt, aber häufig
von Neontologen, besonders von Entomologen, igno-
riert wird. Selbst eine oberflächliche Analyse der meis-
ten Insektengruppen zeigt nachdrücklich, dass ein sig-
nifikanter Teil der meisten Taxa heute bereits nicht
mehr existiert. Dieser historische Abschnitt der orga-
nismischen Vielfalt hat erheblichen Einfluss auf unsere
Interpretation genealogischer Beziehungen und unser
Verständnis biogeografischer Muster und der Evolution
biologischer Phänomene. Die paläontologische Dimen-
sion der organismischen Evolution ist daher essentieller
Teil evolutiver Erklärungen und zeigt die Bedeutung
historischer Prozesse für die gegenwärtige Biodiversität.
Dies betrifft besonders Aussterbeereignisse, auch wenn
diese manchmal nicht durch einen befriedigenden Fos-

silnachweis dokumentiert sind. Unabhängig von der
Zahl untersuchter Merkmale, sequenzierter Gene und
berücksichtigter rezenter Arten, unser Bild von Evolu-
tionsprozessen bleibt ohne einen paläontologischen
Rahmen unvollständig.

Als die wichtigsten Bestäuber von Blütenpflanzen
sind die Bienen (Apoidea: Anthophila) eine der ökolo-
gische bedeutsamsten Tiergruppen überhaupt und ver-
dienen damit zweifellos besondere Aufmerksamkeit.
Einblicke in ihre Evolution – ihr Ursprung und die sich
anschließende Diversifikation, die zu ihrer enormen
Diversität führenden Faktoren, ihre Biogeografie, sowie
die Bedeutung spezifischer Verhaltens- und anderer
biologischer Merkmale – sind von zentraler Bedeutung
für ein tieferes Verständnis der Rolle der Bienen in dem
komplexen Netzwerk der biologischen Vielfalt. Auch
wenn heute Bienen immerhin eine globale Artenzahl
von mindestens 20.000 erreichen (MICHENER 2000), ist
dies zweifellos nur ein Bruchteil der Arten, die seit ih-
rem ersten Auftreten vor etwa 125 Millionen Jahren
existiert haben. Der erdgeschichtliche Blick auf die
Bienen schließt die Frage nach dem Ursprung der Bie-
nen ein, was in moderner Terminologie gleichbedeu-
tend ist mit der Frage nach ihren nächsten Verwand-
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ten. Es ist heute unzweifelhaft, dass dies die Grabwespen
(Apoidea: Sphecidae) oder eine ihrer Teilgruppen sind
(Abb. 1). Erst die paläontologische Betrachtung der
Stammesgeschichte der Bienen und ihrer Grabwespen-
Verwandten erlauben tiefere Einblicke in die histori-
schen Prozesse, die zur heutigen globalen Diversität,
aber auch zur Entstehung hochkomplexer Verhaltens-
strategien, wie beispielsweise der Evolution von Soziali-
tät bei Bienen, geführt haben. Bienen- und Grabwes-
penfossilien sind selten, aber ihre Zahl hat im Laufes des
letzten Jahrzehnts dramatisch zugenommen (ENGEL

2001a; OHL 2004). In der vorliegenden Arbeit wollen
wir zusammenfassen, was uns die bisher bekannten Fos-
silien von Bienen und Grabwespen über ihre wechsel-
hafte Geschichte zu erzählen haben.

Ursprünge: Eine Gondwana-Story

Woher kommen die Bienen? Die Bienen, oder An-
thophila, sind eine stark abgeleitete Gruppe der Überfa-
milie Apoidea, die wiederum eine abgeleitete Gruppe
der aculeaten Hymenopteren sind, der so genannten
Wehrstachelimmen. Die Aculeata (eine Teilgruppe der
Vespomorpha innerhalb der Apocrita, derjenigen Wes-
pen mit Einschnürung zwischen dem ersten und zweiten
Abdominalsegment, also mit Wespentaille) sind fossil
seit der frühesten Kreide bekannt. Auch wenn die be-
reits ausgestorbene, spät-jurassische Überfamilie Bethy-
lonymoidea (innerhalb der Paraculeata) wahrscheinlich
in die Stammgruppe der Aculeata gehört, sind eindeutig
den Aculeata angehörende Fossilien erst seit der Unter-
kreide bekannt. Aus dieser Zeit gibt es diverse Fossil-
nachweise basaler Aculeaten, insbesondere zahlreiche
morphologisch ursprüngliche Chrysidoidea und Vespoi-
dea, aber auch einige auffallend urtümliche Vertreter
der Angarosphecidae, die wahrscheinlich Stammgrup-
penvertreter der Apoidea, also von Grabwespen und
Bienen, sind. Unter den hochrangigen Teilgruppen der
Grabwespen sind wahrscheinlich die Crabronidae (z. B.
PRENTICE 1998; MELO 1999) oder eine Teilgruppe der
Crabronidae (z. B. ALEXANDER 1992; OHL & BLEIDORN

2006) die nächsten Verwandten der Bienen (Abb. 1).
Die so genannten „höheren“ Grabwespen (das sind die
Crabronidae und Sphecidae im engeren Sinne) erschei-
nen im Fossilbefund in der späteren Phase der Unter-
kreide. Die ältesten, definitiven Vertreter der Crabron-
idae stammen aus dem Bumesischem Bernstein der
obersten Unterkreide (Alb) (ANTROPOV 2000; ENGEL

pers. Beob.) und sind nicht notwendigerweise ursprüng-
liche Vertreter dieser Familie. Dies bedeutet, dass die
Crabroniden-Bienen-Aufspaltung zu einem Zeitpunkt
von vor mehr als 110 Millionen Jahren stattgefunden
haben muss. Auf der Basis des gesamten Fossilnachwei-
ses von Grabwespen scheint dieser Zeitpunkt bei eher
120-125 Millionen Jahren zu liegen und gibt uns so ei-

ne Näherung an das Maximalalter der Bienen. Da fossi-
le Reste von Halictinen-Nestern bereits aus der frühes-
ten Oberkreide (Cenoman) und ein Ganzkörperfossil
einer abgeleiteten, corbiculaten Apinae aus der Ober-
kreide (Abb. 2a; Cretotrigona prisca) nachgewiesen sind,
haben anscheinend die Bienen vergleichsweise schnell
nach ihrer Entstehung eine enorme Diversifikation er-
fahren. Entsprechend viele kladogenetische Ereignisse
haben in der Zeit zwischen der Entstehung der Bienen
und dem Auftreten von Halictinen und Meliponinen
später in der Kreide stattgefunden. Trägt man diese Fos-
silnachweise auf einen aktuellen Stammbaum der Apoi-
dea auf und kalibriert man diesen mit Hilfe fossiler
Sphecidae (im engeren Sinne), Crabronidae, den Ha-
lictinen-Nester und schließlich der oberkreidezeitlichen
Meliponine, ergibt sich ein Zeitfenster von etwa 110-95
Millionen Jahre vor heute für die hauptsächlichen Di-
versifikationsereignisse der Bienen (Abb. 1), was be-
merkenswert gut mit der hervorragend dokumentierten,
adaptiven Radiation der Blütenpflanzen übereinstimmt.

In welchem geografischen Gebiet der Erde fand nun
die Entstehung der Bienen und ihre erste Diversifikation
mutmaßlich statt? Die begrenzten Belege scheinen da-
rauf hinzudeuten, dass die ursprünglichen Bienen (und
Grabwespen) eine Gondwana-Verbreitung hatten.
Heutzutage kommen Bienen und Grabwespen in einer
großen Zahl unterschiedlicher Habitate vor, vom dich-
ten, tropischen Urwald, den Steppen und Wäldern der
gemäßigten Zonen, bis hin zu den ariden Wüsten. Eine
Analyse der Habitatpräferenzen der meisten morpholo-
gisch ursprünglichen Bienen- und Grabwespengruppen
deutet daraufhin, dass der Ursprung der Bienen und der
Apoidea klimatisch in ariden, subtropischen bis gemä-
ßigten Regionen zu vermuten ist (ENGEL 2001a). Es ist in
der Tat so, dass viele rezente reliktäre Bienengruppen
auch heute noch in derartigen Habitaten leben, z. B. vie-
le Paracolletinae, die Scraptrinae, einige Diphaglossinae,
die Penapini, einige ursprüngliche Andreninae, die Eu-
herbstiinae, Meganomiinae, Fideliini, Pararhophitini,
einige ursprüngliche Lithurginae und schließlich die Ma-
nueliini. Ähnliches gilt auch für offenbar reliktartig ver-
breitete Grabwespengruppen, so beispielsweise einige
Dolichurini, die meisten ursprünglichen Sphecini, Asta-
tini und Dinetini, Laphyragogini, Entomosericini, sowie
einige andere Gruppen. Da die Bienen sich irgendwann
im späteren Verlauf der frühen Kreide von den Grabwes-
pen-Vorfahren abgetrennt haben, sollte man für diese
geologische Zeit das Vorkommen entsprechender Habi-
tate erwarten. Es ist in der Tat so, dass die allgemeine
Durchschnittstemperatur der Erde damals signifikant
höher war als heute und dass die warmen Regionen sich
weit in Richtung der Pole erstreckten. Wahrscheinlich
haben sich zudem die Angiospermen ursprünglich in den
trockenen Teilen Gondwanas entwickelt und diversifi-
ziert (RAVEN & AXELROD 1974; TAYLOR & HICKEY
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1992), und diese Hypothese ist ein wichtiges Puzzleteil
für die Rekonstruktion der Ursprungsregion von Bienen
und Grabwespen. Aber erst die Kombination dieser drei
Elemente – die paläoklimatischen Daten im Zusammen-
hang mit der mutmaßlichen Habitatpräferenz der „Pro-
tobiene“ und die frühe Angiospermen-Radiation – ist die
Grundlage für eine robuste historisch-geografische Hy-
pothese (ENGEL 2001a). Ursprüngliche Linien wie die
Paracolletinae schafften es, sich weit über die südlichen
Kontinente auszubreiten bevor die Landmassen sich
trennten. Vorfahren anderer Bienengruppen dagegen
differenzierten sich entweder erst später in der mittleren
Kreide (als die Bedeutung von Meeresarmen zwischen
den neu entstandenen Kontinenten als isolierende Bar-
riere dramatisch zunahm), oder sie starben zu einem
nicht geringen Teil deutlich später in der Kreide oder –
was noch wahrscheinlicher ist – erst im Tertiär beim
Übergang vom Eozän zum Oligozän aus. Die Fideliinae

beispielsweise waren mit Sicherheit einst weit verbreitet,
aber nachdem sich im Tertiär das globale Klima signifi-
kant änderte, beschränkt sich seitdem ihre Verbreitung
auf Reliktvorkommen in Chile, Marokko (entlang des
Atlas-Gebirges) und in Afrika südlich der Sahara, wo
entsprechende trocken-warme Habitate weiterhin zur
Verfügung standen und noch stehen (ENGEL 2002,
2004a). Es ist daher wahrscheinlich so, dass hohe Aus-
sterberaten einen erheblichen Teil der gegenwärtigen
Bienen-Biogeografie erklären können. Viele Insekten-
gruppen mit „südlich-disjunkter“ Verbreitung zeigen in
Wirklichkeit ein „südlich-reliktäres“ Vorkommen (siehe
Beispiele in GRIMALDI & ENGEL 2005), und dies scheint
bei vielen Bienengruppen zuzutreffen.

Bienen sind letztlich nichts anderes als pollenopha-
ge, also pollenfressende Wespen, deren Larven sich im
Gegensatz zu ihrer Wespen-Verwandtschaft von einer
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Abb. 1: Verwandtschaftsschema der Apoidea mit geologischer Zeitachse und Kennzeichnung einiger wesentlicher Insektenfundlager-
stätten und dem mutmaßlichen Zeitabschnitt der Hauptphase der Angiospermenradiation. Zusammengefasst nach mehreren Autoren
(Details im Text).
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Pollen-Nektar-Mischung statt von toten oder gelähm-
ten Körpern verschiedener Arthropodengruppen ernäh-
ren. Wie aber könnte der folgenschwere Übergang von
zoophager zu phytophager Larvenernährung stattgefun-
den haben? Diese Frage ist eng verknüpft mit den Fra-
gen, wie Bienen überhaupt entstanden sind und wie die
erste Biene – die Protobiene – aussah. Die adulte Proto-
biene wird mäßig robust gewesen sein, mit mäßiger Be-
haarung, einer kurzen Zunge und einer breiten Glossa,
ganz so wie es bei den meisten Grabwespen der Fall ist
(ENGEL 2001a). Pollen wurde äußerlich transportiert
(und nicht in einem Kropf wie bei Hylaeinen und Eury-
glossinae), und das Weibchen wird ein einfaches Bo-
dennest angelegt haben, das in eine oder nur wenige
Brutzellen mündet, denen die zellophanartige Ausklei-
dung fehlt, wie sie von heutigen Colletidae bekannt ist
(ENGEL 2001a). Wie es dazu kam, dass die Protobiene
begann, Pollen statt tierischer Beute als Larvennahrung

einzutragen, ist unklar. Es scheint aber sinnvoll zu sein,
von der Zwischenstufe einer omnivoren Larve auszuge-
hen. Es ist denkbar, dass Wespen, nachdem sie ihre Beu-
te auf frühen Angiospermen-Blüten gefangen haben
und in ihre Nest zurückkehrten, oder zumindest ihre
Beute erheblich von Pollen bedeckt waren. In der frü-
hesten Phase geschah die larvale Pollenaufnahme daher
rein zufällig, während die Arthropodennahrung weiter-
hin die primäre Nährstoffquelle der Larven blieb (EN-
GEL 2001a). Nachdem die Wespenlarve also zufällig die
Möglichkeit bekommen hatte, Pollen aufzunehmen und
dann auch als Proteinquelle zu verwerten, war es nur
noch ein kurzer Weg, bis Pollen als Larvennahrung die
primäre und bald einzige Nahrungsquelle wurde. Eine
weibliche Grabwespe (oder Protobiene) konnte auf die-
se Weise die aufwändige Suchzeit nach Larvennahrung
reduzieren, weil Blüten mit auffälligen Signalen um Be-
stäuber werben (wie sie es in der Kreide bereits für Kä-
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Abb. 2a-f: Verschiedene
fossile Bienen. (a)

Cretotrigona prisca (MICHENER

& GRIMALDI) (New Jersey-
Bernstein; Oberkreide: ENGEL

2000a). (b) Halictus sp.
(Rubielos de Mora-Becken,

Spanien; Frühes Miozän: ENGEL

& PEÑALVER 2006). (c) Melissites
trigona ENGEL (Baltischer

Bernstein, Mittleres Eozän:
ENGEL 2001a). (d) Apis

henshawi COCKERELL (Rott,
Deutschland; Oligozän: ENGEL

1998). (e) Oligochlora
eickworti ENGEL

(Dominikanischer Bernstein,
Frühes Miozän: ENGEL 1996).
(f) Protobombus messelensis

ENGEL & WAPPLER (Messel,
Deutschland; Mittleres Eozän:

WAPPLER & ENGEL 2003).
Copyright von Abb. 2a-f: M.S.

Engel.
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fer- und Fliegenbestäuber getan haben) und weil tieri-
sche Beute mobil ist und aktiv versucht, sich vor dem
Jäger zu verstecken. Die Bedeutung anderer, negativer
Konsequenzen, wie beispielsweise das Risiko von Verlet-
zungen oder sogar Tod des Larvennahrung suchenden
Weibchens durch wehrhafte, sich selbst verteidigende
Beute, nimmt durch die Bevorzugung pflanzlicher Nah-
rung ebenfalls signifikant ab. Im Rahmen eines solchen
Szenarios würde ein entsprechender Selektionsdruck
den Übergang von tierischer Larvennahrung von Grab-
wespen zu obligatorisch-vegetarischer Ernährung von
Bienen deutlich begünstigen (ENGEL 2001a). Diese be-
scheidenen unterkreidezeitlichen Anfänge waren der
Ausgangspunkt für die Diversifikation der Apoidea zu
einer der bedeutendsten und vielfältigsten Insekten-
gruppen überhaupt.

Grabwespen: Die liebe Verwandtschaft

Grabwespen sind mit etwa 10.000 derzeit bekann-
ten Arten ebenfalls sehr umfangreich und stellen sich
als eine morphologisch und verhaltensbiologisch sehr
heterogene Wespengruppe dar. Als Adulte sind alle
Grabwespen-Arten Blütenbesucher und ernähren sich
von Pollen und Nektar. Die Weibchen tragen für ihre
Nachkommenschaft durch Stiche gelähmte Arthropo-
den ein, die sehr unterschiedlichen systematischen
Gruppen angehören können, die häufig aber für die ein-
zelnen Grabwespen artspezifisch sind. Bis auf sehr weni-
ge Ausnahmen (die südamerikanische Gattung Micro-
stigmus) bauen alle Grabwespen Einzelnester, auch
wenn diese nicht selten in umfangreichen Nestaggrega-
tionen vorkommen. Die kleinsten Grabwespenarten ha-
ben eine Körperlänge von kaum mehr als 1,0 Millime-
ter, während die größten Arten über 50 Millimeter lang
werden können.

Im Gegensatz zu Bienen, die eine ganze Reihe typi-
scher Erkennungsmerkmale aufweisen, ist es nicht mög-
lich, auch nur ein Einzelmerkmal zu nennen, an dem
Grabwespen als Grabwespen erkannt werden können.
Dies ist kein artifizielles Problem sondern liegt in den
Grabwespen selbst begründet (Abb. 1). Phylogenetische
Untersuchungen haben unzweifelhaft gezeigt, dass es
sich bei den Grabwespen nicht um ein natürliches Ta-
xon handelt, das auf eine, ihr allein angehörende
Stammart zurückgeht (z. B. PRENTICE 1998; MELO 1999;
OHL & BLEIDORN 2006). Vielmehr sind die Grabwespen
eine künstliche Gruppierung von in altertümlichen
(plesiomorphen) Merkmalen ähnlichen Arten, die da-
her auch kein einmaliges Eigenmerkmal (Apomorphie)
besitzen. Der paraphyletische, also nicht-natürliche
Status der Grabwespen hat dabei verschiedene Implika-
tionen für das Verständnis ihrer Evolution.

Da kein Zweifel daran besteht, dass Grabwespen
und Bienen zusammen ein durch zahlreiche evolutive
Innovationen gut begründete Monophylum sind (das
üblicherweise den Namen Apoidea trägt), impliziert der
paraphyletische Status der Grabwespen, dass nicht die
gesamten Grabwespen die Schwestergruppe der Bienen
sein können, sondern nur ein Teil. Welches aber dieser
Teil ist, wird weiterhin kontrovers diskutiert. Es scheint
allerdings vieles dafür zu sprechen, dass es sich um die so
genannten Crabronidae handelt, die mit etwa 9000 be-
schrieben Arten etwa 90 % des Artenspektrums aller
Grabwespen umfassen (Abb. 1; OHL & BLEIDORN 2006).
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Abb. 3a-b: Blattschneider-Bienen (Megachile spp.) und ihre Spuren. (a)
Eine häufige Megachile-Art in Kansas (USA). (b) Ein Dicotyledonen-Blatt
aus dem mittleren Eozän mit auf Blattschneider-Bienen zurückgehenden
Beschädigungen (WAPPLER & ENGEL 2003). Copyright von Abb. 3a-b: M.S.
Engel.
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Die Paraphylie der Grabwespen, und damit das Feh-
len apomorpher, also abgeleiteter Eigenmerkmale der
Grabwespen führt dazu, dass Fossilien, selbst wenn sie
unzweifelhaft den Aculeata oder sogar den Apoidea zu-
geordnet werden können, im Grunde nicht positiv als
Grabwespen erkennbar sind. Erst die Merkmalskombi-

nation „Besitz der Apomorphien der Apoidea“ und
„Fehlen der Apomorphien der Bienen“ charakterisieren
eine Grabwespe unzweifelhaft. Eine der wichtigsten
Apomorphien der Apoidea aber, der Besitz eines abge-
rundeten Pronotallobus am Thorax, ist bei Fossilien,
insbesondere bei Sedimentfossilien mit dorsoventraler
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Abb. 4a-f: (a) Weibchen einer unbeschriebenen, rezenten Dolichurus-Art von Papua Neuguinea (Bishop Museum, Honolulu); (b-f) fossile
Apoidea aus der Santana-(oder Crato-)Formation aus Brasilien, Unterkreide, Aptium bis Albium: (b) Angarosphex magnus (DARLING)
(Museum für Naturkunde, Berlin, Nr. MB.I.2009); (c) Angarosphex sp. (Staatliches Museum für Naturkunde, Stuttgart, Nr. 66300); (d)
mögliche Ampulicidae (Staatliches Museum für Naturkunde, Stuttgart, Nr. 66294); (e-f) Angarosphex parvus (DARLING) (Museum für
Naturkunde, Berlin, Nr. MB.I.2010): (e) Habitus; (f) Flügeldetail. Copyright von Abb. 4a-b, e-f: M. Ohl; Abb. 4c-d Staatliches Museum für
Naturkunde, Stuttgart.
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Kompression, häufig nicht erkennbar. Zusätzlich schei-
nen die Angarosphecidae, mutmaßliche Stammgrup-
penvertreter der Apoidea, zumindest teilweise keinen
Pronotallobus zu besitzen, so dass sie hierin ursprüngli-
cher zu sein scheinen als die rezenten Grabwespen. Aus
pragmatischen Gründen wurden daher fossile Aculeata
mir Grabwespen-ähnlicher Flügeladerung und ohne die
Apomorphien der Bienen oder eines der Teiltaxa der
Vespoidea in der mit Sicherheit ebenfalls paraphyleti-
schen Gruppe der Angarosphecidae zusammengefasst.
Außer der generellen Übereinstimmung im allgemeinen
Körperbau und besonders der Flügeladerung, was auch
eine Plesiomorphie sein oder auf Konvergenz zurückge-
hen kann, gibt es wenige Argumente, die für eine defi-
nitive Position der meisten frühkretazischen „Grabwes-
pen“ innerhalb der Apoidea oder der Aculeata spre-
chen.

Das älteste, zweifellos den Apoidea angehörende
Fossil entstammt dem Libanesischem Bernstein (Apt;
Abb. 1) und zeigt einige der Apomorphien der Apoidea
und auch der Ampulicidae (siehe OHL 2004). Die meis-
ten der anderen, als Grabwespen interpretierten Kreide-
fossilien gehören ebenfalls zu den Ampulicidae (z. B.
Gallosphex cretaceus SCHLÜTER, 1978, aus Französischem

Bernstein, oder die Arten der Apodolichurini, Cretam-
pulicini und Mendampulicini (ANTROPOV 2000)) oder
den paraphyletischen Angarosphecidae. Nur wenige
kretazische Arten wie zum Beispiel Lisponema singularis
EVANS, 1969 zeigen trotz ihres reduzierten Merkmalssets
Affinitäten zu anderen, rezenten Grabwespentaxa hö-
heren Ranges.

Es ist bemerkenswert, dass Eosphecium naumanni
BROTHERS & ARCHIBALD, 2000 aus dem frühen Eozän
Kanadas als Vertreter der Angarosphecidae gesehen
wird (PULAWSKI et al. 2000). Dies ist damit der erste
Nachweis der Angarosphecidae aus dem Känozoikum,
während diese Gruppe bislang nur aus kreidezeitlichen
Fundstätten bekannt geworden ist (Abb. 1). Die genaue
phylogenetische Bedeutung der Angarosphecidae aber
ist weiterhin unklar und bedarf einer detaillierten phy-
logenetischen Analyse.

Auch wenn anzunehmen ist, dass wegen des früh-
kreidezeitlichen Entstehens der Bienen die hauptsächli-
chen Linien der Grabwespen ebenfalls in der frühen
Kreide entstanden sein dürften, sind die meisten Grab-
wespentaxa erst aus dem Känozoikum bekannt. Der Bal-
tische Bernstein (Abb. 1, 2c, 5a-d) liefert hier eine
enorme Zahl an Grabwespen-Inklusen, wobei naturge-
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Abb. 5a-d: (a-c) Dolichurus heevansi OHL (Baltischer Bernstein, Mittleres Eozän: OHL 2004). (a) linker Vorderflügel mit Details der
Flügeladerung. (b) Kopf in Frontalansicht mit charakteristischer Frontalplatte zwischen den Antennenbasen. (c) Gesamthabitus. (d)
Protodolichurus sp. (Baltischer Bernstein, Mittleres Eozän; Privatsammlung Janzen). Abb 5a-c aus OHL 2004, Journal of the Kansas
Entomological Society. Copyright von Abb. 5d: M. Ohl.
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mäß kleine, holznistende Arten bei weitem überwiegen.
Dies betrifft insbesondere viele Arten der Crabronini (z.
B. die Gattung Crossocerus und Verwandte), die erst zu
einem Bruchteil wissenschaftlich erfasst sind (OHL,
pers. Beob.). In Bernstein sehr viel seltener, aber dank
auffallender morphologischer Merkmale meist gut er-
kennbar, sind die auf Baumrinde schnell laufenden oder
fliegenden Schabenjäger der Familie Ampulicidae
(Abb. 4a, 5a-d; siehe z. B. OHL 2004).

Viele Grabwespen, besonders die verhältnismäßig
ursprünglichen Vertreter der Sphecidae im engeren Sin-
ne, besitzen eine bedeutende Körpergröße, und es ist da-
her wenig wahrscheinlich, dass sie in Harzen konser-
viert werden. Einige oligozäne und miozäne Fossilien
sind den rezenten Gattungen Ammophila und Sphex zu-
geordnet worden, aber diesen Interpretationen liegen
meist oberflächliche Ähnlichkeiten des allgemeinen
Körperbaus und der Flügeladerung zugrunde.

Für Grabwespen ist generell die paläoentomologi-
sche Datenbasis sehr viel schlechter als für Bienen, was
unter anderem auch an systematischen Problemen der
Erkennung der Grabwespen selber liegt. Darüber hinaus
sind aber fossile Grabwespen bislang nur wenig beachtet
worden, und insbesondere übergreifende, paläobiologi-
sche und paläoökologische Untersuchungen von Grab-
wespen fehlen bislang völlig. Es ist aber zu erwarten,
dass die Fossilgeschichte der Grabwespen zahlreiche in-
teressante Aspekte liefern kann, und insbesondere in
Hinsicht auf die Entstehung der Bienen und ihrer Grab-
wespen-Schwestergruppe ist ein genauerer Blick auf fos-
sile Grabwespe zweifellos nutzbringend.

Melittosphex – To bee or not to bee

Der jüngst publizierte Nachweis einer Biene aus
Kreide-Bernstein (POINAR & DANFORTH 2006) ist ein
bemerkenswerter Beitrag zur Fossilgesichte der Apoidea.
Das Fossil wurde mit großem Aufhebens als die „älteste
fossile Biene“ in Science publiziert und erfuhr dadurch
breite mediale Aufmerksamkeit. Aber ist diese Biene
wirklich eine Biene? Es macht den Eindruck, als hätten
die Autoren die Definition von „Biene“ auf bestimmte
Merkmale einschränken müssen, um Melittosphex zur
Biene zu „machen“. Die definitorisch derart erweiterten
Bienen schließen nun Organismen ein, die die zentrale
ökologischen Funktion der Bienen – besonders ihre mu-
tualistische Verbindung mit den Blütenpflanzen – besit-
zen können oder auch nicht. Während traditionell in
den Bienen vorwiegend vegetarische Abkömmlinge von
Grabwespen gesehen werden, also adulte Organismen,
die Pollen und Nektar sammeln, der dann von den Bie-
nenlarven konsumiert wird, begründen POINAR & DAN-
FORTH ihre Zuweisung des kritischen Fossils zu den Bie-

ne einzig mit gefiederten Haaren und einem leicht ver-
breiterten Hinterbasitarsus. Grundsätzlich kann aber
nicht ausgeschlossen werden, dass Melittosphex genau
wie andere Grabwespen räuberisch gewesen sein mag.
So wird ihr Status als Biene einzig durch ihre offenbar
enge verwandtschaftliche Beziehung zu den eigentli-
chen Bienen bestimmt, aber nicht durch den Nachweis
eigentlicher Bienenmerkmale. Die Behauptung, gefie-
derte Haare würden notwendigerweise Pollensammeln
implizieren, ist falsch, da es räuberische bzw. parasiti-
sche, also nicht-pollensammelnde Wespen mit derarti-
gen Haaren gibt, wie z.B. bei Sapygiden und Mutilliden,
während andere Wespen wie die Masarinen, eine Cra-
bronide und auch einige Bienen auch ohne gefiederte
Haare sehr erfolgreich Pollen sammeln. Das einzige ver-
fügbare Individuum von Melittosphex ist zudem ein ver-
hältnismäßig schlecht erhaltenes Männchen, und es ist
eben dieses Geschlecht, das selbst wenn es eine Biene
wäre, keinen Pollen sammelt und als Larvennahrung
transportiert. Jeder Pollen auf diesem Tier, so er denn
wirklich vorhanden ist, wird daher zufällig auf den Kör-
per gelangt sein. Die meisten aculeaten Hymenopteren
beiderlei Geschlechts besuchen regelmäßig Blüten, um
selber Nektar zu konsumieren, nicht aber, um Pollen für
ihre Larven zu sammeln. Es gibt daher keinerlei Hinweis
darauf, dass Melittosphex seine Brutzellen mit Pollen ver-
proviantiert hat. Dies allerdings ist ein grundsätzliches
Problem der Interpretation von Stammgruppen-Fossi-
lien und impliziert die Frage, ab welchem Punkt in der
Phylogenese der Apoidea wir von „Biene“ und nicht
mehr von „Wespe“ sprechen wollen. Diese Abgrenzung
ist zweifellos in gewisser Weise willkürlich, aber wo im-
mer wir sie setzen, können fossile Stammgruppenvertre-
ter erwartet werden, die zwar bereits einige Merkmale
der „Bienen“ besitzen, in anderen aber den plesiomor-
phen Zustand der Grabwespen repräsentieren. Bemer-
kenswerterweise wurde diese „Falle“ möglicher Fehlin-
terpretationen von kreidezeitlichen Stammgruppenver-
tretern der Anthophila bereits von ENGEL (2001a: S.
155–158) vorhergesehen, und POINAR & DANFORTH

scheinen genau in diese Falle geraten zu sein. Aus unse-
rer Sicht ist das einzige wirklich verlässliche Merkmal
zur Abgrenzung von Bienen und Wespen die Spezialisie-
rung auf Pollennahrung durch die Larven, und fehlt die-
se, haben wir nichts anderes als spezielle Wespen. Da
Hinweise auf vegetarische Larvennahrung von Melit-
tosphex komplett fehlen and vor dem Hintergrund, dass
die phylogenetische Position von Melittosphex offen-
sichtlich außerhalb der „wahren“ Bienen anzunehmen
ist, sollte Melittosphex als das gesehen werden, was das
Fossil wirklich ist – nur eine weitere, apoide Wespe aus
der Kreide, die einer Biene oberflächlich ähnlich ist.
Man begibt sich auf unsicheres Pflaster, wenn das Set an
Merkmalen, das ein bestimmtes Taxon charakterisiert,
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willkürlich verändert wird. POINAR ist bekannt dafür,
durch Erweiterung oder Einschränkung von Merkmals-
sets Taxa neu zu umfassen, um bestimmte Fossilien zu
den jeweils ältesten, oder eben nicht den ältesten einer
bestimmten Gruppe zu „machen“. Jüngst wurde bei-
spielsweise Sphecomyrma aus den „Ameisen“ ausge-
schlossen, um die zeitliche Verbreitung der Ameisen auf
das Tertiär zu beschränken (POINAR et al. 1999; GRI-
MALDI & AGOSTI 2000). Sollen also Bienen all diejeni-
gen Organismen sein, die einen leicht verbreiterten
Hinterbasitarsus besitzen, dessen biologische Funktion
unklar ist? Oder sind Bienen nicht eher diejenigen öko-
logisch-dominanten, apoiden Wespen, deren Adulte
Pollen und Nektar als alleinige Larvennahrung eintra-
gen? Die Antwort auf diese Fragen ruht bereits unfrei-
willig in dem für dieses Fossil gewählten, ziemlich pas-
senden Namen, Melittosphex, der „Bienenwespe“ oder
„Bienen-ähnliche Wespe“ bedeutet.

Das Ende des Mesozoikums naht

Zum Ende der Kreidezeit waren alle großen Bienen-
und Grabwespenlinien (also die typischerweise als Fami-
lien, Unterfamilien und wahrscheinlich viele der als Tri-
bus kategorisierte Gruppen) bereits vorhanden oder zu-
mindest durch fossile Stammgruppen-Vertreter nach-
weisbar (Abb. 1). Die Pflanzen der zweiten Hälfte der
Kreide zeigten bereits eine bedeutende Vielfalt apomor-
pher Reproduktionsstrukturen in Anpassung an speziali-
sierte Bestäuber (CREPET 1996). An fossilen Blüten der
Oberkreide ist bereits die enge strukturelle Verknüpfung
mit Bienenbestäubern (Apinae) erkennbar, was gleich-
zeitig auch ein Beleg für das Vorhandensein recht stark
abgeleiteten Bienen zu dieser Zeit ist (CREPET & NIXON

1998). Auch wenn mesozoische Körper- und Spurenfos-
silien von Bienen selten sind, ist die Diversität an Bie-
nen in der späten Kreide bereits bedeutend. Dies belegen
insbesondere das Auftreten von Halictinen-Nestern aus
der frühesten Oberkreide (Cenoman) von Arizona (EL-
LIOTT & NATIONS 1998), einer Reihe von Bienennestern
verschiedener Familien und Unterfamilien aus der Ober-
kreide des südlichen Südamerikas (GENISE & VERDE

2000, und schließlich das Auftreten einer abgeleiteten
Bienengruppe (Meliponini) aus oberkreidezeitlichem
Bernstein von New Jersey (MICHENER & GRIMALDI

1988; ENGEL 2000a: Abb. 1a). Schon allein die Melipo-
nine des New Jersey-Bernsteins, Cretotrigona prisca (MI-
CHENER & GRIMALDI), zeigt, dass die wesentlichen, cla-
dogenetischen Phasen der Evolution der Hauptlinien der
Bienen bis zum Ende der Kreide abgeschlossen waren.

Das Ende der Kreidezeit ist durch ein Massensterben
vieler Organismengruppen gekennzeichnet, das allge-
mein als Folge des Einschlags eines oder mehrerer extra-
terrestrischer Objekte, also beispielsweise eines Asteroi-

den oder Kometen, interpretiert wird (ALVAREZ et al.
1980). In dieser Zeit kam es zu einem mehreren Impakt-
Ereignissen innerhalb einer relativ kurzen Zeitspanne,
die möglicherweise nur 300.000 Jahre umfasste (KELLER

et al. 2004). Bis zum Ende der Kreide (Maastricht) wa-
ren bereits viele Tiergruppen, wie beispielsweise die Di-
nosaurier, deutlich zurückgegangen, und die endkreide-
zeitliche Katastrophe vollendete mit einem Schlag die-
sen Aussterbeprozess. Der Umfang der „globalen Ver-
nichtung“ durch dieses Impakt-Ereignis wird dabei mög-
licherweise überbewertet, da zahlreiche Organismen-
gruppen scheinbar unbeeinträchtigt die K-T-Grenze
überschritten haben. Es scheint in der Tat so, dass die
Impakt-Ereignisse Katastrophen auslösten, die zwar eini-
ge bereits schwindende Gruppen endgültig zum Ausster-
ben brachten, andere, verhältnismäßig widerstandsfähi-
ge Taxa aber verschonten. Der Chicxulub-Einschlag, der
möglicherweise nahezu 300.000 Jahre vor der eigentli-
chen K-T-Grenze lag, war der Beginn einer Reihe von
kleineren Impakt-Ereignissen in der Nordsee und der
Ukraine (STEWART & ALLEN 2002; KELLEY & GUROV

2002). Der Shiva-Impakt direkt an der K-T-Grenze be-
zeichnete dabei möglicherweise das endgültige Finale
dieser Prozesse (CHATTERJEE 1997). Unmittelbar am
„Ground Zero“ (in Yucatan oder an einer anderen Stel-
le) und in den Umgebungsbereichen der Einschläge
ereilte unzählige Organismen der Tod, es kam zu enor-
men, lokalen Extinktionen. Tiergruppen mit weiter Ver-
breitung dagegen überstanden diese Ereignisse und er-
holten sich wahrscheinlich schnell nach jedem Impakt-
Ereignis. Ein Beispiel sind die Meliponinen, die einst im
nördlichen Nordamerika vorkamen, die aber dort nicht
bis in das Tertiär überdauern konnten. Nach der globa-
len Abkühlung am Eozän-Oligozän-Übergang waren sta-
chellosen Bienen nicht mehr in der Lage, eine derart
nördlich gelegene und nun kühlere Region wiederzube-
siedeln. Die Vermutung, Cretotrigona und die offenbar
unbeschadet die K-T-Grenze überschreitenden Melipo-
ninen seien ein Beleg dafür, dass der Yucatan-Impakt
zum Ende der Oberkreide (oberes Maastricht) von gerin-
gerer Bedeutung für das K-T-Aussterben gewesen sein als
bisher angenommen (KOZISEK 2003; ZAFFOS 2005), ist
wohl übertrieben. Stattdessen ist es denkbar, dass die
Meliponinen das nördliche Nordamerika während der
jüngsten Kreide besiedelten und durch den K-T-Impakt
lokal ausgelöscht wurden. Danach besiedelten sie wäh-
rend des Tertiärs fortschreitend die noch vorhandenen
tropischen Regionen der Neuen Welt und erreichten im
frühen Miozän auch die westindischen Inseln, wie Pro-
plebeia aus dem Dominikanischen Bernstein zeigt. Insge-
samt scheint es so, als ob Bienen und Grabwespen, ähn-
lich wie andere Insektenlinien (GRIMALDI & ENGEL

2005), die K-T-Massenextinktion weitgehend unbescha-
det überstanden haben. Mehr noch, sie setzten ihre in
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der Kreide begonnene Diversifikation fort und erreich-
ten schließlich im Paläozän und besonders im Eozän ei-
nen ersten Höhepunkt der globalen Vielfalt.

Paläobiologie und Datierung:
Jenseits der Bienen

Funde fossiler Bienen sind geografisch weit verstreut
und zudem selten. Neben den Überresten der Bienen
selber bleiben allerdings auch hin und wieder Spuren
ihrer Aktivitäten fossil erhalten, die neben ihrer Eigen-
schaft als indirekter Fossilnachweis einen Einblick in
die Lebensweise der Bienen ermöglichen. Dies können
organische Fossilien sein, aber auch Überreste von Bie-
nennestern. So sind beispielsweise Fossilnachweise von
Blattschneiderbienen der Gattung Megachile relativ sel-
ten (ENGEL 1999c), die verhältnismäßig detaillierten
paläobotanischen Daten liefern aber indirekte Nach-
weise des Vorkommens abgeleiteter Megachile-Arten
trotz des Fehlens von Bienenüberresten selber. Zu derar-
tigen abgeleiteten Gruppen innerhalb von Megachile ge-
hören die bekannten eigentlichen Blattschneiderbienen
(Abb. 2a), deren auffällige, halbkreisförmige Ausschnit-
te aus den Rändern von Blättern und Blüten leicht er-
kennbar sind. Obwohl es keine Nachweise fossiler Me-
gachile aus der Fossillagerstätte Eckfeld in Deutschland
(mittleres Eozän) gibt, belegen fossilisierte Blätter mit
den für Megachile-Arten typischen Beschädigungen das
einstige Vorhandensein von Blattschneiderbienen in
dieser Fauna (Abb. 2b; WAPPLER & ENGEL 2003). Diese
und zahlreiche andere derartige Spuren sind für die Be-
stimmung des Entstehungsalters von Blattschneiderbie-
nen von großer Bedeutung und verschieben zudem das
Alter basaler Gruppen der Megachilini sowie anderer,
hochrangiger Teilgruppen der Megachilidae weiter nach
hinten (ENGEL & PERKOVSKY 2006).

In Ergänzung derartiger paläobotanischer Nachwei-
se können fossile Bienennester zu einem gewissen Maß
bestimmte Bienengruppen oder aber zumindest das Vor-
kommen nestbauender Bienen in einer bestimmten Pa-
läofauna belegen. Tatsächlich repräsentieren derartige
Spurenfossilien einige der ältesten Fossilnachweise von
Bienen überhaupt (ELLIOTT & NATIONS 1998; GENISE &
VERDE 2000). Unzweifelhaft ist der größte Erkenntnis-
gewinn über die Geschichte einer Organismengruppe
durch die gemeinsame Analyse aller verfügbaren Daten
zu erwarten (siehe z. B. GENISE & ENGEL 2000). Aller-
dings müssen paläoichnologische Befunde, also Spuren-
fossilien, mehr noch als die paläontologischen Daten
kritisch überprüft werden, bevor auf ihnen weit reichen-
de Interpretationen aufgebaut werden, da hier die Ge-
fahr von Fehlbestimmungen und -zuordnungen beson-
ders groß ist. So wurde beispielsweise auf der Basis fehl-
bestimmter Käferfraßgänge aus der Trias der Ursprung

der Bienen noch weit vor die Angiospermen und sogar
noch vor den Ursprung der gesamten Aculeata gelegt
(HASIOTIS et al. 1995).

Andererseits erlauben Spurenfossilien nicht selten
begründete Annahmen zur Paläobiologie der Bienen.
So ist es beispielsweise bei den Blattschneiderbienen
möglich, das Entstehen des namengebenden Blatt-
schneideverhaltens bis mindestens in das frühe Eozän
zu datieren (ENGEL 1999c). In seltenen Fällen erlaubt
der Fossilbefund sogar, bestimmte mutualistische Bezie-
hungen zwischen Bienen und anderen Tieren zu rekon-
struieren. Ein relativ gut bekanntes Beispiel ist der Bie-
nen-Milben-Mutualismus: Bestimmte Bienen-Arten
haben so genannte Acarinarien entwickelt, bei denen
es sich um morphologische Körperstrukturen zur Auf-
nahme und zum Transport phoretischer Larvenstadien
von Milben handelt. Diese Form des Mutualismus ist
innerhalb der Bienen weit verbreitet und ist bei be-
stimmten großen Holzbienen-Arten (Xylocopa spp.) am
stärksten ausgeprägt. Leider gibt es bei den meisten Bie-
nengruppen, für die eine mutualistische Beziehung mit
Milben nachgewiesen ist, entweder keinen Fossilnach-
weis oder aber die Art der Fossilerhaltung lässt keine
Aussage über mögliche Milben zu. Bei einer der Bie-
nengruppen mit Milbenmutualismus aber, den Augo-
chlorini, gibt es doch paläobiologische Belege für die
Existenz von Milben auf Bienen. Unter den rezenten
Augochlorini ist diese Bienen-Milben-Verknüpfung
besonders stark bei Thectochlora alaris ausgeprägt, die
ein deutlich entwickeltes Acarinarium, eine taschen-
oder höhlenartige Struktur zur Aufnahme von Milben,
auf dem ersten Metasomaltergit besitzt. Die dazugehö-
rige Milbe heißt Thectochloracarus neotropicalis (FAIN et
al. 1999). Einige Arten der offenbar zu den Augochlo-
rini gehörenden aber ausgestorbenen Gattung Oligo-
chlora (Abb. 1e) haben ebenfalls Acarinarien an der
gleichen Position, wenn diese auch schwächer als bei
Thectochlora ausgebildet sind. Einige dieser Acarinarien
sind sogar mit erkennbaren Milben erhalten (ENGEL

1996) und belegen damit, dass die enge Assoziation
zwischen augochlorinen Bienen und Milben mindes-
tens 20 Millionen Jahre alt ist. Parasiten an Bienen
sind ebenfalls fossil nachgewiesen. Triungulinus-Larven
– das parasitische erste Larvenstadium der Käferfamilie
Meloidae – wurden auf einem Individuum von Protolit-
hurgus ditomeus ENGEL aus dem mitteleozänen Balti-
schen Bernstein gefunden, und zwar zudem an den glei-
chen Positionen auf dem Bienenkörper wie bei rezen-
ten Bienenarten (ENGEL 2005).

Die wahrscheinlich bemerkenswertesten aber auch
widersprüchlichsten paläobiologischen Daten betreffen
die Evolution von Eusozialität bei den corbiculaten
Apinae: Wie häufig ist Eusozialität innerhalb dieser
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Gruppe entstanden, und wie häufig und aus welchen
Gründen sind höherrangige Taxa innerhalb dieses Mo-
nophylums ausgestorben? Der paläoentomologische Be-
fund ist bei corbiculaten Bienen, und besonders bei Ho-
nigbienen, wesentlich umfangreicher als für jede andere
Bienengruppe (ENGEL 1998; Abb. 1d). Die phylogeneti-
schen Beziehungen zwischen den vier rezenten, höher-
rangigen Gruppen innerhalb der corbiculaten Bienen
sind dabei allerdings umstritten (SCHULTZ et al. 2001
und hier zitierte Arbeiten). Im Fossilbefund gibt es zu-
dem eine Vielzahl corbiculater Bienen, bei denen Merk-
malssets rezenter Bienengruppen vermischt sind und de-
ren spezifische Merkmalskombination von zentraler Be-
deutung für das Verständnis der phylogenetischen Be-
ziehungen innerhalb der Bienen ist (ENGEL 2001a). Die
Kombination fossiler und rezenter Arten zu einem ge-
meinsamen Datensatz für phylogenetische Analysen re-
sultiert in einer einzelnen Verwandtschaftshypothese,
die die Annahme des einmaligen Ursprungs eusozialen
Verhaltens und des einmaligen Ursprungs höherer Euso-
zialität bei corbiculaten Bienen (die „single-origin theo-
ry“) unterstützt (ENGEL 2000b, 2001b; SCHULTZ et al.
2001). Bemerkenswerterweise belegen die paläontologi-
schen Befunde das Aussterben von mindestens drei eu-
sozialer Bienengruppen, der Electrobombini, der Elect-
rapini (Abb. 1f) und der Melikertini (Abb. 1c), von de-
nen die Melikertini höhere Eusozialität aufwiesen (EN-
GEL 2000b, 2001a, b).

Paradise Lost:
Das späteozäne Aussterben und der
Ursprung der rezenten Fauna

Wenn auch einige bemerkenswerte Wirbeltiere und
andere Tiergruppen die K-T-Grenze nicht überschreiten
konnten, haben Bienen und Grabwespen das Tertiär re-
lativ unbeschadet von der erdgeschichtlichen Katastro-
phe am Ende des Mesozoikums erreicht. Das globale Kli-
ma im frühen Tertiär war weiterhin warm, und tropische
und subtropische Lebensräume reichten bis weit in die
nördliche Hemisphäre. Selbst Regionen wie Nordeuro-
pa, das heute für sein kaltes Klima bekannt ist, waren
ganzjährig üppig und warm. Irgendwann in der mittle-
ren Kreide wagten sich die Bienen aus ihren eigentli-
chen, trockenen Habitaten und besiedelten schnell an-
dere ökologische Zonen, so dass zu Beginn des Tertiärs
eine bereits etablierte tropische Bienenfauna existierte.
Bis zum Ende des Eozäns sollte sich allerdings das globa-
le Klima signifikant ändern. Der Eozän-Oligozän-Über-
gang ist eine gut dokumentierte Phase klimatischer Ver-
änderungen und Extinktionen (PROTHERO 1994). Wäh-
rend dieser Übergangsperiode fielen die globalen Tem-
peraturen von durchschnittlich 22-23 °C auf 12-13 °C,
und Regionen mit ehemals üppigem, warmem Klima in

der Nähe der Pole wurden kalt-gemäßigt und gerieten in
den nördlichsten und südlichsten Regionen sogar unter
Dauerfrostbedingungen.

Nach dem jähen Rückgang der globalen Durch-
schnittstemperaturen an der Eozän-Oligozän-Grenze
wurden die Klimabedingungen verhältnismäßig „mo-
dern“, und wir sehen im Oligozän die Geburt der moder-
nen Bienen- und Grabwespenfauna. Während sich die
Bienen des Eozäns und vorhergehender Epochen als ein
Konglomerat darstellten, das aus relativ wenigen Arten
in rezenten oder mit diesen nah verwandten Gattungen
sowie einer Vielzahl von Arten in heute ausgestorbe-
nen, höheren Taxa bestand, gehören alle Arten des Oli-
gozäns oder jüngerer Zeitabschnitte in moderne Famili-
en, Unterfamilien oder Tribus. Es ist sogar so, dass die
meisten im Oligozän oder später nachgewiesenen Bie-
nen und Grabwespen problemlos rezenten Gattungen
oder ihren nächsten Verwandten zugeordnet werden
können.

Auch wenn die oligozäne bis pleistozäne „Neo-Bie-
nen“-Fauna nur wenige Informationen zur Phylogenie
der höheren Bienentaxa beitragen kann, liefert sie doch
andere wichtige Befunde, wie beispielsweise die oben
genannten paläobiologischen Daten. Einige der wohl
wichtigsten Implikationen dieser Bienenfunde betreffen
die spätkänozoische Biogeografie. Die oligozänen und
miozänen Bienen haben einmalige Einblicke in lokale
Faunenveränderungen ermöglicht. So enthält der früh-
miozäne Dominikanische Bernstein beispielsweise eine
bemerkenswerter Vielfalt von Bienen, die rezenten Ta-
xa ungewöhnlich ähnlich sind. Trotzdem kommen viele
der Gruppen der Paläofauna heute nicht mehr auf den
Westindischen Inseln (z. B. stachellose Bienen, Neoco-
rynura, Oligochlora, Chilicola) oder Hispaniola (zum Bei-
spiel die Orchideenbienen) vor, was ein Beleg für loka-
le Aussterbeereignisse dieser ansonsten kontinental ver-
breiteten Gruppen ist (ENGEL 1995, 1996, 1999a, b;
CAMARGO et al. 2000). Eine bemerkenswerte Ausnah-
me scheint die Bienengattung Heterosarus aus dem Do-
minikanischen Bernstein (ROZEN 1996) zu sein, von der
bislang angenommen wurde, dass sie ein derartiges Aus-
sterben repräsentiere, zu der aber seitdem eine nahver-
wandte, aber rezente Art auf Hispaniola gefunden wur-
de (ENGEL, pers. Beobachtung). Ein anderes Beispiel ist
die stachellose Bienengattung Nogueirapis, die heutzuta-
ge ein relativ nördliches Vorkommen in Costa Rica auf-
weist, im Oligozän und Miozän aber eine wesentlich
weitere Verbreitung inklusive des südlichen Mexikos
hatte (WILLE 1959; ENGEL 2004b). Ein ähnliches Mus-
ter kann man auch bei einigen bekannteren Bienen-
gruppen sehen, so bei den Honigbienen. Heute kom-
men die Riesenhonigbienen in Südostasien vor, sowohl
auf dem Festland als auch auf vielen Inseln, ihre Ver-
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breitung beschränkt sich aber auf den südlichen Teil
Ostasiens. Zumindest im Miozän aber traten Arten von
Riesenhonigbienen viel weiter nördlich auf, so zum Bei-
spiel auf der Iki-Insel zwischen Korea und dem südli-
chen Japan (ENGEL 2006). Diese Region eignet sich we-
gen ihres gemäßigten Klimas heute nicht mehr für Rie-
senhonigbienen.

Epilog

Bienen und Grabwespen haben seit ihrer Entste-
hung vor etwa 125 Millionen Jahren bemerkenswert
vielfältige, historische Prozesse durchlaufen – von der
Entstehung der Blütenpflanzen bis hin zu globale Biodi-
versitätskrisen vor 65 und vor 34 Millionen Jahren so-
wie in der Gegenwart. Ihre Fossilien sind Nachweise der
Komplexität und Diversität ihrer eigenen Historie.
Wenn auch die morphologischen Daten von Fossilien
meist lückenhaft sind, liefern die fossilen Grabwespen
und Bienen einmalige Informationen insbesondere über
frühe Evolutionsprozesse dieser vielfältigen Gruppen.

Zusammenfassung

Bienen (Apoidea: Anthophila) entstanden irgend-
wann im späteren Verlauf der Unterkreide, also vor et-
wa 125 Millionen Jahren, aus Grabwespen-ähnlichen
Vorfahren. Die Schwestergruppe der Bienen sind wahr-
scheinlich die Crabronidae innerhalb der paraphyleti-
schen Sphecidae, die etwa 90 % der bekannten Grab-
wespendiversität umfassen. Die paläoentomologischen
Daten sind bei Grabwespen nur unzureichend unter-
sucht, unterstützen aber die Annahme eines unterkrei-
dezeitlichen Ursprungs der Apoidea (Bienen und Grab-
wespen). Kladistische, paläobotanische und paläoklima-
tologische Belege lassen vermuten, dass Bienen und
Grabwespen in semi-ariden Gebieten Gondwanas ent-
standen und sich von hier aus diversifizierten. Bis zur
Oberkreide hatten sich alle wesentlichen Linien etab-
liert und überdauerten bis in das frühe Tertiär, offenbar
wenig beeinträchtigt durch das Massenaussterben an der
K-T-Grenze. Stattdessen erlitten insbesondere die Bie-
nen stärkere Verluste während der dramatischen Phase
der globalen Abkühlung, die den Übergang vom Eozän
zum Oligozän kennzeichnet (eine der bekannten, weni-
ger signifikanten Massenextinktionen). In dieser Zeit
starben eine Reihe von eusozialen Bienentaxa aus, und
nur vier Gruppen eusozialer Bienen überlebten bis heu-
te (die Honigbienen, die Hummeln, die Prachtbienen
und die stachellosen Bienen). Phylogenetische Analy-
sen der Beziehungen innerhalb der Bienen unter Einbe-
ziehung der ausgestorbenen eusozialen Gruppen stützen
die Annahme eines einmaligen Entstehens eusozialen
und höheren eusozialen Verhaltens innerhalb dieser

Bienen. Während des Oligozäns nahm die Bienen- und
Grabwespenfauna kontinuierlich moderne Gestalt an,
und so kann diese Epoche als Geburtsstunde der moder-
ne Bienen- und Grabwespenfauna angesehen werden.
Bienen des Oligozäns und jüngerer Fossillagerstätten be-
legen lokale Extinktionen (z. B. der Verlust einiger Bie-
nengattungen von den Westindischen Inseln), relativ
rezente Diversifikationsereignisse (z. B. Speziationen bei
Honigbienen) sowie andere, weniger bedeutsame Evo-
lutionsereignisse.
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