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Uber einen Fall von Gynandromorphismus bei
der Hummel Bombus agrorum FaBR.

von

PETER-FRANK ROSELER, Freiburg 1. Br.*

Mit Abb. 42—47 und Taf. 14

Im August 1962 sind einhundert Jahre vergangen, seit die Offentlichkeit zum
ersten Mal etwas {iber die sogenannten Zwitterbienen des Imkers Joh. Jak.
EucsTer in Konstanz erfuhr (MenzeL 1862). Das Auftreten solcher gynandro-
morphen Tiere, die die Merkmale beider Geschlechter in oft unregelmifiger An-
ordnung liber den ganzen Kérper verstreut besitzen, war zu diesem Zeitpunkt
nichts Neues mehr. Schon 1801 hatte LAUBENDER eine ,Stacheldrohne® beschrie-
ben und sich Gedanken iiber deren Entstehung gemacht. Bis zum Jahre 1862
waren 5 Bienengynandromorphe neben solchen anderer Hymenopteren-Arten
bekannt geworden. Wihrend es sich bei diesen Exemplaren jedoch um Einzeltiere
handelte, produzierte die Bienenkénigin des Herrn EucsTir! im Jahre 1862
bereits ,seit 3 Jahren alle Sommer in durchschnittlich 3-wdchentlichen Pausen®
(MenzeL 1862, zitiert nach Darra Torre und Triese 1898) solche Zwitter.
Damit ergab sich zum ersten Mal die Méglichkeit, eine grofiere Zahl dieser
Exemplare vergleichend zu untersuchen, das Volk und das Auftreten der Gynan-
dromorphen zu beobachten und vielleicht so eine Erklarungsmoglichkeit iiber
deren Ursprung zu finden. Der gréfite Teil des Materials ging in der folgenden
Zeit in die Hinde des damaligen Miinchener Zoologen von Siesorp iiber, der
cine vorliufige Mitteilung dariiber veréffentlichte (1864). Die von ihm ange-
kiindigte ausfiihrliche Arbeit ist nie erschienen. Im Jahre 1865 starb die Kénigin.
Sie gehorte der hellen italienischen Rasse Apis mellifica ligustica L. an und war
von einer Drohne der dunklen deutschen Rasse Apis mellifica mellifica L. begat-
tet worden. Bemerkenswert war die Tatsache, dafl auch eine ihrer Tochter Gy-
nandromorphe hervorbrachte, wenn auch in einem weit geringeren Umfang.
Dicse Tochterkdnigin war von dunkler Farbe, da das dunkle Pigment der Rasse
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! Vor ungefihr cinhundert Jahren entdeckte der badische Imker Jonann Jakos Euc-
sTER in Konstanz die spdter nach ihm benannten und beriihmt gewordenen ,Zwitter-
bicnen®. Bis heute ist die Frage ihrer Entstehung immer wieder aufgegriffen worden, da
damit der Vorgang der Geschlechtsbestimmung geklédrt werden kann. In der benachbar-
ten Schweiz hat der 1936 verstorbene Bienenforscher LEUENBERGER wichtige Ergebnisse
beigesteuert. Die Literatur iiber die bisherigen Beobachtungen und Untersuchungen ist
weit verstreut und schwer zuginglich. Aus diesen Griinden wird der Beschreibung des
neugefundenen Falles cine kurze zusammenfassende Darstellung vorausgeschicke.

(M. SCHNETTER)
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mellifica iiber das helle der Rasse ligustica dominierte. Thre Gynandromorphen
waren durchweg dunkler gefirbt (v. SieBoLD 1866), doch sind genaue Darstel-
lungen und Beschreibungen nicht erschienen. Das Material verscholl.

Alle Erklirungsversuche iiber die Entstehung gynandromorpher Bienen muf}-
ten sich in dieser Zeit bereits mit der Theorie des Pfarrers Dzierzon (1852, 1856)
auseinandersetzen. Diese besagt: , Alle Eier entwickeln sich im Eierstock der K-
nigin als keimfihige minnliche und bleiben diese, wenn sie beim Abgehen mit
der in dem Samenbehidlter der Mutterbiene befindlichen Samenfeuchtigkeit der
Drohne nicht in Berithrung treten, werden hingegen in weibliche umgewandelt,
wenn jenes geschieht.“ (Dzierzon 1852, zitiert nach MENzEL 1862a.) Daran
kniipfte auch v. SiEBOLD (1864) mit seiner Erkldrung an: Da aus unbefruchteten
Eiern nur Drohnen entstehen, ist ,eine gewisse Anzahl Samenfidden ndthig®,
um das Bienenei so umzustimmen, daf} sich ein weibliches Tier daraus entwickelt.
Erhilt nun ein Ei eine ungeniigende Menge Samen, so entwickelt sich ein Zwit-
ter. Neben dieser Theorie verdient aus der Vielzahl der iibrigen noch vor allem
diejenige von DONtOFF (1860) Beachtung. Er nahm an, dafl ein Ei zwei Dotter
gehabt habe, von denen nur einer befruchtet wurde. ,In dem einen Dotter hitte
eine Drohne, in dem anderen eine Biene angefangen, sich zu entwickeln. Beide
Tierehitten zuletzt zu einem Tier sich verschmolzen.®

Nach dem Tode v. SieBoLD’s verstummten die Erklirungsversuche, bis im
Jahre 1903 Boveri von neuem den Fall aufgriff. Er hatte bei seinen Versuchen
mit Seeigeleiern festgestellt, daff unter bestimmten Bedingungen die Spermien
nach dem Eindringen in das Ei gleichsam gelihmt liegen bleiben. In der Zwi-
schenzeit teilt sich das Ei, so dafl das Spermium nach dem Ende seines Lihmungs-
zustandes nur mit der Blastomere, in die es bei der Furchung zu liegen kam, ver-
schmelzen kann (,partielle Befruchtung® nach Bover: 1888). Diesen bei den See-
igeln festgestellten Befund iibertrug er auch auf die Entstehung der gynandro-
morphen Bienen. Wenn ein Spermium aus irgendwelchen Ursachen erst mit einem
Tochterkern des Eikernes verschmelzen kann, entwickeln sich aus dem befruch-
teten Kern weibliche Teile, aus dem unbefruchteten minnliche. Je nachdem auf
welchem Furchungsstadium die Verschmelzung erfolgt, entwickeln sich dann zur
Hilfte, zu Vierteln usw. nur noch weibliche Teile. Nachdem Brocumann (1889)
die Polyspermie bei dem Bienenei entdeckte und NacuTsHEM (1913) diese bei
seinen zytologischen Untersuchungen bestitigte, erweiterte BoveRrI (1915) seine
Theorie dahin, dafl sich evtl. auch mehrere Furchungskerne mit Spermien ver-
einigen kdnnten.

Dieser Theorie BoveRT’s stellte MorGaN (1905) eine andere gegeniiber. Er ging
von der Polyspermie im Bienenei aus und nahm an, daf sich unter bestimmten
Bedingungen die iiberzdhligen Spermien selbstindig entwickeln. Im Normalfall
degenerieren diese (NacuTsHEmM 1913). Entscheidend war, dafl bei der Moz-
GaN’schen Theorie die haploiden minnlichen Teile der gynandromorphen Bie-
nen vom Vater abstammen miissen, bei der Theorie Boverr’s dagegen von der
Mutter.

Diese Tatsache veranlafite Boverr, das Material des EuGsTER’schen Stockes er-
neut zu untersuchen. Er hatte sich um die Auffindung der konservierten Bienen
lange Zeit bemiiht, aber erst 1910 wurden die restlichen Exemplare des v. Sie-
BoLD’schen Materials wiederentdeckt. Wie oben erwihnt, stammen die EUGSTER’-
schen Gynandromorphen von einer Konigin, die der hellen italienischen Rasse
ligustica angehdrte und von einer Drohne der dunklen Rasse mellifica begattet
war. Trifft die Boverr’sche Theorie zu, dann miissen die Gynandromorphen in
ihren minnlichen Teilen gleich der Rasse ligustica das helle Pigment zeigen, im
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anderen Fall das dunkle Pigment der Rasse mellifica. Da die genaue Arbeit
v. SIEBOLD’s iiber die Anatomie dieser Bienen nie erschienen war, lie BovERrr
zunichst seine Schiilerin MeHLING (1915) die konservierten Stiicke daraufhin
untersuchen. Er selbst ging an Hand dieses Materials der obigen entscheidenden
Frage nach. Das Ergebnis war eine Bestitigung der Theoric Boverr’s, denn die
minnlichen Teile der Gynandromorphen zeigten tatsichlich die Merkmale der
italienischen Mutter.

1914 veréffentlichte v. ENGELHARDT eine Arbeit {iber gynandromorphe Bie-
nen. Diese Tiere stammten ebenfalls von einer ligustica-Konigin ab, die, wie
v. ENGELHARDT schreibt, von einer , einhcimischen Drohne® begattet war. Da die
Stiicke aus dem Kaukasus stammen, nimmt Boverr (1915) die Rasse remipes
an. Die Befunde v. ENGELHARDT’s widersprechen denen von Boverr, da die
minnlichen Teile der Gynandromorphen hier dunkel gefirbe sind, also die viter-
lichen Merkmale zeigen. Da jedoch die Rassenzugehdrigkeit der viterlichen
Drohne nicht eindeutig ermittelt werden konnte und die mégliche Rasse remipes
zudem noch dunkle wie auch sehr helle Firbungen zeigen kann, lieR BovErr
diese Befunde unberiicksichtigt.

Dagegen versuchten Morcan und Bripges (1919) diese sich widersprechen-
den Ergebnisse mit einer neuen Theorie in Einklang zu bringen. Sie hatten bei
ihren Untersuchungen iiber die Entstehung gynandromorpher Individuen bei
Drosophila herausgefunden, daf hier die Ursache in der Elimination eines
X-Chromosoms liegt. In den diploiden Zellen mit nur einem X-Chromosom ist
dann das Balanceverhiltnis zwischen der minnlich-bestimmenden Wirkung der
Autosomen und der weiblich-bestimmenden des X-Chromosoms zur minnlichen
Seite hin verschoben, so daf} die Abkdmmlinge dieser Zelle alle minnlich deter-
miniert sind. Diesen Mechanismus versuchten MorGaN und Bripces auch auf die
Honigbiene zu iibertragen. Dieser Versuch ist jedoch rein theoretischer Natur,
da ein X~Chromosom bei der Honigbiene bis heute nicht eindeutig nachgewiesen
werden konnte.

Einen neuen Anstof§ brachten die Untersuchungen LEUENBERGER’s (1925) iiber
die von ihm entdeckten gynandromorphen Bienen. Er stellte fest, dafl nicht nur
rein weibliche und minnliche Merkmale scharf getrennt an demselben Tier neben-
einander vorkommen, sondern viele intermedidre Ubergangsbildungen vorhan-
den sind, die weder dem cinen noch dem anderen Geschlecht zugeordnet werden
kénnen. Dieses Phinomen, das imr Gegensatz zu den Befunden Boverr’s steht,
fithrte er auf eine innige Durchmischung minnlicher und weiblicher Zellen zu-
riick, die gemeinsam ein intermedidres Organ bilden. Auflerdem fand LEUENBER-
GER, daf§ das Chitin der minnlichen Teile im mazerierten Zustand heller ist als
das der weiblichen. Diesen unterschiedlichen Ausfirbungsgrad erklirte er damit,
daf} die weiblichen Teile zum Zeitpunkt des Schliipfens um 3 Tage ,dlter® als die
minnlichen sein miissen, da die Weibchen sich in 21 Tagen, die Drohnen dagegen
in 24 Tagen entwickeln.

Einen neuen Hinweis fiir die Entstehung gynandromorpher Bienen brachten
die Untersuchungen von R&scH (1926, 1928). Ihm gelang es durch Unterkiihlen
frisch abgelegter Eier, einen geringen Prozentsatz Gynandromorpher zu erziclen.
Seiner Erklirung legte er die Theorie Boverr’s zugrunde, mit der Annahme, daf}
die Temperatur einerseits hoch genug war,um dieTeilungen des Kernes ablaufen
zu lassen, andererscits auf die Spermien bereits lihmend wirkte. Leider wurde
aufler den beiden vorliufigen Mitteilungen nichts weiter bekannt. Wiinschenswert
wiren im Hinblids auf die obige Annahme vor allem zytologische Untersuchun-
gen gewesen.
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Erst spdt wurde diese Frage von neuem aufgegriffen. ROTHENBUHLER u. a.
(1949, 1951, 1952, 1953, 1957) entdeckten eine zwitterbriitige Bienenkdnigin,
deren Tochter ebenfalls Gynandromorphe hervorbrachten. Durch kiinstliche Be-
gattung konnte er sich bei seinen Experimenten unabhingig von der sich norma-
lerweise unkontrollierbar in der Luft vollziehenden Kopulation machen. Es ge-
lang ihm, verschiedene Augenfarbenmutationen einzukreuzen. Dabei stellte es
sich heraus, dafy die minnlichen Teile der gynandromorphen Bienen rein viter-
licher Herkunft waren, also von iiberzihligen Spermien abstammen mufiten. Mit
diesem Ergebnis war ein Beweis fiir die erste Theorie MORGAN’s (1905) erbracht.

Weiterhin stellte RoTHENBUHLER (1957) bei diesen Untersuchungen fest, daf}
die Geschlechtsbestimmung bei der Honigbiene durch multiple Allele bewirkt
wird. Sind diese Allele heterozygot, so entwickelt sich eine weibliche Biene; eine
haploide Drohne ist hemizygot, wihrend Homozygotie eine diploide Drohne er-
gibt. Da Homozygotie jedoch letal wirkt, sterben die Keime auf einem frithen
Entwicklungsstadium ab. In gynandromorphen Mosaikbienen konnte sich das
diploide mannliche Gewebe entwickeln (ROTHENBUHLER 1957). Das Problem der
Geschlechtsbestimmung bei der Honigbiene ist aber anscheinend dadurch noch
nicht vollig geklirt. Neuere Untersuchungen iiber die unterschiedliche Eistruktur
von Arbeiterinnen- und Drohneneiern lassen zudem noch eine prigame Ge-
schlechtsbestimmung mdglich erscheinen (REINHARDT 1960).

Den gleichen Modus der Geschlechtssbestimmung durch multiple Allele hatte
schon WHITING (1943) bei der Schlupfwespe Habrobracon juglandis ASHMEAD ent-
deckt. Interessant ist, dafl bei dieser Art die Gynandromorphen in ihren minn-
lichen haploiden Teilen die Merkmale der Mutter zeigen, sich also aus Abkémm-
lingen des Eikernes entwickelt haben miissen. Eine genetische Analyse ergab, daf}
hier der zweite Richtungskern selbstindig an der Entwicklung teilnimmt (Wri-
TING 1928, 1932).

Bei dem heutigen Stand der Forschung iiber die gynandromorhpen Bienen
miissen wir sowohl die bisher noch nicht widerlegte Theorie Boverr’s wie auch
die jetzt bewiesene von Morean als Moglichkeit fiir die Entstechung annehmen.
Ungekldrt bleibt die Frage nach den natiirlichen Faktoren, die die eine oder an-
dere Entwidklungsméglichkeit bedingen. Zweifellos handelt es sich um einen
Erbfaktor, wie das Auftreten Gynandromorpher in mehreren Generationen des
EucstEr’schen Stockes wie auch der Volker ROTHENBUHLER’s zeigen. Dafl der
gleiche phinotypische Effekt auch rein modifikatorisch erzielt werden kann, be-
wies RoscH. Bei der Losung dieses Problems muff — worauf mich Herr Dr.
ScHNETTER in einer Diskussion hinwies — auch beriicksichtigt werden, daf8 die
Gynandromorphen des EucsTER’schen Stockes wie auch die von v. ENGELHARDT
beschriebenen aus einer Rassenkreuzung hervorgingen, wobei die Stérung auf
eine mangelnde Affinitit der Gameten bzw. auf nicht genau passende Gamone
im Sinne HARTMANN’s zuriickzufiihren wiren.

Im Gegensatz zu den Bienen und anderen Hymenopteren-Arten, von denen
bisher schon eine betréchtliche Anzahl Gynandromorpher bekannt wurde, sind
von der den Bienen nah verwandten Gattung Bombus LATR., den Hummeln, bis
jetzt erst 5 Exemplare gefunden worden.

Als dlteste Mitteilung berichtet Srcuer (1858) {iber einen gynandromorphen
Bombus lapidarius L. Das Stiick wurde in Moutiers (Savoyen) gefangen. Der
Autor beschreibt eingehend die Zufere Morphologie: Kopf und Thorax sind
rechts minnlich, links dagegen weiblich. Das Abdomen ist nach Ansicht SicHEL’s
rein minnlich. Die innere Morphologie, also besonders Kopulations-, beziehungs-
weise Stachelapparat hatte der Autor bis zu der Verdffentlichung noch nicht un-
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tersucht, doch schlief8t er aus dem Bau des Abdomens, daf es sich um einen minn-
lichen Gynandromorphen handeln miisse.

Uber einen gleichen Fall von Gynandromorphismus berichtet Rrrsema (1881)
bei Bombus mastrucatus GERST. Er beschreibt das Stiick nicht niher, sondern teilt
lediglich mit, dafl Kopf und Thorax rechts minnlich, links weiblich sind, und
dal das Abdomen im Gegensatz dazu rein minnlich ist. Ob er die innere Mor-
phologie untersucht hat, geht aus seiner Mitteilung nicht hervor.

Vierzig Jahre vergingen, bis SToECKHERT (1921) einen weiteren Fall erwihnt,
wieder bei Bombus lapidarius L. Wihrend die beiden genannten Tiere zumindest
teilweise dem lateralen Typ angehoren, rechnet dicses Exemplar zu den Filfen
frontaler Gynandromorphie. Die Hummel hat einen weiblichen Habitus, ledig-
lich der Clypeus besitzt den fiir die Mannchen dieser Art kennzeichnenden gelben
Haarbiischel; die Oberlippe ist ebenfalls nach Art der minnlichen Tiere behaart,
und auch auf der Stirnmitte stehen einige gelbe Haare, wie sic fiir die Miinnchen
charakteristisch sind. Wihrend SToecksERT die Ausbildung des Clypeus wegen
der dichten Behaarung nicht niher untersuchte, stellte er fest, dafl der Bau und
die Skulptur der Oberlippe intermediiren Charakter zeigen.

1932 beschrieb Laipraw einen Bombus agrorum FaBr. aus Schottland, bei dem
lediglich der Kopf gynandromorph ist, und zwar rechts minnlich, links weiblich.
Thorax und Abdomen sind dagegen rein minnlich ausgebildet, auch die Genital-
armatur ist normal gestaltet.

Als letzter berichtete MaY 1959 iiber einen Gynandromorphen der Art Bombus
silvarum L., den er 1947 bei Karlsbad (Tschechoslowakei) gefangen hatte. Das
allerdings nicht eingehender beschriebene Stiick gehdrt dem Mosaik-Typ an.
s ist im wesentlichen weiblich, da es einen Stachelapparat besaf und auch Pollen
sammelte.

Im folgenden berichte ich iiber einen weiteren Fall von Gynandromorphis-
mus bei den Hummeln. Das Exemplar gehdrt der Art Bombus agrorum FAaBr.
an, und zwar der mitteleuropiischen Rasse typicus O. Vocr. Ich fing es am
20. Juli 1961 am Rande des Hinterzartener Moores im siidlichen Schwarzwald.
Das Tier wurde erst nach einigen Tagen pripariert und dabei der gynandro-
morphe Charakter bemerkt. Somit konnten nur die Morphologie des Chitin-
geriistes, der Ausfirbungsgrad des Chitins und die Behaarung im Hinblick auf
die geschlechtsunterschiedliche Ausbildung untersucht werden.

Ich mdchte Herrn Dozent Dr. M. ScHNETTER herzlich dafiir danken, dafl er mir die
Untersuchung im Museum fiir Naturkunde (Freiburg) ermdglichte, mit steter Anteil-
nahme meine Arbeit verfolgte und mir mit wertvollen Literaturhinweisen schr hilfreich
war.

Die Hummel hat eine Linge von 9,3 mm; sic ist somit weitaus kleiner als die
Minnchen (nach Horrer[1883]: 15—18 mm), aber auch kleiner als die Arbei-
terinnen (nach Horrer [1883]: 12—14 mm) bei Bombus agrorum Fasr.; doch
kommen ja gerade bei dieser Art sehr kleine Arbeiterinnen hiufig vor. Der all-
gemeine Habitus ist der einer kleinen Arbeiterin; dieser Eindruck wird durch die
geringe Grofe und durch den Bau des Abdomens bedingt (s. u.!). Die Hummel
gehért dem lateral-gynandromorphen Typ an (links minnlich, rechts dagegen
weiblich gestaltet).

Der Kopf zeigt die Ausbildung der sekundiren Merkmale beider Geschlech-
ter in charakteristischer Weise (Taf. 14, Fig. 1). Er hat eine Linge von 3,5 mm,
eine maximale Breite von 3,3 mm. Der Index liegt bei 94,5. Ein Vergleich mit den
Werten der Arbeiterinnen ist nicht angebracht, da dieKopfindices sehr stark mit
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der Gréfle variieren (KriiGeR 1919). Die Stirn ist auf der mannlichen Seite erwas
breiter, da das minnliche Auge kiirzer ist. Die Punktierung ist auf beiden Seiten
gleichmifig ausgebildet. Auf dem Clypeus sind die Vorderrandeindriicke bei-
derseits gleich, und zwar sind sie intermediir ausgebildet zwischen der Form der
Arbeiterinnen und derjenigen der Minnchen. Auf dem weiblichen Teil ist die
Punktierung allerdings etwas grober. Hier ziehen von dem Vorderrandeindrudk
2 Reihen grober Punkte zur hinteren oberen Ecke (in Aufsicht) und enden in der
{iblichen Punktierung am Rande. Dadurch wird die glinzende Scheibe auf der
weiblichen Seite unterteilt, was sonst nicht der Fall ist. Die minnliche Seite ist
bis auf den iiblichen kahlen, glinzenden Mittelstreifen gleichmifig . punktiert.
Der Quereindruck auf der Oberlippe ist auf der weiblichen Seite etwas str-
ker ausgebildet als auf der minnlichen, ohne jedoch so prignant zu sein wie sonst
bei den weiblichen Tieren. Die dadurch entstehende Schwiele an der oberen Ecke
ist etwas flacher. Der Quereindruck auf der mannlichen Seite ist dagegen typisch
gestaltet. Die Punktierung zeigt die fiir beide Geschlechter charakteristische Aus-
bildung. Die Wan g e auf der ménnlichen Seite ist nur in einem Streifen unterhalb
der Augen glatt, sonst spirlich, aber gleichmiflig fein punkrtiert; auf der weiblichen
Wange finden sich nur an der hinteren Mandibelwurzel ein paar Punkte. Die
Mandibeln zeigen die fiir die Geschlechter charakteristische Gestalt: Die weib-
liche istkriftig, die minnliche schwach und mit dem typischen Kieferbart versehen.
Ebenso sind die Fiihler geschlechtstypisch gebildet: Der weibliche kurz, zwdlf-
gliedrig, der minnliche lang, dreizehngliedrig. Bei den Mundwerkzeugen
sind die minnliche Mittelkieferlade (Maxille, bzw. Auflenlade der 1. Maxille) und
der Hinterkiefertaster (Palpen der 2. Maxille) etwas linger als die weiblichen.
LrUENBERGER (1925) beobachtete bei gynandromorphen Bienen eine Kriimmung
der Zunge zur kiirzeren Seite hin, falls die Trennlinie zwischen den beiden Ge-
schlechtsanteilen mitten durch die Zunge verliuft. Eine solche Kriimmung der
Zunge konnte ich bei der Hummel nicht feststellen. Das Auge auf der minn-
lichen Seite ist gedrungener und breiter, wihrend das auf der weiblichen Seite
schlanker ist und héher auf die Stirn hinaufreicht. Von den Ozellen hat die
auf der weiblichen Seite einen etwas kleineren Durchmesser und steht ein wenig
héher als die minnliche Ozelle im Verhiltnis zu der mittleren Ozelle auf der
Nahtlinie.

Am Thorax sind die drei Beinpaare links ménnlich, rechts weiblich. Da sie
die typische Ausbildung des jeweiligen Geschlechtes zeigen, wird hier nicht nzher
darauf eingegangen. Als Anhinge des ersten, zweiten und dritten Thorakal-
ringes deuten sie bereits auf den lateralen Charakter auch dieser Segmente hin,
doch habe ich zur genaueren Abgrenzung noch die Fliigel, die Behaarung und
den Ausfirbungsgrad des Chitins als Merkmale mit herangezogen.

Bei den Untersuchungen der Fliigel hatte ich kein Vergleichsmafl aus der
Literatur zur Verfiigung. Denn soweit mir bekannt ist, wurden lediglich bei den
Bienen die Linge und Breite, sowie der daraus resultierende Flicheninhalt des
Fliigels im Verhidltnis zum K&rpergewicht (STeLLwaac 1910) und der Index
einzelner Adern des Drohnenfliigels als Rassenmerkmal untersucht (GorTzE
1943). Da die Grofle der Arbeiterinnen bei den Hummeln im Gegensatz zu den
Bienen sehr schwankt, konnten hier absolute Grofenmafle als Vergleich nichts
Breite

——X 100
Linge
errechnet habe. Als Linge habe ich die Entfernung von der Fliigelwurzel. bis zur
Fliigelspitze parallel zur Medialader gemessen; als grofite Breite habe ich die
Linie genommen, die senkrecht zu der obigen Lingslinie und ungefihr durch das

nutzen. Ich habe deshalb den Index der Fliigel bestimmt, den ich aus
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von dem diinneren minnlichen abhebt. Auflerdem lifit die beiderseitige Aufwdl-
bung eine Mittellinie entstehen.

1mm

Abb. 43: Tergit 11 von B. agrorum F. (gynandromorph) von dorsal.

Das 11. und 13. Sternit, die in das Innere verlagert sind und unter dem Kopu-
lationsapparat liegen, sind hier ebenfalls nur halb ausgebildet (Abb. 44 und 45).
Uber die Ausbildung der iibrigen Abdominalsegmente lassen sich duflerlich keine
Unterschiede zwischen minnlicher und weiblicher Seite feststellen.

Tmm

Abb. 45: Sternit 13 von B. agrorum F. (gynandromorph) von ventral.

In dem Inneren des Abdomens liegen auf der minnlichen Seite ein halber
Kopulationsapparat, auf der weiblichen ein halber Stachelapparat (Abb. 46). Ver-
bunden sind beide Teile durch diinne Hiute, die auf der Zeichnung nicht wieder-
gegeben sind. Ein stirker chitinisierter Zapfen zieht dagegen von der Basis der
Stachelrinne zu der Basis der Spatha, wo er sich in einem diinnen Hiutchen in
die Hohlung des Cardo fortsetzt.

Bei dem halben Stachelapparat fillt auf, dafl der Stechborstenbogen nicht als
Bogen wie im Normalfall, sondern gestreckt ausgebildet ist. Auch verlduft die
Stechborste isoliert von dem Stechborstenbogen und der Stachelrinne. Durch die
fehlende Kriimmung des Stechborstenbogens und die zusitzliche Losldsung der
quadratischen Platte von diesem liegen die einzelnen Teile gegeniiber dem Nor-
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ger als auf der weiblichen sind, und dafl die Grenze zwischen beiden Anteilen in
der Mitte verlduft.

Die Verteilung der schwarzen Haare zeigt Abb. 47. Der weibliche Teil weist
bedeutend mehr schwarze Haare auf. Auf der méinnlichen Seite herrschen greis-
gelbe Haare vor. Bei der Untersuchung wurden die verschiedenen Arten der hel-
len Haare aufler acht gelassen.

Abb.47: Verteilung der hellen und schwarzen Haare bei B. agrorum F. (gynandro-
morph). a Kopf, b Prothorax, ¢ Mesonotum, d Scutellum, e Episternum, f Ab-
domen. a links weiblich, rechts minnlich; b, ¢, d, e, f, links mannlich, rechts
weiblich. - - - schwarze Haare, + -+ -+ helle Haare. Ganz schwarz: haarlose
Bezirke, Bezirke ohne Symbole: nur helle Behaarung, am Kopf haarlos (Sche-
mata nach KrRUGER [1928, 1932], z. T. verdndert).

Fiir die Kopfregion habe ich die Einteilung von KRUGER (1928) iibernommen.
Die Area frontalis ist auf der weiblichen Seite ganz schwarz behaart. Auf dem
minnlichen Teil treten schwarze Haare oberhalb der Facettenaugen auf und
auch in der spirlich behaarten Region unterhalb der Ozellen. Die Gesichtsregion,
in die ich hier die Area triangularis und die Area centralis zusammenfasse, zeigt
auf der weiblichen Seite helle und schwarze Haare vermischt. Und zwar treten
die schwarzen Haare am Rande der Facettenaugen und im vorderen Teil zwi-
schen diesen, dem Clypeus und den Fiihlerwurzeln auf. Bei der mannlichen Seite
stehen die schwarzen Haare nur als schmaler Saum am Rande der Ozellen und
vereinzelt auf dem oberen Teil der Gesichtsregion an der Grenze zur Stirnregion.
Auf dem Clypeus finden sich auf der weiblichen Seite schwarze Haare in dem
Randsaum, wihrend die minnliche Hilfte mit langen hellen Haaren besetzt ist.
Interessant ist die Erscheinung, daf} sich auch auf der oberen weiblichen Hilfte
einige lange gelbe Haare befinden. Ein Vergleich mit den von KriiGer (1928,
1932) aufgestellten Variationsstufen ergibt fiir die einzelnen Bezirke folgende
Einteilung (wo KRUGER typicus-Formen nicht im einzelnen auffiihrt, habe ich
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die Werte eingeklammert): Von der weiblichen Secite gehort die Area frontalis
der monochromatischen Endstufe (6) an, die Gesichtsregion entspricht der Varia-
tionsstufe 2, wihrend der Clypeus der Stufe (5) zuzurechnen ist, unberiicksichtigt
des Einflusses ménnlicher Haare im oberen Teil. Auf der minnlichen Seite ent-
spricht die Stirnregion der Stufe (4), die Gesichrsregion der Stufe (2) und der
Clypeus der Stufe (1). Das Auftreten der schwarzen Haare vollzieht sich hier
nach den von KRrUGER (1928, 1932) ermittelten GesetzmiRigkeiten, und zwar
treten diese in der Gesichtsregion zuerst am Rande auf und breiten sich dann
zentralwirts aus.

Der Prothorax zeigt auf seiner weiblichen Seite auf dem Pronotallobus viele
schwarze Haare, sowlie einen diinnen Saum am Vorderrand, der jedoch nicht bis
zur Mitte reicht. Auf der minnlichen Seite finden sich nur in der vorderen Hilfte
des Pronotallobus einige schwarze Haare. Im Vergleich mit den von KrUGER
(1928, 1932) erarbeiteten Variationsstufen ist bemerkenswert, daf sich auf dem
horizontalen Teil der weiblichen Seite sehr wenig schwarze Haare befinden im
Verhiltnis zu der schon starken Schwarzfirbung des Pronotallobus. Im Normal-
fall miifite der orale Teil schon einen dichten schwarzen Haarbesatz tragen. Auf
der minnlichen Seite stehen im horizontalen Teil iiberhaupt keine schwarzen
Haare. Es fillt somit schwer, diese Stufen in die KriJGER’sche Reihe einzuord-
nen, doch entspricht wohl die weibliche Seite der Stufe (4), die minnliche der
Stufe (2), sicht man von dem horizontalen Teil des Prothorax ab.

Auf dem Mesonotum stehen nur auf der weiblichen Seite schwarze Haare.
Auffallend ist, dafl sich neben dem haarlosen Bezirk noch keine schwarzen Haare
befinden, wihrend die Ausbreitung im oralen und lateralen Teil schon ziemlich
weit vorgeschritten ist. Nach Krucer (1928, 1932) wandern die schwarzen
Haare schon in einer frithen Variationsstufe den kahlen Mittelstreifen entlang
und iiber die Parapsidenfurchen caudalwirts, so dafl zuletzt nur noch der caudo-
laterale Teil frei von schwarzen Haaren ist. Wihrend die minnliche Seite der
monochromatischen Anfangsstufe 1 zugehdre, rechne ich die weibliche Seite trotz
des Fehlens schwarzer Haare am Mittelstreifen der Stufe 5 zu.

Der weibliche Teil des Scutellums zeigt ebenfalls eine abweichende Anord-
nung der schwarzen Haare. Die minnliche Seite ist wiederum frei von schwar-
zen Haaren. Im Normalfall entwickelt sich die Schwarzfiarbung auf dem Scutel-
lum zunichst im medianen Bezirk, und zwar sowohl median-oral wie median-
caudal. Von der Mitte dieses Streifens riicken dann die schwarzen Haare zum
lateralen Teil hin vor. Bei dem vorliegenden Gynandromorphen jedoch befin-
ten sich nur im median-caudalen Teil zwei lange schwarze Haare, die iibrigen
stehen lateral, und zwar oralwirts etwas dichter. Eine Verbindung zwischen
dem medianen und lateralen Bezirk besteht hier also nicht. Diese abnorme An-
ordnung 1iflt sich nun nicht mehr in eine Variationsreihe einordnen. Die minn-
liche Seite dagegen entspricht wie das Mesonotum der monochromatischen
Stufe 1.

Das weibliche Episternum zeigt im Gegensatz zu den vorher behandelten Be-
zirken eine normale Anordnung der schwarzen Haare. Am Vorderrand sind sie
bis zu dem oralen Winkel vorgedrungen, wihren sie caudal noch nicht ganz den
ventralen Teil des 1. Epimeriten erreicht haben. Im oralen Teil hat auch schon
eine Vermehrung der schwarzen Haare begonnen. Diese Variation entspricht der
Stufe 6. Auf dem minnlichen Episternum stehen die schwarzen Haare nur im
dorsalen Winkel, und zwar subapikal etwas dichter. Diese Anordnung fand auch
KRrRUGER (1928) bei den Minnchen von Bombus agrorum typicus O. Voot hiu-
fig. Sie ist an diese Rasse gebunden. Da bei typicus schwarze Haare hauptsich-
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lich nur im dorsalen Winkel auftreten, hat Kriier keine Einteilung in Varia-
tionsstufen vorgenommen.

Bei den Epimeriten fand ich nur auf der weiblichen Seite einige schwarze
Haare im dorsalen Bezirk des 1. Der 2. auf der weiblichen Seite, sowie die bei-
den minnlichen zeigten keine.

Am Abdomen wurden nur die Tergite auf ihre Behaarung untersucht (im
folgenden als Tergit 1 bis 6 bezeichnet). Tergit 1, 5 und 6 zeigen weder auf der
minnlichen noch auf der weiblichen Seite schwarze Haare. Das 2. ist auf beiden
Seiten fast gleichmiflig schwarz behaart; die Ausnahme bildet ein schwarzes
Haar in dem hellen Hinterrandsaum auf der weiblichen Seite. Trotz dieser ge-
ringfiigigen Abweichung kann man beide Seiten der Variationsstufe 6 zurech-
nen. Auf dem 3. Tergit ist der helle Hinterrandsaum auf der minnlichen Seite
etwas breiter ausgebildet (Stufe 7) als auf der weiblichen (Stufe 8). Das 4. zeigt
auf der minnlichen Seite nur im orolateralen Teil einige wenige schwarze Haare
(Stufe 1), wihrend die weibliche Seite der Stufe 7 entspricht. Allerdings reichen
die schwarzen Haare hier nicht bis an die Medianlinie heran.

‘Die Ausfirbung der Extremititen wird hier nur ganz allgemein behandelt, da
KrGER (1928) auf eine Untersuchung der typicus-Formen verzichtete und somit
Vergleichsmdglichkeiten fehlen. Der Femur der 1.Extremitdt der weiblichen
Seite zeigt an der Basis und im ventralen Teil der Hinterseite helle Haare, die
aber nicht bis zur Spitze reichen. Im iibrigen Teil ist er schwarz behaart. Der
2. Femur ist in dhalicher Weise ausgefirbt, doch stehen die hellen Haare dichter.
Auch finden sich auf der Mitte der Hinterseite zwei helle Haare. Beim 3. Femur
nimmt die helle Behaarung fast den ganzen hinteren und ventralen Teil ein, dor-
sal und auf der Vorderseite stechen dagegen noch schwarze Haare. Die Tibien des
1. und 2. Beines sind ganz schwarz behaart. Die Tibia des 3. Beines zeichnet sich
durch die hellen Corbiculahaare aus, die zwischen den schwarzen stehen. Die
hellen Haare befinden sich nur auf den distalen Zweidritteln, wihrend das
proximale Drittel ganz schwarz behaart ist.

Auf der minlichen Seite stehen am 1. Femur nur an der Spitze und auf der
Vorderseite schwarze Haare; am 2. sind sie noch mehr zuriickgedringt und beim
3. finden sie sich nur noch vereinzelt im ventralen Teil der Vorderseite. Die
1. Tibia ist ganz schwarz behaart, die 2. zeigt helle Haare auf der ganzen Fliche,
besonders aber am Hinterrand, und die 3. ist schliefllich ganz hell behaart mit
einigen eingestreuten schwarzen Haaren auf der Ober- und Unterseite.

Bei der oben geschilderten Verteilung der Haarfarbe ist die hiufige Abwei-
chung in der Anordnung der schwarzen Haare auf der weiblichen Seite auffal-
lend. Diese Abweichungen beschrinken sich jedoch nur auf die Bezirke, die an
die gleichen der mannlichen Seite grenzen (Clypeus, Pronotallobus, Mesonotum,
Scutellum, Abdominaltergite). Man findet sie aber nicht bei getrennten Ab-
schnitten wie z.B. dem Episternum. Von diesen gemeinsamen Bezirken wiederum
sind nur die Streifen betroffen ,die unmittelbar an den minnlichen Teil angren-
zen. Und zwar fehlen die schwarzen Haare, die man bei den einzelnen Varia-
tionsstufen an dieser Stelle erwarten sollte, wenn die benachbarten minnlichen
Teile hell gefdrbt sind (Mesonotum, Scutellum, Abdominaltergit 4), nicht jedoch
wenn die benachbarte minnliche Region auch wenigstens zum Teil schwarze
Haare zeigt, beziehungsweise in der gleichen Variationsstufe ausgefirbt ist (Ge-
sichtsfeld, Area frontalis, Abdominaltergit 2 und 3). Abweichend verhilt sich
lediglich der Prothorax, der auch auf der minnlichen Seite in seinem horizon-
talen Teil etwas aberrant ausgefirbt ist. Der Grund scheint darin zu liegen, daf}
sich in diesen Fillen von der minnlichen Seite her ein flavistischer Einfluf} gel-
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tend macht, der die Ausbildung der schwarzen Haare auf den unmittelbar be-
nachbarten weiblichen Randbezirken unterdriickt oder zumindest stark zuriick-
dringt. Einen dhnlichen Randeffekt zeigren auch verschiedene Mutationen der
Augenfarbe zueinander bei Mosaikgynandromorphen der Honigbiene (ROTHEN-
BUHLER 1953).

Als letztes wurde noch der Firbungsgrad des Chitins der einzelnen Kérper-
teile im mazerierten Zustand untersucht. LEUENBERGER (1925) hatte zuerst dar-
auf hingewiesen, dafl bei Bienengynandromorphen die heller ausgefdrbten minn-
lichen Teile darauf zuriickzufithren sind, daf die Drohne sich in 24 Tagen ent-
wickelt, die Arbeiterin aber nur 21 Tage bendtigt. Somit sind bei gynandromor-
phen Bienen zum Zeitpunkt des Schliipfens die weiblichen Teile in der Entwick-
lung den minnlichen voraus. Es frigt sich, ob dieses auch auf die Hummeln zu-
trifft. In der Literatur liegen exakte Angaben iiber die Entwicklungsdauer nicht
vor, eigene Beobachtungen fehlen mir noch.

Als Beispiele fiir die Unterschiede im Firbungsgrad des Chitins zeigen die
Fig. 2 u. 3, Taf. 14 die Abdominalsternite 4, bzw. 6.

Uberraschend war die Feststellung, daff im Gegensatz zu den Bienen hier der
minnliche Teil kriftiger ausgefirbt ist. Wie Fig. 2 und 3 zeigen, verliuft die
Grenze deutlich in der Mitte. Am 6. Sternit ist der Unterschied nicht klar zu er-
kennen. Das mag daran liegen, daff der weibliche Anteil im Normalfall kriftiger
entwickelt und dunkler geférbt ist, so dafl sich bei dem vorliegenden Gynandro-
morphen dieses Verhiltnis ausgleicht. Auffallend ist auch der oben schon er-
wihnte Ausfirbungsgrad des Kopulations- und Stachelapparates (Abb. 46), wo-
bei letzterer zum Teil fast weichhiutig ist. Ob sich dieser Befund, der demjenigen
der Bienen entgegengesetzt ist, grundsitzlich bei den Hummel-Gynandromor-
phen so verhilt oder ob es sich hier um einen Einzelfall handelt, miissen kiinftige
Untersuchungen erweisen. Legt man die Annahme LEUENBERGER’s (1925) zu-
grunde, so wiirde es bedeuten, dafl bei den Hummeln oder zumindest bei der
vorliegenden Art die Minnchen eine kiirzere Enwicklungszeit haben als die Ar-
beiterinnen bei gleichen Auflenbedingungen. Das Postulat der gleichen Auflen-
faktoren ist ja bei einem gynandromorphen Tier in geradezu idealer Weise gege-
ben.

Die ausfiihrliche Untersuchung der gynandromorphen Hummel wurde durch-
gefiihrt, um zu zeigen, welche Bedeutung auch heute noch Einzelfunde dieser Art
fiir die Losung der sich daraus ergebenden Probleme besitzen. Es lohnt sich des-
halb, Hymenopteren-Sammlungen auf solche Zwitter hin durchzusehen, beson-
ders auf die zum Teil schwer zu erkennenden Mosaiktiere. Um bei der Unter-
suchung der oben angefiihrten Fragen nicht nur auf zufillige Einzelfunde ange-
wiesen zu sein, sind zur Zeit Untersuchungen im Gange, Hummelgynandromor-
phe im Experiment zu erzeugen.
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Tafel 14

Fig. 1: Kopf von Bombus agrorum F. (gynandromorph). Das Tier ist rechts weiblich,
links minnlich. Weitere Erklirungen im Text (Aufn.B. THON, Freiburg).

Fig. 2: Abdominalsternit 4 (= 8) von B. agrorum F. (gynandromorph) von ventral
(Aufn. B. Tron, Freiburg).

Fig. 3: Abdominalsternit 6 (= 10) von B.agrorum F. (gynandromorph) von ventral
(Aufn. B. THON, Freiburg).
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