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Unterschiede in der Kastendetermination zwischen den Hummelarten
Bombus bypnomm und Bombus terrestris *

Differences in the Caste Determination between the Bumblebee Species
Bombus hypnorum and Bombus terrestris
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In colonies of Bombus hypnorum reared in captivity all intermediate body sizes between worker
and queen are produced, the body size being determined by the amount of food for the larvae.
Queens are produced, if the larvae are fed sufficiently. In captivity queens are produced at every
time of the colony development, if one worker has to feed only two larvae in the maximum. In
experiments where queens founded a colony together with workers, the larvae of the first brood
also developed into queens.

In Bombus terrestris the castes are more differentiated. Workers have a maximal body size and
there are no intermediate sizes to the queen size. Larvae are determined alternatively to be workers
or queens in the first 3!/2 days of the development. Experiments with fences show that the queen
produces a pheromon which inhibits the workers from rearing new queens. Workers are not able
to pass the inhibiting factor from one to another. The inhibition by the queen terminates near the

end of the colony development.

Bei den Hummeln unterscheiden sich Arbeiterin-
nen und Kéniginnen morphologisch nur durch die
Korpergrofle. Allerdings variiert die Grofle bei bei-
den weiblichen Formen, und von zahlreichen Arten
sind auch Uberginge zwischen Arbeiterinnen und
Kéniginnen bekannt geworden.

Die ersten Arbeiterinnen, die nach der Nestgriin-
dung im Frithjahr von der solitdr lebenden Ké6nigin
aufgezogen werden, sind klein. Im Verlauf der
Volksentwicklung entstehen im Durchschnitt immer
groBere Tiere und schlieBlich Koniginnen . Mit zu-
nehmender Arbeiterinnen-Anzahl wird die Versor-
gung des Volkes immer besser und die Larven erhal-
ten somit reichlicher Nahrung. Diese Beobachtungen
fihrten zu der Annahme, dal die Korpergrofle der
Hummeln modifikatorisch durch die jeweilige Nah-
rungsmenge bedingt wird ! ~%. Bei einigen Arten wie
z. B. Bombus agrorum 3 und Bombus ternarius* ent-
stehen trotz gleichméfiger Zunahme der Arbeiterin-
nen-Anzahl Koniginnen ohne Ubergang. PLOWRIGHT
und JAY ¢ nahmen an, daB fiir die alternative Ent-
wicklung zu der einen oder anderen Form ein
»switching-mechanism* verantwortlich ist.

Die bisherigen Ergebnisse lieen die Frage offen,
inwieweit allein die Nahrungsmenge, die die Larven
* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
1 P.-F. ROSELER, Zool. Jb. Physiol. 74, 178 [1967].

2 F. W. L. SLADEN, The humble bee, London 1912.

3 R. A. CuMBER, Trans. Roy. Entomol. Soc. London 100, 1
[1949].

erhalten, fiir die Determination zu Arbeiterin oder
Konigin verantwortlich ist, oder ob noch andere re-
gulierende Faktoren eingreifen. Vor allem fehlten
Untersuchungen dariiber, worin ein eventueller
»switching-mechanism® bestehen konnte.

Material und Methode

Ich untersuchte die beiden Arten Bombus hypnorum
L. und Bombus terrestris L. Die Volker ziichte ich von
der Nestgriindung an in einer Kombination aus Nist-
und Flugkasten in einem klimatisierten Raum bei ca.
30 °C und ca. 60% rel. Luftfeuchtigkeit 3. In dem Flug-
kasten wird Honigwasser gefiittert, der Pollen wird
direkt in das Nest gegeben. Vilker, die ich auf diese
Weise in Gefangenschaft halte, besitzen immer ausrei-
chende Nahrungsvorrdte. Der limitierende Faktor fiir
die Nahrungsmenge, die die Larven erhalten, wird hier
allein durch das Verhidltnis Anzahl der Arbeiterinnen
zu Anzahl der Larven bestimmt.

Als MaB fiir die Korpergrofle wahlte ich die Fliigel-
spannweite.

Ergebnisse

Bombus hypnorum: In einem B. hypnorum-Volk,
das unter Zuchtbedingungen gehalten wird, entstehen
die ersten Koniginnen etwa 40 — 60 Tage nach dem
4 R. C. ProwriGHT and S. C. JAy, Insect. Sociaux 15, 171

[1968].
5 P.-F. ROSELER, Insect. sociaux 12, 105 [1965].
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Schliipfen der ersten Arbeiterinnen !. Eine typische
Kénigin besitzt eine Fliigelspannweite von ca.
35— 39 mm. Meine Versuche sollten zeigen, ob die
Aufzucht von Koniginnen an eine bestimmte Phase
der Volksentwicklung gebunden ist.

In einem Volk (Nr.1969/17, Abb.1) entfernte
ich am 15.Tag, nachdem die ersten Arbeiterinnen
geschliipft waren, alle Brut bis auf eine Junglarven-
wabe. Das Volk bestand wihrend der Versuchsdauer
aus der Konigin und 23 Arbeiterinnen. Von den ins-
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Abb. 1. Korpergriole (Fligelspannweite in mm) der weib-
lichen Nachkommen in 2 B. hypnorum-Volkern, aus denen
alle Brut bis auf eine Larvenwabe entfernt wurde; Larven wur-
den zu Kéniginnnen aufgezogen (weitere Erkldarungen s. Text).
Die Kreise symbolisieren die Mittelwerte, die senkrechten Li-
nien verbinden den jeweils kleinsten und gréfiten Wert.

gesamt 13 Larven entwickelten sich 6 zu Arbeiterin-
nen und 7 zu Koniginnen. Auch die Larven aus den
folgenden Eiablagen wurden bis auf einige Ausnah-
men zu Koniginnen aufgezogen.

In einem anderen Volk (Nr.1969/21, Abb.1)
entfernte ich bereits am 3. Tag, nachdem die ersten
Arbeiterinnen geschliipft waren, alle Brut bis auf
2 Eiwaben. Gleichzeitig gab ich noch 10 frischge-
schliipfte Arbeiterinnen aus einem anderen Volk
hinzu, so daf} die Larven von der Kénigin und 15
Arbeiterinnen gefiittert wurden. Alle 18 Larven ent-
wickelten sich zu Koniginnen.

In weiteren Experimenten habe ich gepriift, ob
sich auch bereits die ersten Larven, die von der Ko-
nigin nach der Nestgriindung normalerweise allein
aufgezogen werden und Arbeiterinnen ergeben,
unter geeigneten Bedingungen zu Kéniginnen ent-
wickeln konnen. 6 Koniginnen gab ich zur Nestgriin-
dung eine unterschiedliche Anzahl Arbeiterinnen
hinzu. Die Griofle der Nachkommen zeigt die Abb. 2.
Der erste Wert zeigt als Vergleich die Grofle der
ersten Arbeiterinnen, die von Koniginnen allein auf-
gezogen wurden. In diesen 5 Volkern fiitterte eine
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Abb. 2. Korpergrofle der ersten Nachkommen in 6 B. hyp-
norum-Vilkern in Abhidngigkeit von dem Zahlenverhiltnis
Imagines : Larven.

Konigin im Mittel 3,3 Larven. Die anderen Werte
zeigen die Grolle der ersten Nachkommen in den
Volkern, in denen eine Konigin mit Arbeiterinnen
zusammen ein Nest griindete. Durch die Zugabe von
Arbeiterinnen erreichte ich eine Verschiebung des
Verhiltnisses Anzahl der Imagines zu Anzahl der
Larven von 1:2,6 bis 1,2 : 1. In all den Volkern,
in denen eine Imago zwei oder weniger Larven ver-
sorgen mufite, wurden entweder alle ersten Larven
oder einige von ihnen zu Kéniginnen aufgezogen.

Das Verhilinis Anzahl der Arbeiterinnen zu An-
zahl der Larven, das fiir die Aufzucht von Koénigin-
nen notwendig ist, habe ich noch durch folgende
Versuche bestimmt: Ich isolierte Larvenwaben mit
einer unterschiedlichen Anzahl frischgeschliipfter
Arbeiterinnen. Die Ergebnisse bestiatigen die obi-
gen Befunde: Bei einem Zahlenverhiltnis Arbeite-
rinnen zu Larven von 1 : 1,8 wurden noch Kénigin-
nen aufgezogen.

Die verschiedenen Ergebnisse zeigen, dal} bei B.
hypnorum die Nachkommen je nach der Nahrungs-
menge unterschiedlich grof} sind. Die Determina-
tion zu Konigin oder Arbeiterin erfolgt bei dieser
Art also nicht alternativ. Unter Zuchtbedingungen
konnen zahlreiche Zwischenformen entstehen, die
sich von der Morphologie her nicht ohne weiteres
den Arbeiterinnen oder Koniginnen zuordnen las-
sen'. Die Aufzucht von Koniginnen ist in jeder
Phase der Volksentwicklung moglich, auch die ersten
Larven konnen sich zu Kéniginnen entwickeln. Vor-
aussetzung fiir die Aufzucht von Koniginnen ist ein
giinstiges Verhaltnis Anzahl der Arbeiterinnen zu
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31~ Abb. 3. Korpergriole der ersten Nachommen in
19 B. terrestris-Violkern, in denen Koniginnen
29F T T allein die Larven aufzogen, in Abhidngigkeit von
° . der Anzahl der Larven.
i T .
27h I il
g w o | ]’ 1
£ 1l i1 ¢
£ T I oo ® I '}
L ]
= ok T e ¢ ? l
R B |
S J l
g 27}
@
Q.
2)
D 19+
i)
S
b Bombus fterrestris
15+
oL 9 8 7 6 5 3
Anzahl der Arbeiterinnen
Anzahl der Larven, damit diese optimal erndhrt 32

werden konnen.

Bombus terrestris: Ich isolierte Larvenwaben mit
einer unterschiedlichen Anzahl {rischgeschliipfter
Arbeiterinnen und bestimmte das Verhiltnis Arbei-
terinnenanzahl zu Larvenanzahl, das fiir die Auf-
zucht von Koéniginnen notwendig ist. Wie bei B.
hypnorum entstehen Koniginnen nur, wenn eine
Arbeiterin nicht mehr als zwei Larven fiittert; so
wurden noch bei einem Zahlenverhaltnis von 1 : 1,7
Koniginnen aufgezogen, bei 1:2,3 dagegen nur
Arbeiterinnen.

Weiterhin priifte ich im Vergleich zu B. hypno-
rum, ob auch bei B.terrestris Koniginnen in jeder
Phase der Volksentwicklung entstehen kénnen. Die
Abb. 3 zeigt die Grofle der ersten Arbeiterinnen, die
nach der Nestgriindung jeweils von einer Konigin
allein aufgezogen wurden. Die Anzahl der ersten
Arbeiterinnen reichte in den 19 Vélkern von 3 bis 9.
Je weniger Larven eine Konigin aufzieht, desto gro-
Ber sind diese im Durchschnitt und desto weniger
variiert die Grofle. Die grofiten dieser ersten Arbei-
terinnen besitzen eine Fliigelspannweite von 29 bis
30 mm.

Die solitdren Koniginnen zogen mindestens 3
Larven auf. In 9 Versuchen gab ich den Ké6niginnen
Arbeiterinnen zur Nestgriindung hinzu und ver-
suchte so, das Zahlenverhiltnis von 1 : 3 in den op-
timalen Bereich zu verschieben (Abb.4). In 5 die-
ser Volker hatte eine Imago weniger als zwei Lar-
ven zu fittern; trotz dieses optimalen Futterange-
botes fiir die Larven entwickelte sich keine zu einer
Konigin. Die groften Arbeiterinnen hatten eine
Fliigelspannweite von ca. 30 mm.
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Abb. 4. Korpergrole der ersten Nachkommen in 9 B. ter-

restris-Volkern, in denen Koniginnnen mit Arbeiterinnen zu-

sammen die Larven aufzogen, in Abhdngigkeit von dem Zah-
lenverhiltnis Imagines : Larven.

Bei Anwesenheit einer Konigin scheint also die
Aufzucht neuer Koniginnen zu unterbleiben; denn
isolierte Arbeiterinnen hatten noch bei einem Zah-
lenverhaltnis von 1 :1,7 Koniginnen aufgezogen.
Dieses Ergebnis fithrte zu der Arbeitshypothese,
dall bei B.terrestris die Konigin die Aufzucht von
Koniginnen zu hemmen vermag.

In weiteren Versuchen priifte ich, ob die Hemm-
wirkung der Konigin nur auf die allererste Phase
der Volksentwicklung beschréankt oder noch in einem
spiteren Stadium wirksam ist. Wie in den entspre-
chenden Experimenten bei B.hypnorum entfernte
ich in 3 Volkern alle Brut und lief} nur eine Larven-
wabe im Nest. Die experimentellen Angaben fiir die
einzelnen Volker lauten: Volk-Nr. 1968/29, Ver-
suchsbeginn 15 Tage nach dem Schliipfen der ersten
Arbeiterinnen, Volksstarke 21 Arbeiterinnen, Zah-
lenverhaltnis Arbeiterinnen zu Larven 3 :1; Volk-
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Nr. 1968/24, Versuchsbeginn 30 Tage nach dem
Schliipfen der ersten Arbeiterinnen, Volksstiarke 20
Arbeiterinnen, Zahlenverhaltnis Arbeiterinnen zu
Larven 1,2 :1; Volk-Nr. 1969/34, Versuchsbeginn
11 Tage nach dem Schliipfen der ersten Arbeiterin-
nen, Volksstarke 27 Arbeiterinnen, Zahlenverhaltnis
Arbeiterinnen zu Larven 1,7 :1. Die Ergebnisse
zeigt die Abb.5. In allen 3 Volkern wurde keine
Koénigin aufgezogen, obwohl das Verhiltnis fiit-
ternder Arbeiterinnen/Kéniginnen zu Larven mit
1,2 : 1 bis 3 : 1 optimal war.
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Abb. 5. KorpergroB3e der Nachkommen in 3 B. terrestris-Vol-
kern, aus denen alle Brut bis auf eine Larvenwabe entfernt
wurde (weitere Erkldrungen s. Text).

Der Einflull der Kénigin auf die Kasterdetermi-
nation bei B.terrestris soll zusammenfassend an
einem Volk gezeigt werden (Abb. 6). Aus dem Volk
1968/34 habe ich am 31. Tag, nachdem die ersten
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Abb. 6. Korpergrofle der Nachkommen in 3 Teilvolkern, die
aus einem B. terrestris-Volk gebildet wurden (weitere Erkla-
rungen s. Text).

Arbeiterinnen geschliipft waren, 3 neue Volker ge-
bildet. Jedes dieser Teilvilker erhielt Arbeiterinnen
und Larven gleicher Altersstufen:

1. Das erste Teilvolk erhielt die Konigin des Aus-
gangsvolkes. Arbeiterinnen/Konigin-Anzahl: Lar-
venanzahl 2 :1. Es wurden nur Arbeiterinnen
aufgezogen.

P.-F. ROSELER

2. Das zweite Teilvolk erhielt eine andere Konigin.
Arbeiterinnen/Konigin-Anzahl Larvenanzahl
1,1 : 1. Es wurden nur Arbeiterinnen aufgezo-
gen.

3. Das dritte Teilvolk bestand aus Arbeiterinnen
ohne Konigin. Arbeiterinnen-Anzahl : Larven-
anzahl 1,3 : 1. Es wurden Arbeiterinnen und
Koniginnen aufgezogen.

Die Hemmwirkung der Konigin erlischt im Ver-
lauf der Volksentwicklung. In 2 Versuchen gab ich
den isolierten Arbeiterinnen eine alte Konigin aus
Volkern hinzu, in denen bereits Geschlechtstiere auf-
gezogen wurden. Das Zahlenverhaltnis Arbeiterin-
nen zu Larven betrug 1 :1 bzw. 1:1,3. In beiden
Vélkern entwickelten sich Larven zu Koniginnen.

In B. hypnorum-Vilkern entstanden unter experi-
mentellen Bedingungen zahlreiche Zwischenformen
in der Korpergrofle zwischen typischen Arbeiterin-
nen und Koniginnen. Bei B. terrestris liel sich ein
solch kontinuierlicher Ubergang zwischen beiden
Formen nicht nachweisen. In den Versuchen, in
denen Larven zwar optimal erndhrt wurden, eine
Konigin aber die Aufzucht neuer Kéniginnen hemmte,
entstanden Arbeiterinnen nur bis zu einer bestimm-
ten Korpergrofle. Dieser obere Grenzwert in der
GroBle der Arbeiterinnen liegt bei 30 — 35 mm Fli-
gelspannweite. Koniginnen besitzen demgegeniiber
eine Fligelspannweite von 38 — 42 mm. Damit liegt
bei B.terrestris offenbar eine alternative Entwick-
lung zu Arbeiterin oder Kénigin vor.

Die Larve von B.terrestris mul} also in irgend-
einer Phase ihrer Entwicklung zu der einen oder an-
deren Form determiniert werden. Um diese Deter-
minationsphase zu bestimmen, habe ich in 14 Ex-
perimenten Larven verschiedener Altersstufen mit
frischgeschliipften Arbeiterinnen isoliert. Es zeigte
sich, daf} die Determinationsphase in den ersten 3,5
Tagen liegt (Abb. 7). Larven bis zu einem Alter
von 3.5 Tagen, die isoliert wurden, konnten unter
optimalen Bedingungen zu Kéniginnen aufgezogen
werden, idltere dagegen nur zu Arbeiterinnen.

El Larve Puppe
35 73 94
| I _] Arbeiterin
R | Kénigin
105 132
Abb. 7. Entwicklungsdauer von Arbeiterinnen und Konigin-

nen von B. terrestris. Die Determinationsphase (senkrecht
schraffiert) liegt in den ersten 3.5 Larventagen.
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34 Abb. 8. In B. terrestris-Volkern wurden in 3 Ver-
suchsgruppen Larven durch verschiedene Gitter
32t +29Q von der Konigin isoliert (s. Text). Die Abb. zeigt
die jeweilige Versuchsanordnung (unten) und die

gr °+5QQ I GroBe der isoliert aufgezogenen Nachkommen
g (oben).
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Es blieb die Frage zu kldren, auf welche Weise
B. terrestris-Koniginnen die Entwicklung der Lar-
ven steuern. Hierzu fiihrte ich folgende Versuche

durch (Abb. 8):

1. Ich teilte den Zuchtkasten durch ein Gitter in
zwei Abteilungen. Die Maschen des Gitters waren
gerade so grof}, dal zwar die Arbeiterinnen hin-
durchgelangen konnten, nicht aber die Konigin.
Auf der einen Seite des Gitters war die Konigin
mit einigen Puppen, auf der anderen Seite eine
Larvenwabe. Die Larven konnten also nur von
den Arbeiterinnen gefiittert werden; die Arbeite-
rinnen ihrerseits aber hatten Kontakt mit der
Ko6nigin. Wie die Abb. 8 zeigt, wurden in allen
5 Versuchen nur Arbeiterinnen aufgezogen.

2. Ich fiigte in den Zuchtkasten ein engmaschiges
Gitter ein, das auch fiir Arbeiterinnen undurch-
lassig war, und isolierte so eine Gruppe von
frischgeschliipften Arbeiterinnen mit einer Lar-
venwabe. Die isolierten Arbeiterinnen standen
also im Duftkontakt mit der Konigin; sie konn-
ten aullerdem durch das Gitter mit den Arbeite-
rinnen des Hauptnestes Kontakt haben. In die-
sen Versuchen wurden Larven zu Kéniginnen
aufgezogen.

3. Wie in der Versuchsanordnung 2 setzte ich ein
fiir Arbeiterinnen undurchlissiges Trenngitter ein
und isolierte so eine Larvenwabe. In das Haupt-
nest zu der Konigin wie zu der abgeteilten Wabe
kam die gleiche Anzahl frischgeschliipfter Arbei-
terinnen. Alle 24 Stdn. wurden die beiden Arbei-
terinnengruppen gegeneinander ausgetauscht. So
waren alle Arbeiterinnen abwechselnd 24 Stdn.

bei der Konigin und 24 Stdn. auf der isolierten
Wabe. In diesen Versuchen wurden Larven nur
zu Arbeiterinnen aufgezogen.

Die Konigin von B. terrestris beeinfluffit die Lar-
ven also nicht direkt in ihrer Entwicklung. Sie gibt
vielmehr eine Information an die Arbeiterinnen
weiter, die ihrerseits die Aufzucht der Larven regu-
lieren. Die Art der Information ist noch unklar. Da
Hummeln sich nicht gegenseitig fiittern und putzen,
vermute ich, dafl die Konigin eine Substanz im
Nest verteilt, die die Arbeiterinnen wahrnehmen.
Threr Wirkung nach miifite diese Substanz den
Pheromonen zugerechnet werden.

Diskussion

Bei den Hummeln lassen sich bisher zumindest
zwei Formen der Kastendetermination nachweisen.
Den urspriinglichen Typ représentiert die Art B.
hypnorum. Arbeiterinnen und Kéniginnen sind mor-
phologisch nicht exakt geschieden; unter experimen-
tellen Bedingungen konnen alle Zwischenformen in
der Korpergrofie entstehen, die eine kontinuierliche
Reihe von typischen Arbeiterinnen zu typischen
Koniginnen bilden. Die Korpergrofle wird modifika-
torisch durch die Nahrungsmenge bestimmt. Larven
entwickeln sich dann zu Koniginnen, wenn sie opti-
mal ernahrt werden. Ist diese Voraussetzung im
Volk gegeben, so konnen weibliche Larven in jeder
Phase der Volksentwicklung zu Kéniginnen aufge-
zogen werden.

Abgeleitet erscheint dagegen die Art der Kasten-
determination bei B. terrestris. Arbeiterinnen be-
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sitzen eine maximale Korpergrofle und es gibt keine
Ubergiinge zur GroBe der Koniginnen. Damit ist die
Differenzierung der Kasten schon weiter fortge-
schritten. Die Entwicklung zu der einen oder ande-
ren Form erfolgt alternativ. Die Determinations-
phase liegt in den ersten 3,5 Larventagen; altere
Larven kénnen nur noch zu Arbeiterinnen aufgezo-
gen werden. Auch bei B.terrestris ist eine optimale
Erndhrung der Larven Voraussetzung fir die Ent-
wicklung zu Koniginnen. Die Aufzucht der einen
oder anderen Form vermdgen Koniginnen und Ar-
beiterinnen jedoch zu regulieren. Von der Nest-
griindung an gibt die Kénigin einen Hemmstoff ab,

KASTENDETERMINATOIN BEI B. HYPNORUM UND B.TERRESTRIS

der die Aufzucht von Koniginnen unterdriickt. Die
Hemmwirkung erlischt erst gegen Ende der Volks-
entwicklung. Die Versuche mit Trenngittern deuten
darauf hin, daf} die Konigin ein Pheromon im Nest
verteilt, das die Arbeiterinnen veranlalit, Larven nur
zu Arbeiterinnen aufzuziehen. Diese Regulation der
Kastenbildung verbunden mit der Determinations-
phase in der scheint dem
.switching-mechanism® zugrunde zu liegen. Wo-
durch letztlich aber die Determination der Larven
erfolgt und welche differentiellen Entwicklungspro-
zesse in den Larven ausgelost werden, bleibt noch

Larvenentwicklung

zu untersuchen.



