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Anmerkungen zu Bau und Funktion
sexualdimorpher Antennenstrukturen bei Maskenbienen
(Hymenoptera, Anthophila, Colletidae)’

Zusammenfassung Der auffallende Sexualdimorphismus im Scapus der Maskenbienen (Hylaeus F.) wird
durch ein spe21elles Paarungsverhalten erklért. Es ist anzunehmen, dass wihrend der Kopulation die Fiihler der
Weibchen in Gruben zwischen Scapus und Frons der Mannchen festgehalten werden. Uber sekretorische Flichen
auf der Scapusriickseite des Ménnchens und spezielle chemosensitive Antennenbereiche des Weibchens kann eine
Kommunikation zur Erkennung der Artzugehérigkeit, des Geschlechts und des Sexualstatus stattfinden. Entspre-
chende morphologische Strukturen werden daraufhin untersucht.

Summary Remarks on structure and function of antennal sexual dimorphism in the genus Hylaeus F.
(Hymenoptera, Anthophila, Colletidae). — The conspicuous sexual dimorphism in bees of the genus Hylaeus F. is
explained by distinctive behaviour during mating. It is probable that during copulation the antennae of females are
held immobile in the grooves between scape and frons of the males. Communication on species identity, sex and
sexual status may take place through the secretory areas on the reverse side of the scape in the male and special

chemosensitive antennal areas in the female. The relevant morphological structures are investigated.

1. Einleitung

Die Arten der Maskenbienen Hylaeus FaBRICIUS gelten
als merkmalsarm und schwierig zu unterscheiden. Die
alten Autoren nutzten zur Determination vor allem
Kennzeichen des Kopfes, des Propodeums und des Ter-
gum 1. Wihrend die beiden letztgenannten zwischen
den Geschlechtern korrespondieren, besteht bei den
Farb- und Strukturmerkmalen des Kopfes ein ausge-
pragter Sexualdimorphismus. Mit nur wenigen Aus-
nahmen (in der Paldarktis nur H. /ineolatus (SCHENCK))
besitzen die Ménnchen eine ,.komplette Maske, d. h.
die Gesichtsseiten an den Orbiten, der Clypeus und die
Supraclypealarea sind weify oder gelb gezeichnet, wih-
rend sich die helle Farbung bei den Weibchen norma-
lerweise auf ein Seitenflecken-Paar beschrinkt (Abb.
1). Der deutsche Name ,Maskenbienen* nimmt Bezug
darauf. Im Grunde ist dieses geschlechtsspezifische
Merkmal eine Apomorphie fiir Hylaeus, zu dem unter
den Bienen nur bei den systematisch weit entfernten
Allodapini (Braunsapis MICHENER: Apidae) eine gewis-
se Parallele besteht.

Farbmerkmale konnen jedoch durch konkrete ontoge-
netische Entwicklungsbedingungen, vor allem die
Temperatur, deutlich modifiziert werden. Als Struktur-
merkmal ist deshalb die Bildung des Grundgliedes der
Fiihler, des Scapus, von besonderer Bedeutung, denn
dieser ist bei den Geschlechtern sehr unterschiedlich.
Aculeate Hymenopteren besitzen hidufig ,gekniete*
Antennen, bestehend aus einem verldngerten Scapus

Herrn Prof. Dr. Dr.h.c. BERNHARD KLAUSNITZER zur Voll-
endung des 70. Lebensjahres in herzlicher Verbundenheit
gewidmet.

und dem Flagellum, das iiber ein basales Gelenkglied,
den Pedicellus, abgewinkelt gehalten wird. Die Anten-
nen der Weibchen haben 12 Glieder, die der Mannchen
(meist) deren 13. Der Scapus ist beim Weibchen
schlank und anndhernd zylindrisch geformt, wahrend
es beim Minnchen unterschiedlichste Bildungen gibt,
die zum Teil geradezu luxurierend ausgeformt erschei-
nen. Die Bedeutung dieses Unterschieds zwischen den
Geschlechtern ist bisher nicht schliissig erklédrt worden,
aufler dass man natiirlich allgemein auf eine Funktion
im sexuellen Kontext schlieflen kann. Bei den kleinen
agilen Hylaeus-Arten, die sich nur sehr kurz paaren,
sind direkte Beobachtungen kaum verfiigbar. Detail-
lierte Daten liegen nur von TorcHio (1984) an Hylaeus
leptocephalus Morawitz vor. Die vorliegende Arbeit
zeigt Indizien fiir eine Funktion der Scapusbildungen
bei der Partnererkennung auf.

2. Scapusformen bei Hylaeus-Arten

In der Grundform ist der Scapus der Hylaeus-Arten
stabformig, etwas schlanker als das Flagellum und etwa
so lang wie drei bis vier Flagellumglieder. Zur Basis
verjiingt er sich, und ein davon abgesetzter, anndhernd
kugelférmiger Gelenkkopf bildet die Einlenkung in die
Fiihlergrube auf der Stirn. Am oberen Ende des Scapus
befindet sich eine mehr oder weniger ausgeprigte Im-
pression, in der das Basisglied des Flagellums ansetzt.
Diese Scapusform ist bei den Weibchen durchgehend
vorhanden. Bei den Minnchen kann der Scapus sehr
unterschiedlich geformt sein; er ist oftmals so charakte-
ristisch fiir die Spezies, dass Osycniuk (1970) es fiir
angebracht hielt, in ihrem Bestimmungsschliissel den
Zeichnungen von Masken der Minnchen jeweils auch
eine Abbildung der Scapusform und -firbung hinzuzu-
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fugen. Als Modifikation ist der Scapus erweitert, von
einfachen Verbreiterungen bis zu Kegel-, Ellipsoid-
und Schildformen. Auch die Kugelgestalt ist bekannt.
Wihrend die funktionelle Vorderseite des Scapus (sei-
ne morphologische Unterseite) sich konvex wolbt, ist
die in Normalhaltung der Stirn zugewandte Riickseite
(die morphologische Oberseite) abgeflacht bis deutlich
ausgehohlt (Abb. 2).

Erweiterte Scapusformen finden sich bei zahlreichen
Arten mehrerer paldarktischer Subgenera, schildférmi-
ge Bildungen zum Beispiel in den Untergattungen Pro-
sopis Fasricius und Dentigera Porov oder bei afrotro-
pischen Nothylaeus-Arten. Extreme Scapus-Erweite-
rungen kennzeichnen sogar eine ganze Artengruppe,
die als Untergattung Lambdopsis Popov eingefiihrt ist.
Die Minnchen ihrer Mitglieder besitzen einen schild-
formig erweiterten Scapus (Abb. 3). Im Extrem ist er
bei H. rinki-Minnchen gut doppelt so breit wie hoch,
eine sofort auffallende Struktur. MEHELY (1935), der die
Untergattung erstmals definierte, nahm merkwiirdiger-
weise keinen Bezug darauf; er stellte den ,,Jambdafér-
migen Anhang des 7. Sternits* als Kennzeichen einer
»sehr einheitlichen Untergattung® heraus. Auch Porov
(1939) erwihnt die Scapusbildung in seinen Untergat-
tungs-Definitionen nicht, obwohl keine Bestimmungs-
tabelle seit FORSTER (1871) auf dieses Merkmal ver-
zichten kann. Erst DaTHE (1980, 2007) bezeichnet den
schildartig erweiterten Scapus des Minnchens aus-
driicklich als wesentliches Gruppenmerkmal fiir Laimb-
dopsis®

3. Der Scapus des Hylaeus (Mehelyana) friesei
(ALFKEN, 1904)

Das Subgenus Mehelyana SANDHOUSE ist in mehrfacher
Hinsicht ein Extrem. [hm gehért nur eine Art des siid-
westlichen Balkans an, tber die erst wenig bekannt
wurde. Mit 8 bis 10 mm Kérperldnge ist H. firiesei ver-
gleichsweise grof}, robust gebildet, wobei ausnahms-
weise das Minnchen grofer ist als das Weibchen. Der
Kopulationsapparat des Minnchens ist eine einzigarti-
ge, im Vergleich riesige Sonderbildung, die einen
Grofiteil des Abdomens ausfiillt; das Gesicht mit den
Impressionen entlang der Orbiten, der stark verbreiter-
ten Supraclypealarea und den groflen schildartigen
Scapi (Abb. 4) erscheint geradezu bizarr im Vergleich
zu den anderen, konventionell schlichten Hylaeus-Ar-
ten. Dennoch moge uns die Art hier als Modell dienen,
um die Spezifika der Scapus-Konstruktion bei Hylaeus
deutlich abzubilden.

Das Minnchen besitzt nicht nur den erweiterten Scapus
mit einer tiefen Nut auf der Riickseite, auch die auffal-
lend eingedriickten Gesichtsseiten scheinen dazu in

* Allerdings ist kiirzlich eine Ausnahme bekannt geworden,
H. melba (W ARNCKE, 1992), bei dem die & einfache, schlan-
ke Scapi besitzen, weswegen librigens WARNCKE selbst das
Subgenus verkannte.

Beziehung zu stehen. Bei entsprechender Scapushal-
tung bilden beide zusammen einen annihernd dorso-
ventral verlaufenden Hohlraum mit einer Innendurch-
messer von etwa 0,2 mm. Es fehlt die Beobachtung —
die Art ist extrem selten —, aber man kann sich gut
vorstellen, dass das Flagellum des Weibchens (Auflen-
durchmesser am 8. Glied 0,18 mm) wie ein Schliissel
zum Schloss in den ménnlichen Scapushohlraum passt
(Abb. 5). Moglicherweise wird nur das Fiihlerende in
die Furche gelegt, denn die Hohlung erscheint am obe-
ren Rand geschlossen. In Ubereinstimmung damit fin-
den sich umgrenzte sensorische Areale an der Untersei-
te der Fiihlerglieder 3 bis 12 des Weibchens. Offen-
sichtlich korrespondieren diese mit verteilten Poren in
der Oberfldche der ménnlichen Scapus-Nut, die Aus-
fihrginge exokriner Driisen darstellen diirften. Der
Eingang zur Héhlung des Scapus (im Bild rechts) ist
etwas erweitert und zeigt eine glatte Fldche mit ko-
nischen Sensillen (Tastsinn?). Zum Fundus schlief3t
sich eine schuppige Struktur mit glatten Réndern an,
die sich von der Mitte an deutlich in ihrer Richtung und
zu gefransten Schuppenrdndern hin verdndert (Abb. 6,
Detailbild links). In der Mitte oben konzentrieren sich
besonders zahlreiche Poren in einer rauen Skulptur
(Abb. 6, Detailbild rechts). Uber die tatséchliche funk-
tionelle Lagebeziehung zu den Porenplatten der weib-
lichen Flagellen kann nur die direkte Beobachtung be-
finden.

4. Diskussion

Die Befunde signalisieren einen plausiblen Zusammen-
hang der betrachteten sexualdimorphen Strukturen mit
bestimmten Funktionen im Sexualverhalten von Hylae-
us-Arten. Zur erfolgreichen Verpaarung miissen jeweils
prizise Informationen iiber die Artzugehorigkeit, das
Geschlecht und den Sexualstatus des Partners ermittelt
und ausgetauscht werden. Dazu sind die sensorischen
Koérperpole prédestiniert. Anhand unserer Befunde ist
zu vermuten, dass die Weibchen verschiedener Hylae-
us-Arten bei der Paarung ihre Fithler unter den Scapus
des Minnchens stecken. Das Verhalten ist anscheinend
bei Arten mit erweitertem Scapus besonders ausgeprégt
— oder auch nur besonders auffallend.

Wie schon WALTHER (1981, 1983) befand, stellen die
antennalen Sensillenmuster bei Hymenopteren fiir phy-
logenetische Analysen gut verwertbare Merkmale dar.
AuBlerdem unterscheiden sich darin generell die Ge-
schlechter. Die nihere Betrachtung der Mikrostruktur
an unserem Objekt bestitigt diese Feststellungen. Auf
den Antennen der untersuchten Hylaeus-Weibchen fin-
den sich im distalen Bereich Felder mit zahlreichen Po-
renplatten (Sensilla placodea), die allgemein als olfak-
torische Rezeptoren gelten. Sie sind ca. 12 pm im
Durchmesser, grofler und dichter beieinander als beim
Minnchen, das allerdings ebenfalls entsprechende Are-
ale auf den Flagellen besitzt. Der ménnliche Scapus ist
auf der Riickseite mit sekretorischen Flidchen ausge-
stattet, tiber die eine chemische Kommunikation veran-
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Abb. 1: Sexualdimorphismus in der Gattung Hylaeus, Beispiel H. nigritus (FABriciUs), & und Q. Neben der auffilligen Maske ist auch das
Grundglied der Antennen, der Scapus, bei den Geschlechtern meist sehr unterschiedlich gestaltet.

Abb. 2: Hylaeus dilatatus (KIRBY) (= H. annularis auct.), 3. Auf der Riickseite des Scapus (rechts) befindet sich eine tiefe Furche, etwa so
tief und weit wie das Fiihlerende des Weibchens.

dilatatus rinki pfankuchi euryscapus scutellatus melba

Abb. 3: Charakteristische Scapusformen bei Ménnchen der Untergattung Lambdopsis: H. dilatatus (Kirsy), H. rinki (Gorski), H. pfankuchi
(ALFKEN), H. crassanus (WARNCKE), H. euryscapus FORSTER, H. scutellatus (SpmoLa), H. melba (WARNCKE). — Nach Dariz: 1980, verdndert.
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Abb. 4: Hylaeus fi-iesei (ALFKEN), 3; links frontal, rechts von seitlich unten. Der Scapus besitzt auf der Riickseite eine Hohlrinne, die mit der

Impression entlang der Orbiten korrespondiert.

Abb. 5: Hylaeus friesei (ALFKEN). Links Scapus des Ménnchens (Riickseite; links dorsale, rechts ventrale Seite), rechts Flagellum des Weib-
chens ventral. Nach Form und GréBe passt das Ende des weiblichen Flagellums in die Aushéhlung des mannlichen Scapus. Auf der hellen

Flagellumflache sind deutlich Porenplatten erkennbar (Pfeil).

lasst werden kann. Houston (1975) berichtete bei
Minnchen australischer Hylaeus iiber sekretorische
Scapus-Areale, die bei den einzelnen Arten sehr unter-
schiedlich in Form und Gréfe ausgebildet sind. Die al-
len gemeinsame Sekretionsfunktion konnte er mit his-
tologischen Untersuchungen belegen.

Im iibrigen zeigte sich im Nachgang — wenn man weil3,
worauf man achten muss — dass offenbar auch weniger
luxurierend gebildete Scapi fiir diese Art der Kommu-
nikation geeignet und entsprechend ausgestaltet sind.
Bei einer Reihe von Arten mit schlankerem Scapus be-
findet sich auf der Innenseite eine deutliche Aushoh-

lung, die zur Fixierung der weiblichen Antenne dienen
kann (Beispiel H. difformis EVERsMANN, Abb. 7). Ande-
re Minnchen, so etwa Nesoprosopis-Arten der Orienta-
lis (Abb. 8), besitzen einen scharfen Grat entlang der
Orbiten, der durchaus als Einrichtung zur Fiihrung und
Fixierung weiblicher Antennen interpretiert werden
darf. Es ist selbstverstdndlich notwendig, diese Vermu-
tungen durch die Beobachtung zu erhirten, aber die In-
dizienkette ist zunéchst vollstindig.
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Abb. 6: Hylaeus friesei (ALFKEN). Linker Scapus des Mannchens (REM-Aufnahime). Links Totalansicht der Riickseite (Orientierung wie in
Abb. 5), rechts Details der Oberflidche im distalen Bereich der Hohlung (Pfeil). Zwischen den Schuppen der Fléche befinden sich Poren, die

als Driisenéffnungen dienen kénnen.

Abb. 7: Hylaeus difformis (EversmaNN), 3. Der relativ schlanke
Scapus ist auf der Innenseite eingedriickt.

Vergleichbare Strukturen und Verhaltensweisen in Be-
zug zur Scapusbildung sind von anderen Bienen nicht
beschrieben. Allerdings ist das Prinzip der chemischen
Kommunikation im Paarungsverhalten, bei dem die
Weibchen mittels bestimmter Kérperanhiinge voriiber-
gehend fixiert werden, gut bekannt. So berichtete Os-
TEN (1989) von spezialisierten Mandibel- und Tarsen-
bildungen bei Holzbienen (Xylocopini). WITTMANN &
BrocHTEIN (1995) beschrieben epidermale Duftdriisen

Abb. 8: Hylaeus (Nesoprosopis) matsumurai BRiDWELL, . Art mit
schlankem Scapus, aber Leisten entlang der Orbiten (Pfeil) kénnen
zur Fixierung der Antennen der Weibchen dienen.

in den vorderen Basitarsen verschiedener Arten von
Megachilidae. Bei diesen sind Teile der minnlichen
Mandibeln und Kopfkapseln so modifiziert, dass die
Weibchen damit festgehalten und ihre Antennen in
Kontakt mit den Driisenausgéingen gebracht werden
konnen. Diesbeziiglich gut untersucht ist Megachile
willughbiella KirBy, bei der die Minnchen deutlich er-
weiterte und farblich abgesetzte Basitarsen I besitzen.
In der Paarung driickt das Mannchen mittels seiner
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Fronttarsen die Flagella des Weibchens auf dessen
Frons, wobei die Enden der Flagellen in Aussparungen
an der Mandibelbasis gepresst werden. In dieser Lage
wird das Weibchen weitgehend immobilisiert und zur
Wahrnehmung chemischer Signale aus den Tarsen ver-
anlasst. Gleichzeitig bedeckt das Mannchen mit seinen
verbreiterten, lange Borsten tragenden Tarsen die Kom-
plexaugen des Weibchens. Das optische Signal fithrt
zur Beruhigung des weiblichen Tieres. Weitere Struk-
turen, die einem insgesamt sehr komplexen Verhalten
dienen, sind vorhanden und werden ebenfalls disku-
tiert. Hier moge es geniigen, das Funktionsprinzip als
mogliche Parallelentwicklung zu erkennen.

WittMANN & BLocHTEIN (1995) weisen schlieBlich auf
ghnliche Verhiltnisse bei manchen Spheciden hin.
Moglicherweise bestehen auch Parallelen zwischen be-
stimmten Grabwespen und Hylaeus. Von beiden Grup-
pen sind frontale Fiihlerkontakte der Partner bei der
Paarung bekannt. BLoscH (2000: Abb. 29) zeigt ein
Foto, auf dem die Antennen des Weibchens eines Oxy-
belus argentatus CurTis zwischen den Clypeuszidhnen
des Minnchens festgehalten werden. In jedem Falle
darf begriindet vermutet werden, dass die besondere
Bildung des Scapus der Hylaeus-Méannchen in diesem
Kontext von funktioneller Bedeutung ist. Das Verhal-
ten kann moglicherweise uraltes Spheciden-Erbe sein;
andererseits wire es aber auch nicht verwunderlich,
wenn die Erkennungsweise der Artzugehdérigkeit und
der Geschlechter mittels der daftir ohnehin pradesti-
nierten Antennen mit ihren chemischen Sinnesorganen
vor allem funktionell determiniert ist und sich mehr-
fach unabhingig entwickelt hat.
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