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1. Einleitung

Um seinen Wirt parasitieren zu konnen, mull ein entomophager Parasit drei
Schritte vollzichen: Er muf 1. das Wirts-Habitat finden, 2. im Habitat den Wirt
selbst finden und 3. den gefundenen Wirt annehmen (Frawnz, 1961). Die bisher
veroffentlichten Arbeiten tiber Annahme und Ablehnung aufgefundener Wirte
(Wirtsauslese) behandeln fast ausschlieBlich solche Parasiten, deren Wirte fast
oder ganz unbeweglich sind: Eier, Puppen, Schildlduse, Aleurodidenlarven usw.
Diese konnen von den legebereiten Weibchen ungestért betastet und untersucht
werden. Anders dagegen ist es, wenn die Wirte beweglich sind und auf Beriih-
rungen mit Flucht oder Abwehr reagieren. Dann ist ein Abtasten vor der Eiablage
erschwert oder gar unmoglich (Urryerr, 1949). Sind die Abwehrbewegungen
stark genug, so kann die Parasitierung in manchen Fillen sogar ganz verhindert
werden. Quantitative Untersuchungen iiber die Auswirkung solcher Verhaltens-
weisen des Wirtes auf die Stérke der Parasitierung liegen bisher jedoch kaum vor.

Fiir entsprechende Experimente erschienen Blattlause als Wirte besonders ge-
eignet. Sie sind verhéltnism#Big leicht in schneller Generatioaenfolge zu ziehen
und fithren gegen ihre Parasiten Abwehrbewegungen aus. Damit boten sie die
Moglichkeit, durch Auswahl und Vergleich geeigneter Arten und Altersstufen den
Einflufl unterschiedlich starker Abwehrbewegungen auf das Ausmall der Para-
sitierung durch eine polyphage Sehlupfwespe zu bestimmen. Gegen die im Innern
lebenden Parasiten werden bei einigen Blattlausarten auch Abwehrreaktionen des
Blutes durchgefiihrt, welche deshalb in die Untersuchungen einbezogen werden
konnten. Als Parasit diente die Zehrwespe Aphelinus semiflavus How.* Weil
sich ihre Wirte teilweise heftig zur Wehr setzen, beriihrt sie diese vor dem Anstich
nur selten. So war es besonders interessant, ihr Verhalten bei Annahme und
Ablehnung ihrer Wirte zu beobachten und zu analysieren. AufBlerdem ist sie
gentigend polyphag, so dafl die Suche nach solchen Wirtsarten, welche zur Kldrung
der hier aufgeworfenen Fragen besonders beitragen konnten, Erfolg versprach,

Dem Bundesministerium fiir Ernihrung, Landwirtschaft und Forsten danke ich fiir
die Gewdhrung von Mitteln fiir diese Untersuchungen.

II. Material und Methode

Die Schlupfwespen fiir die Experimente sind einer Zucht entnommen, welche bisher itber
rund 40 Generationen durchgefiibrt worden ist. Erstmalig traten die Tiere unter nicht mehr
rekonstruierbaren Umsténden in einem Gewichshaus des Instituts fiic Pflanzenkrankheiten
in Bonn auf, Als Wirte fiir die Zucht dienten vor allem Myzus persicae (SuLz.) (Pfirsichlaus)
und Macrosiphon solani Kitrer (Kartoffellaus). Auch mit Myzodes ligustrs Most. und
Acyrthosiphon onobrychis B.p.F. war eine Vermehrung immer leicht zu erreichen. My.
persicae wurde vor allem auf Ritben (Beta vulgaris), Kohl und Tulpen gehalten, Ma. solons
auf Tulpen und keimenden Kartoffeln, 4, onobrychis auf Vicia faba. Myzodes ligustri lief sich
leicht auf abgeschnittenen und in Vasen gestellten Ligusterzweigen vermehren. Die anderen
Pflanzen waren jeweils eingetopft. Von den Versuchsarten Rhopalomyzus ascalonicus
(Donge.) (Zwiebellaus) und Myzotozoptera tulipaella Taros. (Tulpenlaus) wurde erstere auf
Tulpe, Kiichenzwiebel und vereinzelt auf Viola tricolor, letztere auf Tulpe gezogen. Uber-
haupt hat sich die Tulpe als besonders giinstige Wirtspflanze fiir Zuchten verschiedener

* Fir die Bestimmung michte ich Frau Dr. M. BENDEL-JANSSEN meinen Dank aussprechen,
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Blattlausarten erwiesen. Die Vermehrung erfolgte hier fast immer schnell und fiihrte zu
einem sehr dichten Blattlausbesatz. Von Tulpen wanderten die Liuse erst ab, wenn die
Pflanzen vollig abstarben, wihrend sie bei anderen Wirtspflanzen offenbar viel stirker von
deren physiologischem Zustand abhingig sind. Selbst auf abgeschnittenen und in kleine
Vasen gestellten Tulpenblittern hielten sich die Tiere durchschnittlich noch eine Woche lang.
Wegen der Ubersichtlichkeit dieser Blidtter war das fiir manche Versuche von groBem Vorteil.

Die Zucht von 4. semiflavus erfolgte groBtenteils in einer Gewichshauskabine, in welche
blattlausbesetzte Pflanzen hineingestellt wurden. Durch Zusatzbeleuchtung mittels Leucht-
stofflampen konnte hier die Tageslichtdauer im Herbst, Winter und Friihjahr auf tdglich
16 Stunden ergénzt werden. Die Parasiten bewegten sich frei in der Kabine. Sie vermehrten
sich allerdings stérker, wenn sie mit den Blattliusen und deren Wirtspflanze unter einen
Glaszylinder gebracht wurden, der oben mit feiner Gaze tiberspannt war. Obwohl dabei
ein gewisser Gasaustausch méglich blieb, wirkte sich jedoch der AbschluB durch den Zy-
linder auf viele Pflanzen negativ aus, so daf} die Liéuse rasch abwanderten und starben. Der
Zylinder muBte deshalb meistens nach wenigen Tagen wieder entfernt werden. Am emp-
findlichsten war dabei Vicia faba, am besten bewihrte sich dagegen auch hier die Tulpe,
welche auf den Glaszylinder kaum reagierte.

Die fiir die Versuche benotigten Parasiten blieben nach dem Schliipfen mindestens bis zum
5. Lebenstag innerhalb von groBen Zuchtzylindern auf Kohl- oder Tulpenpflanzen, die stark
von My. persicae befallen waren; denn andere Experimente hatten gezeigt, daBl die volle
Hohe der tiglichen Eiproduktion erst nach mehreren Tagen erreicht wird, dann aber einige
Zeit ungefihr gleich bleibt.

Versuche, bei denen die Anzahl der Legeakte ermittelt werden sollte, lieBen sich auf
Blattern oder Blattstiicken durchfiihren, die sich einzeln in Petrischalen befanden. Durch
Zufigung eines feuchten Wattebausches bleiben solche Blétter 2 Tage lang geniigend turges-
zent. Am besten eigneten sich auch hier wieder Tulpenblatter. Sollte der Anstich beob-
achtet werden, so wurde abgewartet, bis sich die Blattlduse groBtenteils auf der Blattfliche
festgesaugt hatten. Tiere, die sich auf der abgewandten Blattseite festsetzten, wurden ent-
fernt. Durch Festkleben des Blattes mittels Stiarkekleister konnte eine Blattseite in vielen
Fillen auch unzuginglich gemacht werden. Nach Zugabe von Aphelinus-Weibchen wurde
die Petrischale dann mit einer Glasscheibe bedeckt und durch ein Binokular bei Tageslicht
und Zimmertemperatur beobachtet.

Die Wirte waren auf diese Weise regellos tiber die Blattilache verteilt. Eine willkiirliche
Anordnung und damit planm#Bige Verteilung hitte nur durch Festkleben der Léuse erreicht
werden konnen. Darauf muBite aber verzichtet werden, weil es die Abwehrbewegungen
beeintrichtigt hitte. Nach Versuchen von Urrywmrr (1949) mit Chelonus texanus CrEss.
bestand kein signifikanter Unterschied im Parasitierungserfolg, wenn die Wirtseier (Ephestia
kuehniella) gleichmiBig oder nach dem Zufall iiber die Blattfliche verteilt wurden. AuBer-
dem #nderte sich in den hier geschilderten Experimenten die Anordnung der Tiere langsam
withrend des Versuches, weil immer wieder einzelne Liuse ihre Stechborsten aus dem Blatt-
gewebe herauszogen und einen anderen Platz aufsuchten.

Die Wirte in den Versuchen gehdrten meistens bestimmten Altersstufen an, weil diese
leichter einheitlich zu erhalten waren als gleiche Hiutungsstadien. Der groBte Altersunter-
schied innerhalb dieser Stufen betrug 24 Stunden (bei Rh. ascalonicus in einigen Fillen
48 Stunden). Da alle in der GroBe nach oben oder unten deutlich von der Mehrheit ab-
weichenden Exemplare auBerdem vor Beginn der Experimente entfernt wurden, waren die
Versuchstiere auch in dieser Hinsicht jeweils ziemlich einheitlich.

III. Biologie

Aphelinus semiflavus ist rand 1 mm lang. Kopf und Thorax sind schwarz,
das Abdomen ist im Normalfall bernsteingelb. Die erste Artheschreibung hat
Howarp (1908) gegeben. Sie wurde von JANSSEN (1961) ergéinzt. Die Art tritt
vorwiegend im bolarktischen Gebiet auf, wurde aber in Deutschland bisher noch

11 Beitr. Ent. 14
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nicht nachgewiesen (Jansspy, 1961) Anschemend bevorzugt sie die warmeren
Bereiche Ihre Biologie 1st bereits von Hartrey (1922) ausfubrlich beschmeben
worden, so dafl hier kurze Angaben und einige zusatzliche Beobachtungen genu-
gen, die fur das Verstandnis des Nachfolgenden wichtig sind,

Nach Hartiry (1922) sind Mannchen von 4 semaflavus sehr selten Unter mehr als
900 Tieren fand er nur 7 mannliche Die normale Vermehrung war dort also thelytok
parthenogenetisch In den eigenen Zuchten waren dagegen die Mannchen meistens etwas
i der Uberzahl, und es fand rem arrhenotok parthenogenetische Vermehrung statt Auch
begattete Weibchen hatten noch mannliche Nachkommen Mannchen und Weibchen ver
hielten sich daber zahlenmafig etwa wiel 2, doch st das Geschlechterverhaltnis wohl von
auberen Bedmgungen abhangig (vergl. FLANDERS, 1939, 1946) Dieser Unterschied m der
Fortpflanzungsweise konnte darauf himndeuten, daf es sich be1 den von HARTLEY unter
suchten Tieren um eme andere Rasse gehandelt hat Vax pEN Boscr (1957) unterscheidet
emen uniparentalen (also thelytok parthenogenetischen) Stamm aus Israel und emen bi
parentalen aus Frankreich Allerdimgs schlieBen sich nach FLawDers (1945) ber Hymeno
pteren thelytoke und arrhenotoke Parthenogenese nicht gegenseitig aus, sondern sind teil
weise von AuBenfaktoren abhangig ScHLINGER & HarL (1959) bestatigen das msbesondere
auch furd semaflavus Sie erhielten von unbegatteten Weibchen bei 65 —72°F (ca 18 —22°C)
2-5%, Mannchen, be1 78 —85 °T' (25,56 —29,5 °C) dagegen 999, Mannchen Es handelte sich
dabe: um emen hauptsachlich aus Israel importierten Stamm, dessen Artgleichhert mit der
amerikanischen Form die Autoren bezweifeln Aber auch diese Feststellungen widerspre
chen den Beobachtungen an der hier durchgefuhrten Zucht, weil unbegattete Weibchen hier
gerade be1 Zimmertemperatur nur mannliche Nachkommen hatten

Ber der Suche nach Wirten lauft das Weibchen mit leicht gespreizten und
unablassig vibrierenden Fuhlern regellos uber die Blattflache Hat es emne Laus
wahrgenommen (was nur auf etwa 1 mm Entfernung moglich 1st), so nimmt es
die Fuhlerschafte zusammen und wendet sich 1hr zu Nun folgt eine erste Unter
suchung des Wirtes mit Hilfe der Fuhler Die Geileln werden daber nur kurz
fristig und vorsichtig nach vorn gestreckt, wober sie sich schnell auf- und ab-
bewegen, die Laus jedoch nur ausrahmsweise und offenbar zufallig beruhren, aber
niemals abtasten (Fig 1) Diese Untersuchung des Wirtes dauert sehr verschieden
lange Manchmal erfolgen Anstich oder Ablehnung sofort, manchmal erst nach

Fig 1 Weibchen von
A semaflovus How ber
aullerer Untersuchung
emer Zwiebellaus Die
Fuhlersindleicht vorge
A\ 4 streckt, beruhren aber
La dasBOpfer n10ht3 (Ver
R &« . groBerung etwa 35X
¥ 3@&(@ y % [PhotoH SCHNEIDERS]}
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mehreren Minuten. Wahrend der Untersuchung pendelt das Weibchen oft bei
angelegten Fithlern mit dem Vorderkérper leicht hin und her. Der Zweck dieser
Bewegung ist einstweilen unklar. Sie konnte dazu dienen, das Bild der Laus im
Komplexauge zu verschieben und so eine bessere Lokalisation und eventuell auch
eine Abschitzung ihrer Grofle zu ermoglichen (s. S. 170/171). Andererseits finden
Legeakte auch bei absoluter Dunkelheit statt, wie entsprechende Versuche gezeigt
haben. Oft fithrt ein Weibchen wahrend der Untersuchung einer Laus plotzlich
typische Putzbewegungen aus, die sicher als Ubersprunghandlung zu deuten sind,
also als Anzeichen ,iiberstarker Erregung, die sich auf dem natiirlichen Wege
nicht zu entladen vermag® (TINBERGEN, 1952, S. 108). In anderen Fillen sitzen
die Weibchen lingere Zeit vollig regungslos vor der Laus. Tupft man dann mit
einem diinnen Pinsel hinter dem Parasiten in schnellem Rhythmus mehrmals auf
die Blattfldche, so beginnt das Pendeln und Fiihlerspiel erneut und fithrt dann oft
sehr schnell zum Anstich. Anscheinend wird also durch die leichte Vibration
das Erregungsniveau des Weibchens erhohs.

Nimmt der Parasit die Laus an, so dreht er sich um 180°, streckt den leicht
abwirts gebogenen Legestachel riickwérts heraus und fithrt den Koérper vorsichtig
etwas zuriick, bis die Spitze des Stachels die Laus trifft. Meistens konnen nur
solche Tiere angestochen werden, die ibre Stechborsten in das Blattgewebe ein-
gesenkt haben und sich deshalb nicht forthewegen kénnen. Das Ei wird schlieB3-
lich an einer beliebigen Stelle in die Laus abgelegt.

Die Weibchen lebten als Imago bei Zimmertemperatur im Mittel etwa 20 bis
30 Tage lang und sind in der Lage, tiglich Eier abzulegen. Sie ernshren sich
offenbar vom Honigtau, aber auch von der Koérperflissigkeit der Wirte, wie es
auch schon von Aphelinus lapisligni (Roorwoop, 1917), A. meli (LoNDIE, 1924),
A. jucundus (Grisworp, 1926) und 4. marlatti (McLrop, 1938) berichtet wird.
Nach HarTrey (1922) werden allein dadurch téglich etwa 3—5 junge Blattliuse
abgetotet. Durch diese Verhaltensweise ist zwar einerseits die Anzahl der unmit-
telbar vernichteten Blattliuse erhoht; andererseits mull das Weibchen aber
mehr Wirte aufsuchen und anstechen, als es der Anzahl seiner Nachkommen
entspricht. Zur Aufrechterhaltung der eigenen Populationsdichte ist also eine
entsprechend héhere Wirtsdichte erforderlich (Fraxprrs, 1953), wodurch die
Bedeutung von A. semiflavus fur die Niederhaltung der Blattliuse ein wenig
herabgesetzt sein diirfte.

Die Mechanik der Nahrungsaufnahme erscheint etwas unklar. Da die Laus
dabei langsam sehr stark zusammenschrumpft, erweckt der Vorgang den Anschein
eines Saugaktes. Dazu miiBte aber die Offnung von den Mundwerkzeugen dicht
umschlossen werden. Das diirfte jedoch bei der Form der Mundteile nur schwer
méglich sein. Die direkte Beobachtung zeigt auch, daB die Laus spiter oft
gar nicht mehr beriihrt wird und sich zwischen der Offnung und den Mundwerk-
zeugen ein kleiner ausgezogener Tropfen von Korperfliissigkeit befindet. Da diese
sicher auch nicht durch die Elastizitit des Blattlausgewebes herausgedriickt wird
(ein Schrumpfen wire dadurch nicht zu erkldren), spielt vielleicht neben Kohé-
sionskriften die Viskositdt der Fliissigkeit eine Rolle. Trotz dieser Einschrankung

11*
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wird im Folgenden vom Saugen bzw. Aussaugen der Blattlduse die Rede sein,
weil es offenbar keine besser treffende Bezeichnung fiir den Vorgarg gibt.

Die Eier liegen frei in der Leibeshéhle des Wirtes, meistens nahe an der Kérper-
oberfliche. In einzelnen Fillen fanden sich bei kleinen Wirten auch Eier, die in
den Magen gelegt worden waren. Bei Zimmertemperatur schliipft nach etwa
2—3 Tagen die Larve, welche nach weiteren 57 Tagen den Wirt nahezu ganz
ausfills, Wahrend bis dahin die Parasitierung duflerlich meistens nicht erkennbar
ist, beginnt nun bei der noch lebenden und gut bewegurgsfahigen Laus auf dem
Riicken eine Schwarzverfirburg, die innerhalb weniger Stunden das ganze Tier
erfafit. Nur Kopf und Extremititen werden gleichzeitig durchscheinend hell.
Dabei stirbt der Wirt ab. 1—2 Tage spiter erfolgt in der trockenen Wirtshiille
die Puppenhdutung, und nach weiteren 6—8 Tagen nagt sich die Imago ins Freie.

IV.  Wirtekreis

Als Wirte von 4. semiflavus sind aus der Literatur bereits folgende Arten bekannt:

Myzus persicae (SULZ.) (Howaxrp 1908)
Chaitophorus viminalis MONELL (WeBsTER &PHILLIPS 1912)
Toxoptera graminum RoxND. (= Schizaphis graminum) 55

Aphis maidis FITcH (= Rhopalosiphon maidis) »
"Rkopalosiphum poae GILL. -

? A phis gossypii GLOVER (== Cerosipha gossypii)

Macrosiphum pisi KALT. (= Acyrthosiphon onobrychis B.p.F.) (HarTLEY 1922)
Macrosiphwm granarium KIRBY (= Sitobium granarium) .
Macrosiphum sanbornit GILLETT (= Pyrethromyzus sanborni) -
Anuraphis viburnicola GILLETT (= Ceruraphis viburnicola)

Toxoptera aurantii (FONSCOLOMBE) (TrMBERLAKE 1923)
Aulacorthum circumflexwm (BUCKTION) (= Neomyzus circum-

flexus) 55
Aphis pseudobrassicae Davis (== Lipaphis pseudobrassicae) (SpENCER 1926)
Francoo rosarum (KALT.) (= Myzaphis rosarum) (LEONARD 1928)
Macrosiphum cornelli PaTcr (= Aulacorthum pelargonii

Kart.) (MursEBECK et al. 1951)
Aphis fabae Scop. (BornER & HEINZE 1957)
Brevicoryne brassicae L. -
Acyrthosiphon destructor JOENSON -
Therioaphis maculata (BUCKTON) (vax pEN Boscx 1957)
Sitobium avenae F. (Formex 1957)
Therioaphis richmi (= Myzocallidium riehmi CB.) (ScHLINGER & Hary 1959)

Ob es sich in allen genannten Fillen um Freilandbeobachtungen handelt, ist
nicht immer mit Sicherheit zu entnehmen. Laborversuchen kommt aber nur eine
bedingte Bedeutung zu, weil der erste Schritt zur Parasitierung (Auffindung des
Wirts-Habitats) im Labor nicht, der zweite (Auffinden des Wirtes in seinem
Habitat) nur unvollkommen zu priifen ist. Da 4. semiflavus in Deutschland
bisher im Freien nicht beobachtet wurde, konnten im Rahmen der eigenen Unter-
suchungen zur Priifung des Wirtekreises ausschlieflich Laborversuche durch-
gefithrt werden. Dabei sollte einerseits der Kreis derjenigen Blattlausarten un-
getahr abgegrenzt werden, die als Wirte angenommen werden (3. Schritt) und in
denen eine Entwicklung moglich ist (also der ,,potentiellen‘ Wirte im Sinne von
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MacrAUER 1961); andererseits war besonders auf solche Arten zu achten, bel
denen die Parasitierurg nicht normal verlief, weil sie eventuell im Rahmen der
hier aufgeworfenen Fragestellung besonders interessant waren. Das Frgebnis
galt als positiv, wenn die Léuse nicht nur angestochen wurden, sondern wenn
spiter auch Imagines der néchsten Generation schlipften.

Die Versuche mit Einzelzweigen (also besonders Holzgewdchsen) blieben teil-
weise ohne Brgebris, weil der Siebrohreninhalt sich offenbar zu sehr verdnderte.
Die Lause wanderten daraufhin ab und gingen ein, bevor die eventuell in ihnen
lebenden Parasitenlarven ihre Entwicklung beenden konnten. Eindeutig negativ
verliefen die Versuche mit

Myzotoxoptera tuliraella THECB. (Tulpe)
Rhopalomyzus ascalonicus (Doxce.) (Zwiebel, Tulpe, Chlorophytum)
Phylloxera coccinea v. HEYD. (Eiche)
Briosoma lanigerum HAUSMANN (Apfel)

Nachkommen schliipften dagegen aus

Phyllaphis fagi Li. (Buche)

Myzocallis coryli GOBZE (HaselnuB)

Bucallipterus tiliae L. (Linde)

Hyalopterus pruni KocH (Pflaume)

Aphis sambuci L. (Holurder)

Aphis fabae Scop. (Vicia faba)

Aphidula schneideri CB. (Johannisbeere)

Cerosipha gossypii GLOVER (Senecio spec.)

Brachycaudus helichrysi KALT. (Pflaume)

Liosomaphis berberidis Kavt. (Mahonie)

Myzodes ligustri McSL. (Liguster)

Myzus persicae (SULZ.) (Kohl, Riibe, Tulpe, Kartoffel,
Zinnerarie)

Myzus portulacae MACCH. (Primel, Zinnerarie, Viola tri-
color)

Cryptomyzus ribis L. (Johannisbeere)

Dysaulacorthum pseudosolani THEOB. (Talpe)

Acyrthosiphon onobrychis B.o. F. (Vicia faba)

Macrosiphon funestus MACCH. (Brombeere)

Macrosiphon rosae L. (Rose)

Macrosiphon solani KITTEL (vote und griine Form).(Kartoffel, Tulpe, Zinnerarie)

und vier weiteren, bisher nicht bestimmten Aphididen. Bei Cerosipha gossypis,
Aphis fabae, Myzus persicae und Acyrthosiphon onobrychis wurden also die An-
gaben fritherer Autoren bestéitigt.

Unter den positiv verlauferen Versuchen handelt es sich bei den drei erst-
genannten Arten um Callaphididen, bei allen anderen um Aphididen. Von den
aus der Literatur zusammengetragenen Arten gehdren Chaitophorus viminalis zu
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den Chaitophoriden, Thericaphis maculate und Th. riehmi zu den Callaphididen,
wéhrend alle anderen wiederum zu den Aphididen zu rechnen sind. Leider blieben
alle Versuche mit Vertretern anderer Familien ergebnislos, weil die Tiere vorzeitig
abwanderten. Besonders die Argabe, daf eine Chaitophorus-Art als Wirt dienen
kann (WessTER & PrILLirs, 1912) bedarf der Bestatigung. Da die Auswahl der
gepriiften Arten garz willkiirlich vorgenommen wurde, deuten die bisherigen
Ergebunisse darauf hin, daBl die Callaphididen und Aphididen wohl iberwiegend
von A. semiflavus angenommen werden, wenn sie im entsprechenden Biotop vor-
kommen, und daf sie auerdem auch als Wirte meistens geeignet sind. Ob auch
Vertreter anderer Familien in Frage kommen, bleibt noch zu kléren.

V. Anstiche zur Eiablage und zur Nahrungsgewinnung

Harrrry (1922) schlieflt aus einigen Beobachtungen, dafi das Aphelinus-Weib-
chen bei einem Anstich der Laus auch dann ein Ei ablege, wenn es diese Laus
anschlieflend aussaugt und damit abtotet. In diesem Falle wiirde natiirlich das
soeben abgelegte Ki jeweils mit zugrunde gehen. Damit wiirde das Weibchen
durch seine Erndhrurgsweise einen Teil der eigenen Nachkommenschaft vernich-
ten. Beiniedriger Wirtsdichte kénnte sich ein solcher Vorgarg zwar kaum negativ
auswirken; je grofler aber die Wirtsdichte, je mehr also statt der Anzahl der vor-
handenen Léuse die Eiproduktion des Parasiten der begrenzende Faktor fiir die
Vermehrung ist, desto ungiinstigere Folgen miifite die Vernichtung eines Teiles
der eigenen Nachkommenschaft fiir ihn haben. Da sich der Saugakt an einen
normalen Legeakt anschlosse, wire aullerdem kein Unterschied in den Faktoren
zu erwarten, welche in beiden Fillen iiber Annahme oder Ablehnung eines Wirtes
entscheiden.

Um diese Fragen zu untersuchen, wurden insgesamt 233 vorher unparasitierte
Blattlause nach beobachtetem Anstich mit anschlieBendem Saugakt unter dem
Binokular aufpriapariert. Nur 4 davon (== 1,99%,) enthielten ein Ki. Zum Ver-
gleich wurden weitere 735 Lause gedffnet, bei denen ein Anstich beobachtet
worden war, ohne dafl anschlieBend ein Versuch zur Nahrungsaufnahme gemacht
wurde. 647 von ihnen (= 84,569%,) waren mit einem Ei belegt. Daraus ist zu ent-
nehmen, dafl das Aphelinus-Weibchen vor der Aufnahme von Korperflissigkeit
der Laus im Normalfall kein Ei abgibt. Die Anstiche zur Eiablage und zur
Nahrungsgewinnurg sind vielmekr von Beginn an verschiedene Vorginrge.

Das entspricht Beobachtungen von Franpers (1942) an dem Schildlausparasi-
ten Metaphycus helvolus (COMPERE), wo die Anstiche auch duBerlich in ganz ver-
schiedener Weise vorgenommen werden, Freilich 148t sich eine solche Verschie-
denheit bei 4. semiflavus am Anfarg noch nicht erkennen. Frst nach einiger Zeit
macht sie sich durch eine unterschiedliche Dauer der Anstiche bemerkbar. In
291 ¥allen, in denen anschlieBend bei der Priparation der Laus ein Ei gefunden
wurde, konnte die Anstichdauer gemessen werden. Sie betrug im Mittel 147 Sekun-
den, also etwa 2/, Minuten. Dagegen dauerte der Anstich bei 158 Léiusen, bei
denen anschlieflend Nahrungsaufnahme beobachtet wurde, im Mittel 548 Sekun-
den, also rund 9 Minuten.
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Je nach Art und GréBe der Laus ist ihre Gegenwehr wihrend des Anstichs
unterschiedlich stark (s. 8.1951.). Manchmal beginnt sie erst nach 30—60 Sekun-
den. Bei Anstichen zur Nahrungsgewinnung erlahmt sie langsam nach etwa
2 Minuten Dauer. SchlieBlich ist die Laus nur noch zu schwachen, unkoordinierten
Bewegurgen fahig. Offenbar wird also bei dieser Art des Anstichs ein Stoff aus-
geschieden, der das Opfer lahmt und dadurch spéater die ungestérte Nahrungs-
aufnahme ermoglicht. Bine dhnliche Lihmung der Laus hat McLEop (1938) von
Aphelinus marlatti beschrieben. Dafl es sich bei 4. semiflavus um die Wirkung
einer Substanz und nicht um mechanische Verletzungen durch den Stachel han-
delt, geht aus Gelegenheitsbeobachtungen hervor. Zwei Weibchen hatten beim
Anstich ein Bein der Laus (in beiden Fillen Ma. solans) getroffen, zogen aber den
Stachel nicht zuriick, wie es sonst in derartigen Féllen geschieht. Die Anstiche
dauverten 10 bzw. 21 Minuten und lésten erst nach 4 bzw. 5 Minuten Dauer die
Gegenwehr der betroffenen Liuse aus, die aber erfolglos blieb. Beide Tiere wurden
geldhmt. Die anschlieBenden Saugversuche scheiterten dann allerdings. Ob durch
die ausgeschiedene Substanz gleichzeitig schon ein Abbau der Nahrung eingeleitet
wird, ist einstweilen noch unbekannt. Bei anschlieBender Priparation schienen
die inneren Organe der Laus allerdings stark angegriffen zu sein. Dementspre-
chend erholt sie sich auch dann nicht wieder, wenn man nach Beendigung des
Anstichs das Aussaugen durch den Parasiten verhindert. Sie ist noch nach Stun-
den bewegungsunfihig, teilweise auch etwas gelblich (Myzotoxoptera tulipaella)
oder braunlichrot (Myzodes ligusiri und Rhopalomyzus ascalonicus) verfarbt und
geht schlieflich ein. Im Gegensatz dazu berichtet Bruwck (1952), daB sich
Apanieles glomeratus (Braconidae) auch nach starker Besaugung durch Gelis cf.
transfuge (Ichneumonidae) noch zur (freilich kiimmernden) Imago weiterent-
wickelt. Bei Nasonia vitripennis (WALKER) schliefit sich die Aufnahme von Kor-
perfliissigkeit des Wirtes (Fliegenpuppen) an den normalen Legeakt an und hat
offenbar keine negativen Folgen fiir die Nachkommen (EpwArDs, 1955; WYLIE,
1958). Freilich handelt es sich hier um einen gregéren Ektoparasiten, der die
Anzahl der je Wirt abgelegten Eier ohnehin dessen GréBe anpalBt. Metaphycus
helvolus zerstort dagegen beim Nahrungsanstich die inneren Organe seines Wirtes
(FLANDEES, 1942).

Wenn der Wirt wihrend des Nahrungsanstichs allméhlich bewegungslos wird,
geht das Aphelinus-Weibchen langsam weiter zuriick und fiibrt den Stachel oft
tiefer in die Laus hinein. Dabei stellt es meistens die Hinterbeine auf das Opfer
(Tafel 1, b), wihrend es anfangs wie bei Legeakten eine Beriihrung der Laus
méglichst vermeidet (Tafel 1a). Gegen Ende des Anstichs wird der Stachel in der
Wunde oft etwas vor- und zuriickgeschoben, dann herausgezogen und in unmittel-
barer Nihe des ersten Loches mehrmals neu eingestochen. Dann erst zieht der
Parasit den Stachel ganz ein, dreht sich um und sucht mit den Fiihlerspitzen die
perforierte Stelle. Dabei wird die Laus mit den Fithlern direkt betastet (Tafel 1, ¢).
Hat das Weibchen die gesuchte Stelle gefunden, so beriihrt es sie mit der Mund-
éffnung, und die Nahrungsaufnahme beginnt (Tafel 1, d). Liegt die Stelle jedoch
so ungiinstig, daB die Fiihler sie nicht entdecken konnen, so folgt ein neuer An-
stich, meistens wesentlich kiirzer als der erste.
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Die Dauer des Anstichs, durch den das Opfer fir die spatere Nahrungsaufnahme
vorbereitet wird, ist wenigstens teilweise von dessen Grofe abhingig, wie aus
Tab. 1 hervorgeht. Hier sind die auf S. 166 genannten 158 Anstiche nach Art und
Alter der betroffenen Liuse getrennt aufgefiihrt. Sowohl bei Rh. ascalonicus als

Tabelle 1

Mittlere Dauer der Nahrungsanstiche von 4. semiflavus bei Blatt-
ldusen verschiedener Arten und Altergsstufen

Alter mittl. Anzahl mittlere

Blattlausart (Tage) Linge der Dauer
& (mm) Anstiche | (Sekunden)
Rhopalomyzus ascalonicus 0— 1 0,6 33 474 + 21
Rhopalomyzus ascalonicus 3— 4 0,8 41 601 + 20
Rhopalomyzus ascalonicus 6— 7 1,2 19 647 + 30
Rhopalomyzus ascalonicus 10—12 1,7 7 861 + 109
Myzus persicae 0— 1 0,7 9 328 1+ 29
Myzus persicae 3— 4 0,9 9 578 + 45

Macrosiphon solani 0— 1 1,0 40 96

auch bei My. persicae nimmt die mittlere Anstichdauer mit wachsendem Alter
der Tiere zu. Bei Rh. ascalonicus sind die Werte von 0—1 Tag alten Tieren
gegeniiber denen von 3-—4 wie auch von 6—7 Tage alten im t-Test sehr gut
gesichert (P < 0,001). Zwischen 3—4 und 10—12 Tage alten besteht eine ein-
fache Sicherurg (P < 0,05). Bei My. persicae ist die Differenz zwischen den
beiden Altersstufen trotz geringerer Anzahl der Einzelwerte ebenfalls hochsigunifi-
kant (P < 0,001). Ma. solani 146t sich weniger gut einordnen. Die Tiere miissen
nach ihrer GroBe trotz ihres geringen Alters etwa mit den 3—4 Tage alten Exem-
plaren der beiden anderen Arten verglichen werden (sie sind linger, aber relativ
etwas schmaler).

Die ldngere Anstichdauer bei grofien gegeniiber kleineren Liusen lafit sich
wohl am einfachsten durch die Annahme erkliren, dafl bei ihnen entweder eine
groflere Merge des Lahmungsgiftes notwendig ist, deren Abgabe euvtsprechend
mehr Zeit erfordert, oder daf die Ausbreitung des Giftes im groferen Beuteobjekt
larger dauert. Dabei ergibt sich die Frage, woran das 4phelinus-Weibchen er-
kenrt, wann sich die Laus fir den Saugakt im richtigen Zustand befindet. Man
konrte das Nachlassen der Gegenwehr und schlieflich der Beweglichkeit dabei
fiir wesentlich halten. Rh. ascalonicus wehrt sich aber gegen die Anstiche kaum
(s. 8. 196) und sitzt meistens wihrend der ganzen Anstichdauer vollig regurgslos,
soweit sich das bei 20—30facher VergroBerung erkennen 14Bt. Sofern also nicht
feinere Lebensduflerurgen wahrgenommen werden (z. B. die Herztétigkeit, wie
sie SiMmoxDS (1954) bei der Unterscheidung belegter Wirte durch Spalangia
drosophilae fir ausschlaggebend ansieht), muB der Zustand der Laus mit Hilfe
des Legestachels auf chemischem Wege erkennbar sein.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.14.1-2.159-222


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrige zur Entomologie, Band 14, Nr1.1/2, 1964 169

V1. Annahme und Ablehnung der Wirte

Es gibt bereits cine Reihe von Untersuchungen dariiber, wie legebereite Schlupfwespen-
Weibchen ihre Entscheidung iiber Annahme oder Ablehnung ihrer Wirte treffen. Anschei-
nend kénnen dabei mehrere Sinnesorgane maBgebend sein. In vielen Fillen haben offenbar
die Fiihler eine groBe Bedeutung, welche das Opfer vor dem Legeakt abtasten. Eine Mit-
wirkung der Augen, welche auch beim Auffinden des Wirtes eine Rolle spielen konnen, ist
dabei aber vielleicht nicht immer ganz auszuschlieBen. In einigen Fillen wirkt auch der
Legestachel bei der Entscheidung mit. So beschreiben z. B. Sart (1937) und QUEDNAU
(1956), daB Trichogramma den Stachel ohne Eiablage zuriickzieht, wenn das angestochene
Wirts-Ei ungeeignet ist. Dasselbe berichtet Wyris (1958) vom Anstich der Fliegenpuppen
durch Nasonia vitripennis (WALK.). Tetrastichus turionwm (Hre.) (Eulophidae) zieht den
Legestachel sehr bald nach dem Anstich von Rhyacionia buoliana (Scurrr.) (Lep.) zuriick,
wenn die Puppen bercits parasitiert sind (JutLreT, 1959). Anscheinend sind hier Chemo-
rezeptoren mafgebend, die am Stachel lokalisiert sind. Das entspricht Ergebnissen von
DrraIer (1947), der durch Reizung des Legestachels von Nemeritis canescens (Ichn.) mit
verschicdenen Chemikalien Reaktionen erhielt, wie sie sonst bei Reizung der Mundgegend
zu beobachten sind.

1. Die Auslese der Wirte vor dem Anstich
a. Verschiedene Blattlausarten

Wie bereits auf Seite 162 erwdhnt wurde, nimmt 4. semiflavus nicht jede ent-
deckte Laus an. Zwischen 10 und 509, der Tiere wurden in den Experimenten
bei der ersten Untersuchung abgelehnt, auch wenn es sich bei den gebotenen
Wirten ausnahmslos um gesund aussehende und noch unbelegte Exemplare
handelte. Diese Léuse geniigten aus irgendwelchen Griinden nicht, um den An-
griff des Parasiten auszulésen. Es muBte demnach gepriift werden, ob bei dieser
Auslese ungeeignete Wirte bereits erkannt und ganz oder teilweise abgelehnt
werden.

Von den vier Blattlausarten, aus denen keine Nachkommen des Parasiten
gezogen werden konnten, beachteten die legebereiten Aphelinus-Weibchen Phyl-
lozera coccinea und Eriosoma lanigerum gar nicht. Hier handelte es sich nicht
um eine Ablehnurg der Wirte; vielmehr werden diese Arten offenbar gar nicht
erkanrt und deshalb auch gar nicht erst untersucht. Bei der Blutlaus kommt
hinzu, daB sie an Holzteilen sitzt, die von A. semiflavus anscheinend kaum
abgesucht werden. Anders ist es mit Rhopalomyzus ascalonicus und Myzotoxoptera
tulizaelia. Sie sitzen an Blittern und gehoren zu einem Verwandtschaftskreis
{Rohrerliuse), aus dem eine grofe Anzahl von Arten als Wirt dienen kann.

In vier Versuchen wurden in Petrischalen Rh. ascalonicus und My. persicae
in gleicher Anzahl auf Stiicke von Tulpenblittern gesetzt und je 3 Aphelinus-
Weibchen hinzugefiigt, welche vorher auf Tulpen mit My. persicae gelebt hatten.
Diese begannen meistens bald mit dem Anstich der gebotenen Liuse. Die an-
gestochenen Exemplare wurden entfernt und durch neue ersetzt, so dall das
Mer genverhéltris zwischen beiden Arten immer gleich blieb. Im ersten Versuch
waren die Zwiebellduse 5—6 Tage alt, im zweiten erwachsen und in den beiden
iibrigen 0—2 Tage alt. Die Pfirsichlduse waren jeweils von gleicher Groe wie die
Zwiebellduse. Das Ergebnis ist in Tab. 2 wiedergegeben. Der Anteil der abgelehn-
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Tabelle 2

Ablehnung gesunder Zwiebel- und Pfirsichléuse gleicher GréBe
bei duBerer Prifung

Bi 41 . entdeckt abgelehnt
attlausar Zahl Zenl | %
Rhopalomyzus ascalonicus 139 E 47 t 34
Myzus persicae 144 | 53 | 37
z| 283 | 100 | 35

ten Wirte war bei beiden Arten etwa gleich groB. A. semiflavus macht demnach
bei der ersten Entscheidung iiber Annahme und Ablehnung zwischen beiden
offenbar keinen Unterschied, obwohl erstere fiir die Entwicklung der Nachkom-
men ungeeignet, letztere dagegen gut geeignet ist (s. S. 1831.).

Anders war es bei Vergleichsversuchen zwischen Rh. ascalonicus und Ma. solani.
Hier waren die Lause in allen Fillen 0—1 Tag alt, doch ist Ma. solani die grofere
Art. In 9 Versuchen lehnten die Weibchen von insgesamt 399 Kartoffelldusen
22%,, von 296 aufgefundenen Zwiebelldusen 329, ab. Dieser Unterschied ist
statistisch gesichert (P < 0,05). Ob dabei die Zwiebellaus wegen ihrer geringeren
OrdBe weniger angenommen wurde oder ob andere Artdifferenzen eine Rolle
spielen, 148t sich nicht entscheiden, da nicht geniigend Vergleichsversuche mit
anderen Arten angestellt werden konnten.

Dabei ist aber eine weitere Beobachtung interessant. Die fiir die Vergleiche
zwischen Ma. solani und Rh. ascalonicus benutzten Parasiten waren nicht gleich
groB. Es wurden vielmehr grofle (etwa 1,1—1,2 mm lang) und kleine (etwa 0,7 bis
0,8 mm lang) Tiere ausgesucht. Auf diese Weise sollten eventuelle Verhaltens-
unterschiede bei verschieden groBen Weibchen deutlich werden. Von den 399 Kar-
toffelliusen waren 205 von kleinen und 194 von groBen Weibchen entdeckt
worden. Erstere lehnten 55 Tiere ab (= 279%,), letztere nur 32 (= 169,). Dieser
Unterschied ist wiederum statistisch knapp gesichert. Demgegeniiber entfallen
von den 296 Zwiebelldusen 155 auf kleine und 141 auf groBe Weibchen. Die
kleinen lehnten von den Léausen 45 (= 299%,) ab, die grofen 49 (= 35%,). Hier
war also das Ergebnis gerade umgekehrt, wenn auch der Unterschied fiir eine
statistische Sicherung nicht grofl genug ist. Man kann demnach bei Ma. solani
die geringere Anzahl von Ablehnungen durch groBere Weibchen wohl kaum auf
eine allgemein hobere Angriffsbereitschaft dieser Tiere zuriickfiihren, wie sie
eventuell als Folge der stirkeren Eiproduktion vorhanden sein konnte; diese
miilte sich vielmehr auch gegeniiber gleichzeitig gebotenen kleineren Wirten
bemerkbar machen. Eher scheint es, daB es fiir die Aphelinus-Weibchen eine
optimale WirtsgroBe gibt, der die jungen Zwiebellduse fiir kleinere Weibchen
niher kommen als fiir groBe, wihrend Ma. solani dem Schema der groBien eher
entspricht.

Das wiirde allerdings bedeuten, daB die Parasiten die GroBie der Liuse in
irgendeiner Weise abschitzen konnen und daB dabei die eigene Korpergrofe als
MaBstab dient. Eine solche Abschitzung diirfte wohl nur auf optischem Wege
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mdglich sein (vielleicht wihrend der beschriebenen Pendelbewegungen), da ja die
Laus mit den Fithlern nur selten beriihrt und niemals abgetastet wird. Ihre
GroBe kann damit nicht ertastet werden. Danach wiirden also die Augen bei
Annahme und Ablehnung der Wirte von A. semiflavus neben den Fiihlern eine
Rolle spielen. Nach Larmve (1937) und QuEp~av (1956) findet Trichogramma,
nach EpwaArDs (1955) Nasonia vitripennis und nach Grrrrrras (1960) Monoctonus
paludum die Wirte auf kurze Entfernung mit Hilfe der Augen. Fraxprrs (1935)
hat festgestellt, dal groBe T'richogramma-Weibchen nur solche Eier belegen, deren
Volumen mindestens dem des eigenen Korpers entspricht. Nach Sarr (1940)
lehnen grofle Trickogramma-Weibchen kleinere Eier ab, die von kleinen Weib-
chen noch angenommen werden. Hier ist also eine dhnliche Bezichung zur eigenen
Korpergrofle nachweishar wie bel A. semiflavus. Reaktionen auf die GroBe der
Wirte liegen auch vor, wenn befruchtete Eier in groBere, unbefruchtete in kleinere
Wirte gelegt werden (Frawz, 1961) oder wenn Gregiirparasiten in grofere Wirte
mehr Eier legen als in kleinere (THOMPSON & PARKER, 1927). Da aber die meisten
Arten ibren Wirt vor der Eiabldge abtasten, kénnen sie seine GrdBe durch Beriih-
rurg statt auf optischem Wege ermitteln.

Fiur die Experimente mit Myzotozoplera tulipaella standen leider nur in be-
schrénktem Umfang Léuse zur Verfiigung, so daB keine einheitlichen Altersstufen
gebildet werden konnten. In drei Vergleichsversuchen (Tab.5) wurden von
83 Tulpenldusen 119, abgelehnt, von den Vergleichsarten (Rh. ascalonicus und
My. persicae) 9%,. Wenn auch diese Werte sehr unsicher sind, so scheint es doch,
daB} auch die Tulpenlaus bei der ersten Untersuchung nicht wesentlich starker
abgelehnt wird als die anderen Arten, obwohl sie wie die Zwiebellaus fiir die
Entwicklung des Parasiten ungeeignet ist (s. S. 188).

b. Bereits belegte Wirte

Schon Hartrey (1922) hat festgestellt, dafl A. semiflavus sich immer nur
einzeln in seinen Wirten entwickelt. In den hier durchgefithrten Untersuchungen
fand sich bei Priparation zahlreicher Lause (My. persicae und Ma. solani) auch
fast immer nur ein Ei oder eine Larve des Parasiten. Doppelbelegungen waren
selten und wurden hdchstens bei 19, der untersuchten Wirte beobachtet. Niemals
kommt es vor, dafl schliefilich zwei Imagines aus einer Laus schliipfen. Die
bereits parasitierten Blattlause sind also als Wirte ungeeignet und werden deshalb
von A. semiflavus gemieden. Es war zu untersuchsn, ob sie bereits ohne Beriih-
rung aus der (wenn auch geringen) Entfernung als parasitiert erkannt werden
kénnen. Als Wirt diente dabei Rh. ascalonicus, weil diese Art die Angriffe der
Parasiten nicht abwehrt und die Ergebnisse deshalb klarer zum Ausdruck kommen.

In einer entsprechenden Versuchsreihe waren mittelgroBe Zwiebellduse (1 bis
1,3 mm lang) jeweils zwei Stunden lang dem Angriff von 4. semiflavus ausgesetzt
und dabei teilweise belegt worden. Nach weiteren zwei Stunden wurden erneut
2 Weibchen hinzugegeben, deren Verhalten unter dem Binokular beobachtet
werden konnte. Die Parasiten muBten innerhalb der einzelnen Versuche manch-
mal gegen zwei neue ausgewechselt werden, wenn ihre Suchaktivitdt nachlieB.
Sie lehnten bei der duBeren Priifung der gebotenen Léuse einen Teil davon ab.
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Alle entdeckten Wirte wurden anschlieend auf Eier aus der ersten Legeperiode
urtersucht. Das Ergebnisist in Tab. 3 (Versuche 1 —11, Spalten 2—7) aufgefithrt.
Daraus ist zu entrehmen, dafl der Prozentsatz der abgelehnten Léiuse zwar in den
einzelnen Versuchen verschieden grof war, dafl ihr Anteil aber unter den bereits
belegten Tieren in jedem einzelnen Versuch (Spalte 6) hoher war als unter den
ucbelegten, gesunden (Spalte 3). Insgesamt ist der Unterschied fir die Ver-
suche 1—11 statistisch sehr gut gesichert (P < 0,001).

Tabelle 3

Annahmeund Ablehnung von gesunden, bereits belegten und mit
einem feinen Dornangestochenen Zwiebelldusen beiauBerer

Prifung
esunde Wirte bereits belegte mit Dorn ange-
g Wirte stochene Wirte entdeckte
Versuch Wirte
Nr. abgelehnt | ange- | abgelebnt | ange- | abgelehnt | ange- | inggesamt
Zahl | o/ mommen| Zahl 9, |nommen; Zahl 9, [nommen
(1) @2 1@ @ By |6 (T 8 | @] (109 (11)
1 1120 4 12 | 44 15 32
2 5 | 38 8 12 | 67 6 31
3 7 | 23 24 6 | 46 7 44
4 1 7 14 4 | 44 5 10 | 33 20 54
5 0 0 3 8 | 30 19 1|13 7 38
6 7 129 17 3 |75 1 3 175 1 32
7 0 0 6 6 38 10 5 | 28 13 40
8 0 0 2 11 | 31 25 6 | 23 20 64
9 2 17 10 10 | 56 8 2 | 11 16 48
10 1 4 27 6 26 17 4 21 15 70
11 2 17 12 9 56 7 4 33 8 42
12 6 | 24 14 7 | 54 6 33
13 1 I3 20 3 |15 17 41
Z1-11 26 | 17 127 87 | 42 120 360
X413 20 | 14 125 45 | 27 123 313
2411 57 | 38 92 35 | 26 100 284

Lause, die bereits ein Ei enthalten, werden also bei duflerer Untersuchung in
hoherem Prozertsatz abgelehnt als nicht parasitierte. Die Aphelinus-Weibchen
konnen demnach in dieser ersten Phase meist ohne Bertthrung der Wirte bereits
zwischen parasitierten und nicht parasitierten unterscheiden. Dazu sind z. B. die
Blattlausparasiten Trioxys utilis und Aphidius rapae (CurTis) offenbar nicht in
der Lage, welche ihre Wirte (Therioaphis maculata bzw. Brevicoryne brassicae)
vor dem Arstich meistens ebenfalls nicht berithren (Scomrineer & Hary, 1961;
Hargz, 1961). Allerdirgs ist das Unterscheidungsvermdgen der Aphelinus-Weib-
chen anscheirend nur unvollkommen; denn von den insgesamt 207 (87 - 120)
entdeckten Wirten, die bereits parasitiert waren, nahmen sie 58%, an, obwohl
noch geniigend unbelegte vorhanden waren. Die strerge Zuriickhalturg von der
Belegung bereits parasitierter Liuse 148t sich auf diese Weise also noch nichs
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erkliren. Andererseits war die Parasitierung auch nicht die einzige Ursache der
Ablehnurg; denn fast ein Viertel der abgelehnten Liuse enthielt kein Ei.

Belegte Zwiebellduse unterscheiden sich optisch meistens nicht von unbelegten.
Mar chmal ist zwar das Ei durch die Haut des Wirtes hindurch sichtbar, in einigen
Fiéllen auch die Anstichstelle als winziger durkler Purkt bei stirkerer Vergré-
Berur g erkennbar; esist aber sehr unwahrscheinlich, daB das legebereite Parasiten-
weibchen seine Wirtsauslese nach diesen ungewissen optischen Merkmalen trifft. '
Geruchsmarkierungen, wie sie T'richogramma auf den Wirtseiern hinterlat (Savt,
1937), konnte A. semiflavus an den Blattliusen héchstens mit Hilfe des Lege-
stachels anbrirgen, weil in der Regel nur er mit den Wirten in Kontakt kommt.
Es bestand aber zunéchst auch die Méglichkeit, daB die Anstichwunde selbst
trotz ihrer Kleinheit geruchlich wahrgenommen wird. Diese Frage lieB sich
experimentell prifen. Dazu wurden in 10 der in Tab. 3 zusammengefaBten Ver-
suche den beiden Aphelinus-Weibchen zusitzlich unparasitierte Liuse gleicher
Grofle geboten, die vorher mit einem feinen Kaktusdorn leicht argestochen worden
waren (Spalten 8-—10). In den Versuchen 4--11 waren diese Anstiche durchge-
tithrt worden, wihrend die iibrigen Liuse den Parasiten ausgesetzt waren, in den
Versuchen 12 und 13 in der entsprechenden Zeitspanne vor Beginn der Beobach-
tungen. Die dabei entstandenen Wunden hatten im Mittel einen Durchmesser
von 0,025 mm und waren wegen ihrer dunklen Verfarburg unter dem Binokular
leicht kenuntlich. Die kiinstlich angestochenen Léiuse bildeten in den Versuchen
4—11 ein Drittel, in den Versuchen 12 und 13 die Hélfte der gebotenen Wirte.

Der Prozentsatz der abgelehnten Léuse war unter den mit einem Dorn ange-
stochenen (Spalte 9) in 9 von 10 Versuchen groBer als unter den normalen Wirten
(Spalte 3). Insgesamt ist der Unterschied in den Versuchen 4--13 statistisch
gesichert. Die auf diese Weise angestochenen Léiuse werden also bei dullerer
Priifung in einem hoheren Prozentsatz abgelehnt als die unversehrten. Anderer-
seits ist aber der Prozentsatz der abgelehnten unter den schon belegten Tieren
(Spalte 6) noch gréfer. Der Unterschied gegeniiber den mit Dorn angestochenen
(Versuche 4—11) ist statistisch knapp gesichert. Belegte Lause werden demnach
noch stirker abgelehnt als die mit einem Dorn angestochenen. Die durch den
feinen Kaktusdorn verursachte Wunde ist aber sogar groBer als diejenige, die der
Legestachel des Aphelinus-Weibchens erzeugt. Also kann die Wunde bei der
Ablehnung der bereits belegten Wirte nicht allein mafBgebend sein. Es scheint
nach diesen Versuchen, daB sie dabei hochstens eine geringe Rolle spielt. Welche
Faktoren ausschlaggebend sind, wird zur Zeit noch untersucht.

2. Die Auslese der Wirte beim Anstich
a. Ablebhnung durch Abbruch des Anstichs
aa. Rhopalomyzus ascalonicus und Myzotoxoptera tulipaella

Den ersten direkten Kontakt bekommt 4. semiflavus mit dem aufgefundenen
Wirt meistens erst, wenn der Legestachel in die Laus eindringt. Dann sind zwar
Fihler und Augen von ihr abgewandt, aber mit Hilfe des Legestachels kann eine
zweite Prufung des Wirtes vorgenommen werden.
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Uber die Dauer der Legeakte bei Rh. ascalonicus und My. persicae gibt Tab. 4
Auskunft. Die Unterschiede lieBen sich in keinem Falle statistisch sichern. Ganz
anders verliefen dagegen die Experimente mit Myzoloxoptera tulipaella. In eirem
ersten Versuch wurden Liuse zwischen 0,76 und 1,14 mm Lénge einer Gruppe
von Aphelinus-Weibchen zum Aunstich geboten, 78mal konnte die Anniherung

Tabelle 4

Mittlere Dauerder LegeaktebeiZwiebel-und Pfirsichldusen zweier
verschiedener Altersstufen

0—1 Tag alt 3—4 Tage alt
Art mittlere mittlere
Anzahl Dauer Anzahl Dauer
(Sekunden) (Sekunden)
]
Rhopalomyzus ascalonicus | 91 | 14748 50 167+8
Myzus persicae | 64 13248 19 160414

an eine Laus beobachtet werden. In 4 Fallen wurde der Parasit dabei abgewehrt.
64mal folgte der ersten Anndherung ein Angriff, der in 3 Féllen miBlang. Von
den restlichen 61 Angriffen wurden 7 von den betroffenen Léusen abgewehrt,
aber nur 11mal fithrte der Parasit den Angriff in normaler Weise zu Ende. Der
weitaus iiberwiegende Teil der Anstiche (809,) wurde dagegen ohne Gegenwehr
der Laus vorzeitig abgebrochen. Das Weibchen setzte den Stachel an und nahm
ihn nach 1015 Sekunden wieder fort. Zum Unterschied von miBlungenen
Anstichen (s. S. 1941.) lie§} es aber anschliefend die Laus vélligunbeachtet und ver-
suchte keinen neuen Angriff. Diese Reaktion war bei anderen Lausen nur sehr
selten zu beobachten. A. semiflavus lehnte also Myzotoxoptera tulipaella nach
der Einfohrurg des Legestachels als Wirt ab. Von den 11 normal angestochenen
Lausen wurden anschlieBend 4 ausgesaugt, 4 weitere enthielten ein Aphelinus-Ei.

Wenn die Ablehnung der Tulpenlaus beim Anstich auch klar zu erkennen war,
so zeugten die 4 trotzdem abgelegten Eier immerhin davon, dal , Irrtimer®
méglich waren. Der Trieb zur Eiablage konnte also zeitweilig stérker sein als die
Hemmung. Um solche Konfliktsituationen méglichst auszuschlieen, wurden in
den folgenden Versuchen auBler Tulpenlidusen immer auch Wirte einer anderen
Art geboten, bei denen normale Hiablage stattfinden konnte. Beide Arten saflen
dabei auf dem Blattstiick unregelméBig verteilt, doch waren die Tulpenléuse in
der Uberzahl. Das Ergebnis dieser Versuche ist in Tab. 5 wiedergegeben. Beim
ersten und dritten Versuch hat die Zugabe von Zwiebelliusen die Ablage von
Eiern in M. tulipaella ganz verhindert. Die bei Rh. ascalonicus aufgefundenen
Hier zeigen gleichzeitig, daf} die Parasitenweibchen durchaus zur Eiablage bereit
waren. Im zweiten Versuch wurden die angestochenen Tiere spater leider nicht
auf Hier untersucht. Abgebrochene Anstiche gab es insgesamt nur bel M. fuli-
paella. Sie daverten zwischen 5 und 30 Sekunden (Mittelwert der 53 Anstiche:
13,4 Sekunden). Aber auch die 30 Selkunden lang angestochenen Tiere (im 1. Ver-
such) enthielten spéter keine Hier.
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Tabelle 5
Angriffe von 4. semiflavus auf Myzotozoptera tulipaella und
Vergleichsarten
versuchte Anstiche
Zahl erste
Ver- der Anna- davon
such Art i ent- | herung | |
Nr. deckten| abge- | 5 Shil ab- | abge- zn aus-
Lause | wehrt | S " lck- o 1oge bro- | Ende | Eier ge-
i B wehrt | chen | gefuhrt saugt
1 Myzotoxoptera tulipaella 38 5 31 2 1 | 26 2 0 2
Rhopalomyzus ascalonicus| 8 0 8 0 0 0 8 6 0
9 Myzotoxoptera tulipaella 19 0 17 3 0 7 7 ? 5
Myzus persicae 10 2 8 0 4 0 4 ? 1
3 Myzotoxoptera tulipaella 33 3 26 1 0 | 20 5 0 3
Rhopalomyzus ascalonicus| 16 0 13 2 0 o1 5 4

Der vorzeitige Abbruch bereits begonnener Legeakte unter Vermeidung von
Eiablage bei Tulpenldusen dirfte sich wohl nur durch das Vorhandensein von
Sinneszellen am Stachel erkliren lassen, mit deren Hilfe eine bestimmte Qualitit
des Wirtes erst nach dem Eindringen des Stachels festgestellt werden kann.

bb. Bereits belegte Wirte

Nachdem die vorher geschilderten Versuche gezeigt hatten, dall bereits belegte
Liuse von aullen nur unvollkommen von nicht belegten unterschieden werden
koénnen, war zu erwarten, dafl die aus dem Ergebnis ableitbare sichere Unter-
scheidung erst mit Hilfe des Legestachels moglich ist. Zum Nachweis wurden in
vier Versuchen zu Zwiebelldusen mittlerer GroBle, welche zwei Stunden lang dem
Angriff von Aphelinus-Weibchen ausgesetzt und deshalb teilweise belegt waren,
zwei Stunden spiter abermals einige Weibchen zugegeben. Diese nahmen bei der
dulleren Untersuchung insgesamt 80 Lause an. Die Dauer der Anstiche war aber
sehr unterschiedlich: 6mal handelte es sich um einen Nahrungsanstich, 39mal
wurde ein duBerlich normaler Legeakt durchgefithrt, 35mal dagegen der Anstich
nach wenigen Sekunden abgebrochen. In letztgenannten Fillen war das Verhalten
der Weibchen dasselbe wie gegeniiber Tulpenldusen. Von den 35 Tieren mit
abgebrochenem Anstich enthielten 34 bereits von der ersten Legeperiode her
ein Ei. Dagegen war keiner von den 39 Wirten, die einen normalen Anstich erlebt
hatten, bei der anschlieBenden Untersuchung doppelt belegt. Sie waren also
vorher alle unparasitiert gewesen (vergl. dazu aber S. 179/180). 34mal wurde bei
ihnen ein einzelnes Ei gefunden. Von den 6 ausgesaugten Lausen waren 4 bereits
mit einem Ei versehen. Insgesamt zeigen die Versuche also, dafl die genaue
Beschrinkung der Legeakte auf die noch nicht parasitierten Wirte tatsichlich
mit dem Anstich der Lause erfolgt.

In einem weiteren Versuch wurden 6 Junglarven von My. persicae im Alter
von 0—1 Tag zu Parasiten gegeben und nach je einem normalen Anstich wieder
entfernt. 24 Stunden spiter wurden erneut 3 Aphelinus-Weibchen hinzugesetzt.
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Diese fithrten bei den 6 Tieren insgesamt 26 Anstiche durch, doch blieb der
Stachel nur in drei Fillen lirger als 30 Sekunden in der Laus. Die iibrigen
23 Anstiche dauerten im Mittel nur 9,5 Sekunden. Bei der anschlieBenden Pripa-
ration der Liuse fand sich in drei Tieren ein zweites Aphelinus-Ei. Die Zuriick-
halturg von der Eiablage in bereits belegte Wirte ist also sehr stark entwickelt
und wird auch unter extremen Bedingurgen nur relativ selten durchbrochen.

Diese Versuche deuten darauf hin, dafl die belegte Laus sich von unbelegten
ut. a. durch einen im Inneren lokalisierten Faktor unterscheidet. Weil der Stachel
an einer beliebigen Stelle des Wirtes eingefithrt wird, kann er unmoglich ein
etwa vorbandenes Ei immer direkt treffen und erkennen. Es scheint also die
chemische Qualitit, der ,,Geschmack’* der ganzen Laus verdndert zu sein, wobei
es zurichst offen bleiben muB, ob diese Verdnderung vom Aphelinus-Weibchen
beim Legeakt verursacht wird oder vom Ei oder Wirt ausgeht,

b. Ablehnung durch Unterlassen der Eiabgabe

Wie schon aus einigen bisher genannten Zahlen hervorgeht, findet sich nicht
in jeder uBerlich normal angestochenen Blattlaus ein Aphelinus-Ei. Die Ursachen
dafiir kénnen verschiedenartig sein. Zunéchst einmal 148t sich die Méglichkeit
nicht vollig ausschlieBen, dafl beim Offnen der angestochenen Tiere einzelne Eier
iibersehen werden. Diese heben sich aber durch ihr glinzendes Chorion so deut-
lich von dem iibrigen Leibesinhalt der Blattliuse ab, daB der Prozentsatz der
nicht gefundenen Eier sicher nur gering ist. Sofern die angestochenen Tiere
Abwehrbewegungen machen, kann dadurch offenbar manchmal die Abgabe eines
Eies auch dann verhindert werden, wenn der Parasit den Anstich nicht vorzeitig
aufgeben mufB (s. S. 198). Auch das erkldrt aber nicht die ganze Erscheinung, weil
auch in unbeweglichen Blattldusen nach dem Anstich oft kein Ei zu finden ist.

Bei einigen Versuchen liel sich beobachten, daf die Anstiche ohne Eiabgabe
gegen Ende des Experimentes gehduft auftraten, wenn die Weibchen in die zahl-
reich aufgefundenen Wirte innerhalb der Petrischale in relativ kurzer Zeit viele
Eier gelegt hatten. Es wire deshalb denkbar, dafi manche Weibehen beim Anstich
schlieBlich keine reifen Kier mehr besaBen. So stellten z. B. Smrra (1932) bei
Phacogenes nigridens WesM. (Ichneumonidae) und LarYrIE (1960) bei Diadromus
spec. (Ichneumonidae) fest, dafl die Tiere ihre Wirte auch nach Erschépfung des
Eivorrates noch anstachen. Bei A. semiflavus zeigten aber einige Versuche, dafi
die Weibchen nicht immer alle Fier abgelegt hatten, wenn &uflerlich normale
Anstiche ohne Eiabgabe auftraten.

Den ersten Hinweis darauf gaben schon die Versuche mit M. tulipaella. 7 Lause
erlebten in dem auf Seite 174 geschilderten Experiment einen duferlich nor-
malen Anstich, aber nur 4 davon enthielten hinterher ein Ei. Im letzten Versuch
von Tab. 5 dienten von 5 nicht abgebrochenen Anstichen bei Tulpenlédusen 3 der
Nahrungsaufnahme, doch war in den beiden anderen Wirten anschliefend eben-
falls kein Ei zu sehen. Soweit aus dem geringen Material ersichtlich ist, waren die
duflerlich normalen Anstiche ohne Eiabgabe also bei Tulpenliusen zahlreicher
als bei My. persicae oder Rh. ascalonicus.
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In einer weiteren Versuchsreihe wurden wiederum mittelgroBe Zwiebellduse
mit einem feinen Kaktusdorn angestochen und rund 2 Stunden spéter zusammen
mit einer gleich grofen Anzahl gesunder Wirte 2 Aphelinus-Weibchen zum An-
stich geboten. Alle Tiere, die einen duBerlich normalen Anstich erlebten, wurden
anschlieBend auf Eier untersucht. Das Ergebnis gibt Tab. 6 wieder. In 9 von
10 Versuchen unterblicb die Eiabgabe wihrend der duBerlich normalen Anstiche

Tabelle 6

AvuBerlich normale Anstiche mit und ohne Eiabgabo bei Zwiebel-
ldusen, die vorher zur Hélfte mit einem feinen Kaktusdorn ange-
stochen worden waren

Anstiche bei gesunden Anstiche bei verletzten
Versuch Léusen Lédusen

M mit Bi- |  ohne Biabgabe mit Ei- ohne Eiabgabe
abgabe Zahl A abgabe Zahl t 9
1 7 1 13 17 4 19
2 19 3 14 17 2 11
3 15 3 17 9 3 25
4 15 2 12 10 3 23
5 11 2 15 16 [ 27
6 21 2 9 8 1 11
7 11 3 21 10 6 38
8 21 0 0 15 2 12
9 19 1 5 11 1 8
10 17 2 11 5 3 38
z | 156 19 11 118 31 21

bei verletzten Léusen héufiger als bei gesunden. Insgesamt ist die Differenz
statistisch gesichert. Das bedeutet, daf die Eiabgabe nicht wahllos bei einzelnen
Anstichen unterbleibt, wenn das Weibchen etwa keine reifen Eier mehr zur Ver-
fiigung hat, sondern daB dabei wenigstens teilweise die angestochenen Wirte
mafBgebend sind. Ein weiterer Beweis dafiir soll spéter angefithrt werden (Tab. 13).

3. Die Auslese der Wirte zur Nahrungsaufnahme

Bisher ist die Auslese der Wirte nur allgemein behandelt worden ohne Riick-
sicht darauf, ob die abgelebnten oder angenommenen Liuse mit einem Ei belegt
oder ausgesaugt werden sollten. Bei den abgelehnten Tieren 140t sich diese Frage
auch gar nicht direkt entscheiden. Nur die angenommenen kénnen also eventuell
dariiber AufschluB geben, ob die Auslese der Wirte (bzw. Beute) zur Nahrungs-
aufnahme und zur Eiablage nach denselben Gesetzen verlduft oder nicht.

Bei Vergleich der Zahlen in Tab. 5 fallt auf, dal die bei Myzotoxoptera tulipaella
zu Ende gefithrten Angriffe weitaus iberwiegend der Nahrungsgewinnung dienten.
Es bestand also die Moglichkeit, dafl nur die Legeakte vorzeitig abgebrochen,
die Anstiche zur Nahrungsaufnahme aber in normaler Weise durchgefithrt werden.
Leider standen zur Entscheidung dariiber nur noch fiir einen Versuch Tiere zur
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Tabelle 7
Legeakte und Nahrungsanstiche bei Tulpen- und Zwiebellaus
Zahl davon zu guBerlich| davon| Nahrungs-
Art der abge- Ende | normale | mit | anstiche

Anstiche | brochen | gefiihrt Legeakte Ei | zam ’ A

_ - ._ e

Myzotoxoptera tulipaella 18 7 11 0 E 0 11 56
Rhopalomyzus ascalonicus 17 0 17 11 t

Verfiigung. Zum Vergleich wurden Zwiebellduse in gleicher Anzahl und vom
gleichen GroBenbereich hinzugegeben. Das Ergebnis ist in Tab. 7 enthalten.
Die Zahl der Nahrungsanstiche war bei beiden Arten relativ hoch, weil die Lause
jeweils nach Beendigung des Anstichs entfernt wurden und die Parasiten deshalb
keine Moglichkeit hatten, ihre Opfer auszusaugen. Da der Anteil der Nahrungs-
anstiche an der Gesamtzahl der begonnenen Angriffe bei M. tulipaella bereits
grofler war als bei Rh. ascalonicus, ist es unwahrscheinlich, dal sich unter den
vorzeitig beendeten Anstichen noch weitere Versuche zur Nahrungsgewinnung
befanden. Dieses Experiment geniigt zwar nicht als Beweis dafiir, dafl Tulpen-
lsuse zur Nahrungsaufnahme uneingeschrinkt angenommen werden, doch ergab
sich andererseits auch kein Anzeichen dafiir, daBl auch die Nahrungsanstiche wie
die Legeakte vorzeitig abgebrochen werden. Die etwa gleiche Anzahl von Angrif-
fen auf beide Arten deutet auBlerdem wieder darauf hin, daB Rh. ascalonicus und
M. tulipaella von auflen nicht unterschiedlich bewertet werden.

Auch bei bereits belegten Wirten mufite gepriift werden, ob diese zur Nahrungs-
aufnahme genau so abgelehnt werden wie zur Eiablage. Wenn auch beim Nah-
rurgsanstich kein Ei abgegeben wird, so war damit ja nicht die Moglichkeit aus-
geschlossen, dal} bereits belegte Lause und damit die darin enthaltenen Eier
spéter einem Saugakt zum Opfer fallen kénnen. Die in den Versuchen 1—11 der
Tabelle 3 nach dem Anstich ausgesaugten Zwiebelliuse wurden zur Klirung
dieser Frage auf Eier untersucht. Dabei blieben die mit einem Kaktusdorn
angestochenen Tiere unberticksichtigt. Das Ergebnis zeigt Tab. 8.

Der Anteil der bereits von der ersten Legeperiode her belegten Wirte betrigt
unter den ausgesaugten Liusen 359 und ist damit wesentlich kleiner als unter
den insgesamt aufgefundenen Tieren (57,5%). Fin Teil der schon parasitierten
Léuse muB also vor dem Saugakt abgelehnt worden sein. Ob das bei der duBeren
oder der inneren Priifung geschah, 148t sich nicht entscheiden. Andererseits
zeigen die 12 trotz bereits bestehender Parasitierung ausgesaugten Wirte eindeu-
tig, daBl gegeniiber solchen Tieren beim Saugakt weniger Hemmung besteht als
beim Legeakt. Das gilt insbesondere fiir die Auslese mit Hilfe des Legestachels;
denn erneute Eiablage in schon belegte Léuse wurde in dieser Phase ganz ver-
hindert.

Von vielen Parasiten ist bekannt, daf} sie zwar die bereits belegten Wirte unter
normalen Umsténden bei der weiteren Eiablage mehr oder weniger gut meiden,
daf} aber diese Hemmung um so éfter itberwunden wird, je groBer der Parasitie-
rungsprozentsatz bereits ist, je seltener sie also bei der Suche einen noch unbeleg-
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Tabelle 8
Annahme frisch belegter Zwiebellduse fitr die Nahrungsaufnahme
gefundene davon .
Veﬁruch Léuse Bevitss bilegh ausgesaugte Liuse
Insgesamt Zahl 1 % mit Bi ohne Ei insgesamt
1 32 27 . 84 0 1 1
2 31 18 ! 58 2 0 2
3 44 13 30 2 2 4
4 24 9 38 1 5. 6
5 30 27 5 90 3 0 3
6 28 4 | 1 0 6 6
7 22 16 73 0 0 0
8 38 36 " 95 2 0 2
9 30 18 ‘w 60 0 2 2
10 51 23 45 2 4 6
11 30 16 53 0 2
z | 360 207 | s75 | 12 | 22 | 34

ten Wirt finden und den Legetrieb befriedigen kénnen. A. semiflavus belegt auch
bei hohem Parasitierungsprozentsatz nur selten einen Wirt zum zweiten Male,
weil die belegten Léuse auch dann noch beim Anstich fast ausnahmslos abgelehnt
werden. Da die Hemmung beim Anstich zur Nahrungsaufnahme aber offensicht-
lich wesentlich geringer ist, ergab sich die Frage, wie sich hier eine Triebstauung
auswirken wiirde. In 7 Versuchen wurden deshalb mittelgroBe Zwiebellduse je
2—2% Stunden lang dem Angriff von Aphelinus-Weibchen ausgesetzt und dabei
teilweise belegt. 2—3 Stunden spéter wurden frisch geschliipfte Parasiten zu-
gegeben, welche erfahrungsgemif nur verhaltnismalBig wenige Legeakte durch-
fithren, aber einen hohen Nahrungsbedarf haben. Sie wurden auBerdem nach
Beendigung der Anstiche jeweils am Saugen gehindert, so dafl der Nahrungs-
bedarf nicht gestillt werden konnte. Insgesamt stachen die Weibchen 157 Lause
an, von denen 70 (= 45%,) schon von der ersten Parasitierungsphase her belegt
waren. 87 Wirte sollten ausgesaugt werden, obwohl 41 von ihnen (= 47%,)
bereits ein Ei enthielten. Doppelbelegungen gab es wieder nicht; die ibrigen
29 Liuse, die schon ein Ei enthielten, wurden beim Anstich abgelehnt. Hier ist
der Prozentsatz der bereits belegten Wirte unter denen, die einen Nahrungs-
anstich erhielten, fast genau so groB wie unter den insgesamt angestochenen.
Es ist also unwahrscheinlich, daf} sich unter den abgebrochenen Anstichen noch
solche befanden, deren Ziel die Nahrungsaufnahme und nicht die Eiablage war.
Unter diesen Bedingungen machen die Weibchen beim Nahrungsanstich also
anscheinend keinen Unterschied mehr zwischen bereits belegten und unbelegten
Wirten.

Einschrankend mufl dazu allerdings gesagt werden, dal} es teilweise schwierig
ist, soeben abgelegte Eier von solchen zu unterscheiden, die bereits einige Stunden
alt sind. Erstere sind meistens etwas langgezogen (wahrscheinlich vom Durch-
tritt durch den engen Legestachel) und weniger durchscheinend, doch ist dieser

12%
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Unterschied unsicher. Es besteht also die Moglichkeit, daf einzelne der Wirte,
welche in der zweiten Parasitierungsphase einen normalen Anstich erlebten und
anschlieferd ein Ei enthielten, das als frisch gelegt gewertet wurde, bereits in der
ersten Phase belegt worden waren und in der zweiten durch Unterlassen der
Eiabgabe abgelehnt wurden. Der Prozentsatz der in der ersten Phase belegten
* Tiere (45%,) wiirde sich dadurch ein wenig erhthen, doch keineswegs so stark,
daB die SchluBfolgerurg dadurch beeintrichtigt werden konnte. Dasselbe gilt
auch fiir die auf Seite 175 geschilderten Versuche: Von den 34 Wirten, die nach
suBerlich normalem Anstich ein als frisch abgelegt gewertetes Ei enthielten,
mogen einzelne schon in der ersten Parasitierungsperiode belegt und spater durch
Unterlassen der Eiabgabe bei duBerlich normalem Anstich abgelehnt worden sein.
Auch dort ist das aber fir die SchiuBfolgerungen belarglos. Die Zahl dieser Falle
kann nur ganz gering sein, so dalBl bereits belegte Wirte weitaus iiberwiegend
durch Abbruch des Anstichs und vielleicht vereinzelt auch durch Unterlassen der
Eiabgabe abgelehnt werden.

Das unterschiedliche Verhalten der Aphelinus-Weibchen bei Legeakt und
Nahrungsanstich gegeniiber bereits belegten Wirten ist ein weiterer Hinweis
darauf, daB diese beiden Vorgirge grundsédtzlich verschieden sind. Vielleicht
waren die von Harrrey (1922) in ausgesaugten Liusen gefundenen Eier auch
bereits bei fritheren Legeakten abgelegt worden. Lroyp (1940) beobachtete bei
Diadromus collaris Grav. (Ichneumonidae), einem Parasiten von Plufella maculi-
pennis CurTis, ein dhrliches Verhalten: Bereits belegte Puppen wurden bei der
Fiablage in gewissem Ausmall gemieden, nicht aber bei der Nahrungsaufnahme.

Bei den in Tab. 3 zusammengefaiten Versuchen waren bei duBerer Prifung
nicht nur die bereits belegten, sondern auch die mit einem Dorn angestochenen
Liuse in hoherem Prozentsatz abgelehnt worden als die gesunden. Von den

Tabelle 9

Annahme gesunder und durch kiinstlichen Anstich verletzter
Zwiebellduse zur Nahrungsaufnahme

gesunde Liuse Liuse mit Anstichwunde
Vers. ausgesaugt ausgesaugt
Nr. ent- ange- ent- ange-
deckt |pommen| ;.. | % derent-| % derange- | deckt |nommen|, .. % der ent- | % der ange-
deckten nommenen deckten nomimenen
4 15 14 5 33 36 30 20 5 17 25
5 3 3 0 0 0. 8 7 3 38 43
6 24 17 6 25 35 4 1 1 25 100
7 6 6 0 0 0 18 13 5 28 39
8 2 2 0 0 0 26 20 3 12 15
9 12 10 2 17 20 18 16 7 39 44
10 28 27 4 14 15 19 15 6 32 40
111 14 12 2 14 17 12 8 2 17 25
12 20 14 1 5 7 13 16 2 15 33
13] 21 20 8 38 40 20 17 8 40 47
Z|145 | 125 |28 19,3 20,4 |168 | 123 |42 | 250 34,2
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angenommenen Tieren wurde jeweils ein Teil ausgesaugt. Einen Vergleich zwi-
schen den mit Dorn verwundeten und den gesunden Lausen gibt Tab. 9. Daraus
ist ersichtlich, dall von den Zwiebelliusen mit Stichwunde ein hoherer Anteil
ausgesaugt wurde als von den gesunden. Dieser Unterschied ist am deutlichsten,
wenn man die Prozentsétze jeweils auf die Anzahl der bei duBerer Priifung an-
genoromenen Wirte bezieht; hier ist er statistisch gesichert. Bei Vergleich mit
der Menge der entdeckten Wirte beider Gruppen ist die Differenz dagegen nicht
signifikant. Die einfachste Erklirung fiir den groBeren Anteil ausgesaugter Liuse
unter den verwundeten bietet also die Annahme, daB diese Tiere bei duBerer
Priifung nur dann in héherem Prozentsatz abgelehnt werden als die normalen,
wenn ein Legeakt ,beabsichtigt® ist, nicht aber, wenn die aufgefundene Laus
ausgesaugt werden soll. Das bedeutet aber, daB die Entscheidung, ob eine Laus
ein Ei erhalten oder ausgesaugt werden soll, schon vor dem Anstich fallt und daf8
die Wirtsauslese nicht erst in der zweiten, sondern schon in der ersten Phase
unter diesem Gesichtspunkt erfolgt. Es scheint danach, dall sich die Aphelinus-
Weibchen schon bei der Wirtssuche entweder in Lege- oder in Saugstimmung
befinden. )

VII. Die Abwehrreaktionen der Blattliuse
1. Mechanische Reaktionen

Uber die Abwehr von Parasiten durch ihre Wirte gibt es bereits einige Beobachtungen.
So wird z. B. die Raupe von Pieris brassicae L. von ihrem wichtigsten Parasiten, 4panteles
glomeratus (L.), hauptsichlich in den ersten Lebenstagen belegt, weil sie sich der angreifen-
den Weibchen mit zunehmendem Alter immer besser durch heftige Bewegungen und Aus-
scheidung von Tropfen griinen Vorderdarm-Inhalts erwehren kann (ApLER, 1918). Pieris
rapae kann im zweiten und dritten Larvenstadium die Anstiche von A. glomeratus ebenfalls
oft auf diese Weise verhindern (Hamirrox, 1935/36), und anch Mamestra brassicae L. zeigt
dieselben Abwehrreaktionen (Tawwrik, 1957). Ahnlich, aber anscheinend weniger wirksam,
reagiert die Raupe von Aporia crataegi (L.) auf Angriffe von 4. glomeratus und A. pieridis
(WisERT, 1960). Auch viele Blattwespenlarven zeigen ein derartiges Abwehrverhalten,
das auf einige parasitische Hymenopteren eine starke Wirkung hat (Tripp, 1960). Nach
Herrivg (1960) versuchen die Wirte von Tachinen nicht selten, die auf ihrem Koérper be-
findlichen Eier und Larven des Parasiten mit ihren Mandibeln zu zerstéren. GRIFFITHS
(1960) berichtet, daB sich groBe Exemplare der Blattlaus Nasonowvia ribis-nigri (MosLuY) oft
erfolgreich gegen den Angriff von Monoctonus paludum MARSBALL (Braconidae) zur Wehr
setzen. Harrz (1961) beobachtete die oft erfolgreiche Abwehr von Aphidius rapae (CURTIS)
{Braconidae) durch die Kohllaus Brevicoryne brassicae (L.). Weitere Beispiele bringt Savr
(1938).

Nahert sich ein Aphelinus-Weibchen einer Blattlaus, welche ihre Stechborsten
in das Blattgewebe eingesenkt hat, so bleibt diese zunichst meistens bewegungslos
sitzen. Auch wihrend der 4uBeren Untersuchung, die ja in der Regel ohne direkte
Beriihrung erfolgt, dndert sich die Haltung der Laus oft nicht. Manchmal erhilt
sie aber irgendeine Wahrnehmung von der Anwesenheit des Parasiten. Die beim
Saugen nach hinten gelegten Fithler richten sich dann auf, und es folgt eine Ab-
wehrreaktion, die meistens aus einem Schlagen mit Fithlern oder Beinen besteht.
Durch diese Bewegungen 148t sich das Aphelinus-Weibchen manchmal ganz ver-
treiben. In anderen Fillen weicht es zuriick und versucht dann eine neue Annihe-
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rung. Diese ist aber oft ebenfalls vergeblich, weil die einmal erregte Aufmerksam-
keit der Laus schneller zu neuen und meistens stirkeren Abwehrbewegungen
fuhrt.

Wenn das Weibchen den Wirt nach duflerer Prifung zundchst annimmt und
durch Abwehrbewegungen nicht vertrieben wird, so erfolgt der Anstich. Dabei
werden die Abwehrbewegungen der Laus meistens erheblich verstarkt. Sie schligt
nun nicht mehr nur mit Fihlern und Beinen, sondern hebt auch ruckartig den
Hinterkérper oder pendelt mit dem ganzen Korper um die im Blatt verankerten
Stechborsten, wobei es zu Drehungen bis zu 180° kommen kann. Vereinzelt
erfolgt diese Pendelreaktion auch schon bei bloBer Anndherung des Parasiten,
besonders dann, wenn er die Laus versehentlich beriihrt, doch ist sie dann meistens
weniger heftig. Wenn der Stachel schon eingedrungen ist, wird er und mit ihm
der Parasit durch die Bewegungen hin- und hergezerrt. Letzterer reagiert darauf
sehr unterschiedlich. Manchmal wird der Anstich schon bei der kleinsten Bewe-
gung der Laus abgebrochen. In anderen Fillen gelingt es dieser aber nicht, den
Angreifer za vertreiben. Sein Widerstandsvermdgen hingt offenbar von verschie-
denen Umsténden ab. Dabei spielt auch die Stelle eine Rolle, an der die Laus zu-
tallig getroffen wurde. Ist der Stachel z. B. in der Nahe des Kopfes eingedrungen,
so haben die Abwehrbewegungen eine geringere Amplitude und sind deshalb
weniger wirksam.

Ist der Parasit endgiiltig vertrieben, so werden bei hoher Erregung die Abwehr-
bewegungen noch eine Weile im Leerlauf fortgesetzt. Oft kann man auch Pendel-
bewegungen beobachten, die ohne erkennbaren Grund spontan ausgefithrt werden.
In Blattlauskolonien kénnen durch Abwehrbewegungen auch Nachbarlduse zu
gleichem Verhalten angeregt werden. In manchen Fillen kommt das Aphelinus-
Weibchen bei seiner Anndherung an einen Wirt auch einem anderen, nicht er-
kannten zu nahe, so daBl dieser reagiert und damit eventuell den Angriff auf die
Nachbarlaus verhindert.

Fir das Aphelinus-Weibchen besteht offenbar die Gefahr, daB durch die Ab-
wehr der Laus Verzerrungen im Mechanismus der Stachelbasis eintreten. Verein-
zelt war zu beobachten, daB ein Tier seinen Stachel nicht mehr in der blichen
Weise einziehen konnte, nachdem es durch heftige Abwehrbewegungen vertrieben
worden war. Manchmal gelang es nach einiger Zeit doch wieder, in anderen Fillen
war der Schaden offenbar irreversibel. Schon HarTrLeY (1922) hat solche Weib-
chen beobachtet und glaubte, daB die Beschéddigungen dann auftriten, wenn eine
Laus den Parasiten hinter sich herzieht. Das kann geschehen, wenn der Wirt im
Augenblick des Angriffs seine Stechborsten nicht richtig im Blatt verankert hat.
Da er dann oft nicht ganz still sitzt, miBlingen solche Angriffe in den meisten
Fallen. Dringt der Stachel aber doch einmal ein, so macht die Blattlaus meistens
zunédchst einige Abwehrbewegungen und lduft dann fort. Der Parasit folgt ihr
riickwérts gehend mit eigentiumlich stelzenden Schritten nach. Es hat aber den
Anschein, daB er dabei nur wenig am Stachel gezogen wird, sondern selbst nach-
gibt, um die Laus nicht freilassen zu missen. Nur verhiltnismaBig selten brach
er den Anstich bei einer laufenden Laus ab. Hartrry will 3 retraktile Wider-
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haken am Stachel gefunden haben, welche dem Weibchen das Zuriickziehen in
dieser Situation erschwerten. Die eigenen Tiere hatten nur in unmittelbarer Nihe
der Stachelspitze einige winzige séigeartige Vorspriinge, welche das Zuriickziehen
des Stachels aber kaum erschweren konnen, weil sich dieser an der betreffenden
Stelle bereits verjiingt. Sie konnen also héchstens eine Sagefunktion beim Anstich
erfillen.

2. Abwehrrealktionen des Blutes
a. Rhopalomyzus ascalonicus (Doxc.)

Offnet man belegte Zwiebelliuse etwa 24 Stunden nach der Eiablage, so lassen
die darin befindlichen Aphelinus-Eier einen schwach wahrnehmbaren, zunichst
unregelméfigen, diinnen, braunlichen Belag erkennen, der in den néichsten Stun-
den und Tagen stérker wird und das Ei mit einer braunschwarzen Schicht iiber-
zieht (Tafel 2). Schlieflich wird es deformiert, schrumpft zusammen und ist dann
kaum noch als Aphelinus-Ei zu erkennen. Es handelt sich also offenbar um eine
Abtotung des Parasiten durch Anlagerung von Zellelementen des Blutes. Scuner-
DER (1950) hat eine Anzahl von Beispielen fiir solche Vorginge aus der Literatur
zusammengetragen. Nach PuTTLER & vAN DEN Boscr (1959) sind sie in ,,nicht
angepaBten (nonadapted) Wirten sehr héufiz. Eingehende Beschreibungen
finden sich bei Borsk (1936), Brss (1939), PrLucreLDER (1950), SCENEIDER (1950),
Savr (1956) und JourparvutL (1960). Fir Blattliuse ist eine EinschlieBung des
Parasiten durch Blutzellen bisher nur von Grivrrras (1961) fir Adulacorthum
circumflexum (Buokt.) beschrieben worden, wo sie sich gegen Monoctonus paludum
MarsuALL (Braconidae) richtete. Bei Rh. ascalonicus hat sie gegeniiber Eiern von
A. semiflavus immer vollen Erfolg. Obwohl viele hundert belegte Tiere auf-
pripariert wurden, konnte nur einmal eine geschliipfte Larve festgestellt werden.
In allen anderen Fiéllen trat der Tod bereits im Eistadium ein.

Die Bildung der Hiille um die Eier verlduft nicht immer gleich schnell. In einer
Versuchsreihe wurden Zwiebellduse zweier Altersstufen 2-—3 Stunden lang den
Parasiten ausgesetzt und am folgenden Tage aufpripariert. Der Ausbildungsgrad
der Hiillen um die aufgefundenen Eier wurde abgeschitzt und durch Zahlen ge-
kennzeichnet: 0 = keine, 1 = eben sichtbare Hiille, 2 und 3 == hohere Ausbil-
dungsstufen. Aus den so gewonnenen Einzelwerten wurden die Mittelwerte er-
rechnet, die in Tab. 10 wiedergegeben sind. Daraus ist zu entnehmen, dafl die
Bildung der Hiillen und damit wahrscheinlich auch die Abtétung der Eier bei
5-—17 Tage alten Tieren schneller verlduft als bei 0—1 Tag alten. Die Unterschiede
warenin den Versuchen 1, 2, 4und 6 gut (P < 0,01), in Versuch 5 knapp gesichert
(P < 0,05).

Das entspricht einer Beobachtung von Savr (1956), dafl Eier von Nemeritis
canescens, die in Stabheuschrecken (Carausius morosus BR.) injiziert worden waren,
in groBen Tieren schneller von Blutzellen umhiillt wurden als in kleineren. Aller-
dings war dabei die Melaninbildung nicht unterschiedlich. Scunrrper (1950, 1952)
hat festgestellt, daB auch in Larven von Syrphus ribesii und Epistrophe balteata
die Geschwindigkeit und Wirksamkeit der Reaktion gegen die Eier von Diplazon
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Tabelle 10

Ausbildung der dunklen Hiillen um die Eier von 4.semiflavusbei
zwei verschiedenen Altersstufen von Rh.ascalonicus.

Angegeben sind jeweils Mittelwert (siche Text) und mittlerer Fehler

Stunden Liuse 0—1 Tag alt Léause 5—7 Tage alt
Versuch nach dem (ca. 0,6 mm lang) (ca. 1,2 mm lang)
Nr. Legeaks, Ausbildungsgrad Aushild d
: gsgra usbildungsgra
(Mittelwert) | Zahl | gqor qunklen Hiille | 2*1! | der dunklen Hiille
1 20 12 0,33+0,20 20 1,5440,13
2 20 7 0,144-0,14 19 1,604-0,13
3 30 12 1,384-0,28 22 1,96+4-0,14
4 30 7 1,214-0,32 17 2,24+0,09
5 30 (3 1,254-0,38 10 2,30+0,13
6 30 8 1,19+4-0,40 14 2,68--0,10

fissorius Grav. mit der GroBe des Wirtes zunimmt. Er fithrt das auf eine die Ein-
kapselung hemmende Sekretion des Parasiten zuriick, welche auch zur Folge hat,
daB bei Superparasitismus die Wirksamkeit der Reaktion mit steigender Eizahl
pro Wirt sinkt. Analog dazu beobachteten PurTrEr & vax pEN Boscm (1959),
daB Eier von Hyposoter exiguae in Laphygma exigua fast immer vernichtet werden,
wenn sie sich einzeln in ihren Wirten befinden, wihrend in superparasitierten
Raupen ein Teil der Larven schliipft und einen Konkurrenzkampf fithren muf.
Versuche, den EinfluB des Superparasitismus auf die Einkapselung der Hier bei
Zwiebelldusen zu untersuchen, schlugen fehl, weil die Aphelinus-Weibchen die
bereits einmal belegten Léiuse in den folgenden Stunden mit groBer Sicherheit ab-
lehnten und auf diese Weise Superparasitismus vermieden.

Gelegenheitsbeobachtungen ergaben, daf sich kleine Wunden bei Bh. ascalonicus
sehr schuell dunkel verfirben. In einem vergleichenden Versuch wurden deshalb
Zwiebel- und Pfirsichliuse leicht mit einer Minuziennadel angestochen. Die Wund-
rénder farbten sich bei Rh. ascalonicus innerhalb einer halben Stunde deutlich
braun, bei My. persicae dagegen nur manchmal und schwicher. Es ist also mog-
lich, dafi der Unterschied zwischen den beiden Blattlausarten hauptsichlich ein
quantitativer ist und A. semiflavus die schwache Reaktion von My. persicae unter-
binden kann, aber gegen die massive Kapselbildung von Rh. ascalonicus nichts
auszurichten vermag. Ohne genaue Unfersuchungen 1aBt sich diese Frage aber
noch nicht sicher entscheiden. Ahnliche Beobachtungen hat Warxer (1959)
an Larven von Drosophila melanogaster gemacht. Ein Stamm, der den Parasiten
Pseudeucoila bochei WELD. stark abkapselte, zeigte auch bei Verwundung stérkere
Pigmentbildung als ein anderer, der auf den Parasiten nur schwach reagierte.

Die Abkapselung der Eier in der Zwiebellaus ermoglichte weitere Untersuchungen
iiber das Ausleseverhalten von A. semiflavus. Auf einer Zwiebelpflanze befanden
sich 5 Tage lang Lause aller Altersstufen mit Parasiten zusammen. Zwei Tage
spater wurden sie aufpripariert. Dabei zeigte es sich, dafl neben 41 Tieren mib
einem Aphelinus-Ei 20 vorhanden waren, die zwei Eier enthielten, anBerdem 8
mit drei und 3 mit vier Eiern, obwohl noch kein Mangel an unbelegten Lausen be-
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stand. Es hatten also Mehrfachbelegungen in einem AusmaB stattgefunden, wel-
ches allen Feststellungen an anderen Blattlausarten widersprach. Auch bei
Zwiebelldusen war in vielen voraufgegangenen Experimenten sehr selten Super-
parasitismus vorgekommen, wenn sie den Parasiten nicht linger als 24 Stunden
ausgesetzt waren. Andererseits wurden die Anstiche bei parasitierten Pfirsich-
lgusen auch mehrere Tage nach der Eiablage immer vorzeitig abgebrochen. Der
diesmal beobachtete Superparasitismus war dagegen etwa von der GroBenordnung,
wie er bei Eiablage nach dem Zufall (ohne Vermeidung bereits belegter Wirte)
zu erwarten ist (vergl. WiLerrt, 1959). In spéiteren Versuchen mit noch lingerer
Belegungsdauer wurden in den inzwischen erwachsenen Liusen bis zu 7 4phelinus-
Eier gezédhlt, deren dunkelbraune Hiillen teilweise von aufien durch die Haut
hindurch erkennbar waren.

Daraus ist zu entnehmen, dafl Rk, ascalonicus nach der Eiablage von 4. semi-
flavus nur eine gewisse Zeit lang vor neuen Legeakten geschiitzt ist, dafl aber
spater Superparasitismus moglich wird. Um die Dauer dieses Schutzes ungefihr
abzugrenzen, wurde eine Anzahl von Tieren jeweils 3 Stunden lang einigen Aphe-
linus-Weibchen ausgesetzt, die dann entfernt und nach einiger Zeit abermals fiir
3 Stunden zugegeben wurden. Das Ergebnis zeigt Tab. 11. Wie aus den Zahlen
zu ersehen ist, sind die Versuche nicht einheitlich ausgefallen. Sicher ist, dafl
Zweitbelegurgen schon nach 24 Stunden moglich sind, obwohl kein Mangel an
unbelegten Wirten besteht. Dabei entspricht die Anzahl der mit zwei Eiern ver-
sehenen Lause im 4. und 5. Versuch nahezu wieder derjenigen Zahl, die man nach
Zufallsgesetzen erwarten miiite, wenn alle bereits einmal belegten Tiere am folgen-
den Tag wieder voll belegungsfihig sind. Bei diesen Uberlegungen ist aber zu
beachten, daB A. semiflavus bei Rh. ascalonicus die grofleren Liuse stirker belegt
(s. S. 189). Auf sie wurden also die Eier in beiden Phasen der Versuche etwas kon-
zentriert, wodurch die Wahrscheinlichkeit von Doppelbelegungen erhdht und eine
volle Belegungsfahigkeit der bereits in der ersten Phase parasitierten Liuse wohl
nur vorgetduscht wird.

Rh. ascalonicus unterscheidet sich von anderen Arten bauptséchlich durch die
Reaktion des Blutes gegen die Eier. Wenn aber die Moglichkeit der Neubelegung
von der Aushildung der dunklen Hiille abhéngt, so ist zu erwarten, daB sie gleich-

Tabelle 11

Neubelegung bereits parasitierter Zwiebelliuse nach verschie-
denen Zeitabstdnden

mittleres Alter Zahl der Lause einfach belegt doppelt
der Eier bei insgesamt belegt
Neubelegung (Stunden) alt neu gesamb
4 R 3 16 9 25 0
4 44 11 20 31 0
22 36 16 7 23 0
24 86 24 16 40 14
25 122 ? ? 52 8
48 154 43 30 73 9
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ginnig mit letzterer variiert: Blattlduse mit schneller Abwehrreaktion miissen
entsprechend eher wieder belegungsfihig sein als andere, in denen die Abkapselung
der Eier langsamer verlduft. In entsprechenden Versuchen wurden Zwiebellduse
fiir 2—3 Stunden einer Anzahl von Aphelinus-Weibchen ausgesetzt und
spiter nochmals je drel Parasiten zugegeben. Diese brachen bei einigen Liu-
sen die Anstiche vorzeitig ab und fithrten sie bei anderen normal durch. Alle an-
gestochenen Liuse wurden sofort aufpripariert und auf Eier aus der ersten Lege-
periode untersucht. Die dunkle Hiille um diese Eier war unterschiedlich weit ent-
wickelt. Der Grad ihrer Ausbildung wurde wieder abgeschétzt und durch Zahlen
gekennzeichnet (vergl. S. 183), und zwar von einer Person, der die Herkunft der
einzelnen Eier unbekannt war. Die Mittelwerte sind in Tab. 12 wiedergegeben.

Tabelle 12

Ablehnung und Neubelegung bereits parasitierter Zwiebellduse
im Vergleich zum Ausbildungsgrad der Hiillen um die alten Eier.
Angegeben sind jeweils Mittelwert und mittlerer Fehler

mittl. Dauer | Anstiche abgebrochen neue Legeakte Nahrungsanstiche
Vers. Z;ViSChzeﬂ mittlere mittlere mittlere

sl Stéarke der Stéarke der Starke der

. Anstich Zahl Hille der Zahl Hiille der Zahl Hiille der

(Stunden) alten Eier | alten Hier alten Bier
1 20 18 1,0+0,17 3 | 2,2+0,17 2 2,0
2 30 10 1,24 0,26 12 | 201020 7 1,9
3 30 13 1,84-0,19 5 ' 2,340,12 5 1,9
4 30 3 1,2-4-0,60 3 | 2,040,00 1 0,5
5 30 4 0,94-0,52 9 | 2,340,331 6 2,5
6 42 1 0,5+0,00 5 ; 1,440,40 1 1,5
7 42 v 1,04+0,22 3 2,24-0,60 2 2,0
8 42 8 0,2--0,13 6 1,1+0,30 | 4 2,2
9 42 6 0,9+0,10 7 1,9+0,32 | 5 1,8

In die Tabelle sind nur diejenigen Wirte aufgenommen, die aus der ersten Lege-
periode bereits ein Ei enthielten. In den Versuchen 1—5 gehoérten die Léuse zwel
verschiedenen Altersstufen an. Je die Halfte von ihnen war bei der ersten Lege-
periode 0—1 bzw. 56 Tage alt. In den tibrigen Versuchen waren alle in den
24 Stunden vor Beginn der ersten Legeperiode geboren. Da bei den jungen Tieren
die Abkapselung der Eier langsamer erfolgt, mufite in diesen Experimenten die
mittlere Dauer zwischen erstem und zweitem Anstich entsprechend ldnger gewéhlt
werden. Wie aus den Angaben ersichtlich ist, war die Hiille um die Eier in jedem
der Versuche bei den Lausen, die noch nicht wieder belegungsfihig waren, im
Mittel schwécher ausgebildet als bei denjenigen, die ein neues Ei enthielten. Die
Unterschiede sind in den Versuchen 1, 2, 5, 8 und 9 statistisch gesichert (P < 0,05).
Die Verdnderunginnerhalb der belegten Laus, welche sonst eine Neubelegung ver-
hindert, wird also in der Zwiebellaus in den Exemplaren schneller riickgéingig ge-
macht, welche auch die Kapsel um die Eier schneller aufbauen.

Andererseits zeigen die Versuche aber, daf} die Moglichkeit der Neubelegung
offenbar nicht vom absoluten Grad der Kapselausbildung abhéingig ist. In den
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Versuchen 6 und 8 waren die dunklen Hiillen bei den neubelegten Tieren im
Mittel schwicher ausgebildet als in einigen anderen Versuchen bei den Liusen, die
noch nicht wieder belegt wurden. In diesen beiden Versuchen ist die Reaktion
aus unbekannten Griinden langsamer abgelaufen als sonst, wodurch aber an-
scheinend die Moglichkeit der Neubelegung kanm beemfluit wurde. Diese scheint
also nicht allein von der Abkapselung des vorhandenen Eies und damil der Aus-
schaltung seines Stoffaustausches abhingig zu sein, sondern auBerdem auch von
anderen Faktoren, deren Natur noch zu untersuchen bleibt. Im Gegensatz zu den
hier geschilderten Beobachtungen fand Lrovp (1939), daB Ooencyrtus kuvanae
How. Wirtseier (Lymantria dispar), welche eine tote Parasitenlarve enthalten,
ebenso selten belegt wie solche, in denen der Parasit lebt.

In Tab. 12 sind in der Spalte ,,neue Legeakte‘ nur die Anstiche beriicksichtigt
worden, bei denen der Parasit zu einem schon vorhandenen dlteren Ei ein neues
hinzugelegt hat. Es gab aber auch Anstiche, bei denen trotz duflerlich normaler
Durchfiibhrung kein Ei abgelegt wurde und auBerdem auch solche, die noch unbe-
legte Lause trafen. Fine Ubersicht dariiber gibt Tab. 13. Es handelt sich dabei

Tabelle 13

Ablehnung von Zwiebelldusen, welche teilweise bereitseinalteres
Aphelinus-Ei enthielten, durch Unterlassen der Eiabgabe bei
duBerlich normalem Anstich

Liuse ohne Ei Lause mit altem Ki
Versuch | 4 oe00no Anstiche Anstidha Anstiche ohne Eiabgabe
Nr. mit ‘ohne mit mittlerer
Eiabgabe Eiabgabe Eiabgabe Zahl | % Ausbildungsgrad
Zahl | 9, der dunklen Hiillen
; _
1 0 2 100 3 I 2 ; 40 | 1,5
2 8 0 0 12 | 37 1,9
3 6 1 | 14 5 1| o 2,0
4 10 3 23 3 6 | 67 22
5 9 1 10 9 2 18 2,5
6 11 3 | 21 5 Z2 : 29 2,8
7 5 0 0 3 4 57 2,4
8 31 4 11 6 I 1 ] 1 2,0
9 16 1 6 7 [ 3 30 1,7
z 9 15 | 14 53 | 98 | 35 |

ausnahmslos um Tiere, die nicht durch Abbruch des Anstichs abgelehnt worden
waren. Der Unterschied zwischen Wirten mit altem Ei aus der ersten Legeperiode
und unparasitierten Wirten ist deutlich und statistisch gesichert. Daraus ergibt
sich erneut, daB die Unterlassung der Eiabgabe wenigstens teilweise eine Reaktion
auf den Wirt darstellt. Der Aushildungsgrad der dunklen Hiillen um die alten
Fier unterscheidet sich bei Léiusen, die kein neues Ei erhielten, im Mittel nicht von
dem bei neubelegten Wirten. Es scheint also, daB die Hiille hier keine Bedeutung
besitzt.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.14.1-2.159-222


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

188 H. WILBERT, Ausleseverhalten von Aphelnus semiflavus HOWARD und seine Wirte

Bei den in Tab. 12 zusammengefafiten Versuchen wurden auch Nahrupgsan-
stiche registriert. Der Ausbhildungsgrad der Hiillen um die vorhandenen Eier lag
dabei durchschnittlich zwischen den Werten bei abgelehnten und neubelegten
Wirten. Der Mittelwert des Ausbildungsgrades bei allen angestochenen Léusen
betrug aber 1,6, der bei den ausgesaugten Lausen dagegen 2,0. Wie in den Ver-
suchen von Tab. 8 sind also offenbar die Léuse nicht unterschiedslog zum Saugen
angenommen worden. Freilich 148t sich die Differenz nicht sichern und bekommt
erst beim Vergleich mit Tab. 8 Bedeutung.

b. Myzotoxoptera tulipaella (THEOB.)

Bei den Versuchen zur Abgrenzung des Wirtekreises hatten sich auch in M.
tulipacello keine Nachkommen von A. semiflavus entwickelt. Da der Anstich bei
dieser Art in den meisten Fillen vorzeitig abgebrochen wird, konnte schon allein
aus diesern Grunde die Parvasitierung nur gerirg sein. Immerhin haben aber die
Versuche auf Seite 174 gezeigt, daBl einzelne Eier abgelegt werden, offenbar be-
sonders dann, wenn dieAphelinus-Weibchen keine normalen Wirte zur Verfiigung
haben. Nach solchen normalen Legeakten wurden die betroffenen Tiere in ver-
schiedenen Zeitabstdnden aufpriapariert. Die Eier zeigten im Gegensatz zu denen
in Rh. ascalonicus keine Verdnderung. In allen Fallen schliipfte etwa nach der
normalen Zeitspanne (2—3 Tage bei Zimmertemperatur) die Larve. Bei dieser
war dann aber oft schon an den ersten Lebenstagen eine schwache schwirzlich-
braune Verfirburg zu sehen, die schnell stdrker und als unregelmiBige Hille er-
kennbar wurde, in der die Larve anfangs noch bewegungsfahig war. Spéter ging
sie dann meistens ein, ohne die Verpuppungsreife zu erlangen.

Also fand auch in M. tulipaello eine Abwehrreaktion des Blutes statt. Die
Kapselbildung entsprach etwa der bei Rh. ascalonicus. Sie gehdrt offenbar in bei-
den Fillen wie bei Aulacorthum circumfleaum (GRIFFITHS, 1961) zu dem selteneren
balteata-Typ nach SCHENEIDER (1950), da beim ribesii-Typ eine farblose, gallertige,
meistens sehr dicke Kapsel gebildet wird.

Nur sehr wenige 4phelinus-Larven erreichten in besonders kleinen Exemplaren
von M. tulipaelle das Endstadium und toteten dann ihren Wirt in normaler Weise
unter Schwarzverfirbung ab, doch schliipfte trotzdem nie ein ausgewachsener
Parasit. Das entspricht der Beobachturg bei Rh. ascalonicus, dafl die Abkapselung
in kleinen Exemplaren langsamer verlduft als in gréBeren. Ob die Laus in den
anderen Féllen nach vorzeitigem Tod der Parasitenlarve in ihren Lebensfunktio-
nen ungestort ist, konnte mangels weiterer Versuchstiere nicht geklart werden.

VIII. Unterschiedlich starke Belegung verschiedener Arten und Altersstufen
und ihre Ursachen

Fast alle entomophagen Parasiten besitzen mehrere oder gar viele Wirte, doch
entwickeln sie sich bei einem oder einigen von ihnen hiufiger, bei anderen seltener.
Auch innerhalb der Art werden meistens bestimmte Stadien oder Altersstufen
bevorzugt. Die Ursache dafiir kann z. B. eine bessere ortliche oder zeitliche Koin-
zidenz mit den ,,bevorzugten* Arten oder Altersstufen sein. In anderen Fillen
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diirfte die rein mechanische Eignung verschieden sein. SchlieBlich kénnen aber
auch das Ausleseverbalten des Parasiten und das Abwehrverhalten der Wirte zu
Parasitierungsunterschieden fithren. Nachdem diese Verhaltensweisen bei A4.
semiflavus und seinen Wirten bekannt waren, liefen sich ihre quantitativen Aus-
wirkungen feststellen.

1. Unterschiedliche Eiablage

Schon HArRTLEY (1922) hat festgestellt, daB Aphelinus semiflavus weitaus iiber-
wiegend jurge Liause belegt. Er arbeitete hauptsichlich mit Myzus persicae.
SrENCER (1926) bestétigte seine Beobachtung. ScHrmNeER & Hari (1959) be-
richteten, dall auch bei Therioaphis maculata (BucrToN) meistens die beiden ersten
Larvenstadien belegt und erwachsene Lause nicht angegriffen werden.

Um einen Uberblick dariiber zu erhalten, wie stark der Unterschied in der Be-
legung verschiedener Altersstufen ist, wurden in ersten Versuchen 0—1 Tag alte
Larven von My. persicae und Rhk. ascalonicus mit 3—4 Tage alten verglichen. Zu
diesem Zweck wurde fiir jeden Versuch an 4 aufeinanderfolgenden Tagen eine
jeweils gleich groBe Menge beider Altersstufen (je 20 oder je 30 Tiere) auf ein
Tulpenblatt gesetzt und in einer Petrischale fiir 20 Stunden einer Gruppe von
Aphelinus-Weibchen zur Parasitierung iiberlassen. Durch Offnen der Liuse
konnte anschlieBend die Anzahl der abgelegten Eier und damit der Parasitierungs-
prozentsatz ermittelt werden. Dieser mulite sich natirlich auf die Anzahl der
noch lebend vorgefundenen Lause beziehen. Tiere, die von den Parasiten aus-
gesaugt oder aus anderen Griinden eingegangen waren, blieben fiir die Berechnung
unberiicksichtigt.

Das Ergebnis dieser Experimente ist in Tab. 14 wiedergegeben. Im Mittel aller
Versuche wurden 0-—1 Tag alte Larven von My. persicae etwa viermal so stark
belegt wie 3—4 Tage alte. Damit ist die Beobachturg HARTLEYs erneut bestatigt.
Uberraschenderweise war das Parasitierurgsverhdltnis bei Rh. ascalonicus aber
gerade umgekehrt: Hier wurden die 3—4 Tage alten Liuse stirker mit Eiern
versehen als die ganz jurgen. Der Unterschied ist statistisch gesichert. Die Ur-
sache fiir die stiarkere Belegung bestimmter Altersstufen muBte also bei den Wirten
und nicht beim Parasiten zu suchen sein.

Tab. 14 gibt auBerdem die Ergebnisse von Vergleichsversuchen zwischen ver-
schiedenen Arten wieder. Danach werden jurge Pfirsichliuse stirker belegt als
Kartoffelliuse gleichen Alters, obwohl die Parasiten aus Kartoffelliusen ge-
schliipft waren. In Zwiebellause wurden jedoch noch mehr Eier gelegt als in Pfir-
sichlause gleicher GroBe, wobei die Differenz bei élteren Tieren groBer wird, wie
es nach den beiden ersten Versuchsgruppen nicht anders zu erwarten war.

Der Unterschied in der Parasitierungsstirke zwischen Ma. solani und My. per-
sicae ist auch spéter noch nachzuweisen: 8 Tulpenblitter, auf denen jeweils eine
gleich groBe Anzahl 0—1 Tag alter Kartoffel- und Pfirsichlduse 20 Stunden lang
dem Angriff von 2 Aphelinus-Weibchen ausgesetzt war, wurden in Vasen gesetzt
und 9 Tage lang aufbewahrt. Am Ende dieser Zeit befanden sich auf ihnen noch
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Tabelle 14

Unterschiedlich starke Eiablage von 4. semiflavus bei Blattliusen
verschiedener Arten und Altersstufen in Vergleichsversuchen.
In den beiden letzten Versuchsgruppen war das Alter der Zwiebellause bekannt,
wihrend Pfirsichlduse unbekannten Alters, aber gleicher GroBe hinzugegeben

wurden
B ) I Parasitierungs- | Gesamt-
} Alter | prozentsitze zahl davon belegt
Art ‘ (Tage) in den einzelnen der
‘ Versuchen z Liuse | Zahl [ A
Myzus persicae ’ 3—4 10 4 613 1510 490 50 | 10,2
: i —y 9 199 | 44,3
Mzus persicae | 0—1 | 37 25 29 53 52 59 44 »
Rhopalomyzus ascalonicus : 3—4 16 29 30 35 395 113 | 28,6
Rhopalomyzus ascalonicus ' 0—1 314 25 20 429 72 | 16,8
Macrosiphon solani L0l 1419 5 206 26 | 12,6
Myzus persicae 0—1 55 53 43 211 108 | 51,2
Rhopalomyzus ascalonicus l 1-3 52 39100 77 50 139 90 | 64,7
Myzus persicae | gleich groB 33 0 61 56 37 147 54 | 36,7
Rhopalomyzus ascalonicus 34 f 71 42 73 41 | 66,2
Myzus persicae gleich grofl 8 8 73 6 8,2

135 Pfirsich- und 76 Kartoffelliuse. Von ersteren waren 82 (== 619%,) unter
Schwarzverfirbung infolge Parasitierung in normaler Weise abgestorben, von
letzteren nur 17 (= 229%,).

2. Die Ursachen der Unterschiede
a. Auffinden der Wirte

Auf der Suche nach Wirten laufen die legebereiten Weibchen von A. semiflavus
regellos tiber die Blattfliche. Nur wenn sie dabei zuféllig in die unmittelbare Nahe
einer Blattlaus geraten, werden sie auf deren Anwesenheit aufmerksam und wenden
sich ihr zu. Unterschiedlich starke Parasitierung kann also schon dadurch ent-
stehen, dafl ein Wirt leichter, d. h. auf groBere Entfernung wahrgenommen wird
als ein anderer. Zur Nachpriifung dieser Vermutung wurden jeweils 3 Aphelinus-
Weibchen fiir 3 Stunden auf ein Stiick Tulpenblatt gesetzt, auf dem sich Blatt-
1ause mehrerer Arten oder Altersstufen in gleicher Anzahl befanden. Das Verhalten
der Parasiten konnte dabeiin einer Petrischale unter einem Binokular beobachtet
werden. Angestochene Lause wurden entfernt und durch neue ersetzt, so dafi
Anzahl und Mengenverhdltnis der gebotenen Wirte immer gleich blieben. Das
Ergebnis dieser Versuche ist in Tab. 15 zusammengestellt.

Bei diesen Experimenten handelt es sich um Vergleiche zwischen zwei verschie-
denen Wirtsarten oder zwischen verschiedenen Altersstufen derselben Art, aber
trotzdem in keinem Falle um Wahlversuche. Da das Weibchen von 4. semiflavus
fast immer nur einzelne Lause wahrnimmt, kann eine echte Wahl zwischen zwei
verschiedenen Wirten gar nicht stattfinden (vergl. Lanryrig, 1960). Das gilt
auch fiir die meisten ,,Wahlversuche® fritherer Autoren. Wenn eine Art oder
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Tabelle 15

Anzahl der von je 3 Aphelinus-Weibchen bei Vergleichsversuchen
innerhalb von 3 Stunden aufgefundenen Liuse in Abhingigkeit
von Art und Altersstufe (bzw. Korperlinge) der Wirte.

In den beiden letzten Spalten sind die Quotienten in der zweiten und dritten
Versuchsgruppe jeweils durch Division der ersten bzw. zweiten durch die dritte
Altersstufe gebildet worden

Quotient
. Anzahl der der der
Alter n{“’ﬂ’ aufgefundenen Lause mittl., | Anzahlen
Art T Linge e e
(Tage) (mm) Korper- | gefunde-
in den einzelnen ins- lingen |ner Liuse
Versuchen gesamtb Q) (Qg)
Rh. ascalonicus 3—4 0,8 36 26 26 88 1.3 1.3
Bh. ascalonicus 0—1 0,6 27 24 16 67 ’ ’
Rh. ascalonicus 6—7 1,2 49 49 2.0 9.7
Rh. ascalonicus 3—4 0,8 30 30 1’3 1’7
Rh. ascalonicus 0—1 0,6 18 18 ’ ’
Rh. ascalonicus | 10—12 1,7 34 37 81 2.8 3.9
Rh. ascalonicus | 6—17 1,2 23 27 50 2.0 20
Rh. ascalonicus 0—1 0,6 11 14 25 ’ ’
My. persicae 3—4 0,9 66 61 32 159 1.3 1.5
My. persicae 0—1 0,7 44 41 22 107 ’ ’
Rh. ascalonicus | gleich 44 25 69 1.0 1.0
My. persicae grof 45 24 69 ’ ’
Ma. solami 0—1 1,0 50 36 86 1.4 1.4
My. persicae 01 0,7 32 28 60 ’ 2
Ma. solami 0—1 1,0 | 46 49 48 68 35 73 76
Rh. asalonicus 0—1 0,6 21 24 22 32 20 30 32
50 66 60 62 66 23 64 | 786
(UorTmig) 26 29 36 42 37 18 48 | 417 L3 19

Altersstufe haufiger aufgesucht wird als eine andere, so handelt es sich also nicht
um eine Bevorzugurg, sondern nur um eine leichtere Wahrnehmbarkeit des be-
treffenden Wirtes, welche durch die Anwesenheit einer zweiten Art oder einer
anderen Altersstufe wohl nur unwesentlich beeinflufit wird (vgl. S. 192).

Die Versuche zeigen eine klare Abhingigkeit der relativen Anzahl aufgefundener
Liuse von deren Grofle. In allen Fillen wurden von den groBeren Tieren mehr
aufgefunden als von den kleineren, gleichgiiltig, ob es sich dabei um dieselbe oder
um eine andere Art handelte. Die Unterschiede sind sowohl zwischen den ver-
schiedenen Altersklassen innerhalb der Arten als auch zwischen gleichen Alters-
klassen verschiedener Arten statistisch gesichert, Nach Versuchen von Hargz
(1961) ist bei Brevicoryne brassicac (Kohllaus) die Anzahl der von Aphidius rapae
aufgefundenen Exemplare ebenfalls von deren GroBe abhingig.

In den Versuchen mit 4. semiflavus war der Quotient zwischen den Anzahlen
aufgefundener Wirte aus den verglichenen Arten oder Altersstufen (letzte Spalte
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der Tabelle) nicht immer gleich, sondern besa8 eine enge positive Korrelation mit
dem Quotienten aus den mittleren Lingen der Versuchstiere (vorletzte Spalte),
wie Fig. 2 zeigt. Je deutlicher also der relative GroBenunterschied zwischen den
beiden Gruppen war, desto stirker war im Mittel auch der relative Unterschied

Fig. 2. Wahrnehmbarkeit der Blattlause fiir
Aphelinus semiflavus How. in Abhingigkeit
von der Kérperlinge. Abszisse: Quotient
aus den mittleren Korperlaingen der ver-
glichenen Arten oder Altersstufen (Q,); Ox-
dinate: Quotient aus den Anzahlen aufge-
fundener Wirte der verglichenen Arten oder
Altersstufen (Q,). Die ausgezogene Linie
geht durch die beiden am besten gesicherten
Punkte, die gestrichelte wire theoretisch
bei gréBenproportionaler Wahrnehmbarkeit
und gleichméBiger Verteilung der Wirte zu
erwarten

1,0 14 1,8 2,2 25 30
Q4
zwischen den Anzahlen aufgefundener Tiere aus diesen beiden Gruppen. Daraus
1aBt sich entnehmen, dafl die Wahrnehmbarkeit der gepriiften drei Wirte fiir
A. semiflavus im Grunde gleich gut ist und daB die Entfernung, aus der die Laus
entdeckt wird, offenbar nur von deren Grofe abhingt. Da aber Ma. solani groBer
ist als gleich alte Exemplare der beiden anderen Arten, wird dieser Wirt insgesamt
am besten gefunden. Fig. 2 zeigt auBerdem, daBl die relative Wahrnehmbarkeit
zwar anndhernd linear mit dem Quotienten der Korperlangen, aber doch schneller
zunimmt, als man zurdchst erwarten sollte. Die eingezeichnete Gerade ist durch
die beiden Punkte mit der weitaus grofiten Sicherheit gezogen worden (1,0; 1,0
fir gleich grofe Léuse und 1,7; 1,9 aus der letzten Zeile von Tab. 15), entspricht
aber auch recht gut der Verteilung der iibrigen Werte. Sieist signifikant verschie-
den von der gestrichelten Linie, die einer Zunahme der Wahrnehmbarkeit propor-
tional zur Korpergrofie entsprechen wiirde, aber offensichtlich die empirischen
Werte nicht repréasentieren kann., Diese Abweichung ist vielleicht darauf zurtick-
zufithren, daf} kleine Blattlduse kaum erkannt wurden, wenn sie zufillig eng neben
groBen saflen, weil das Reizfeld der letzteren zu stark dominierte. Bei der vor-
liegenden regellosen Verteilung der Blattlduse diirfte das Ergebnis also den natiir-
lichen Verhéltnissen eher entsprechen, als wenn gleiche Abstinde zwischen den
Wirten erzwungen worden wiren.
Wo im weiteren Ablauf der Parasitierung keine neuen Unterschiede hinzu-
kommen, miiBte eine grofenabhingige Wahrnehmbarkeit dazu fithren, daB grofere
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Wirte ,,bevorzugt” werden. Von manchen Parasiten ist bekannt, daB sie ihre
Eier tiberwiegend in groBere Wirte legen, wofiir die bessere Wahrnehmbarkeit
freilich nicht die einzige Ursache zu sein braucht. So bevorzugt z. B. Tricho-
gramma nach Saur (1935) groBere Wirtseier. Microplectron fuscipennis ZBTT.
belegte in Versuchen von Urnyerr (1936) mehr groBe als kleine Kokons von
Diprion polytonum. Die stirkere Parasitierung groflerer Fliegenpuparien durch
Nasonia vitripennis (WALK.) kénnte nach Epwarps (1955) die Ursache sein fiir
eine von WLADIMIROV & SMieNov (1934) beobachtete Bevorzugung von Calliphora-
Puparien gegeniiber solchen von Musca. Schon SMirNov & Kuzina (1933) hatten
diesem Parasiten Puparien von Calliphora erythrocephala (MErc.) und Musca
domestica L. nebeneinander geboten und festgestellt, daf erstere wesentlich stirker
belegt werden. Nach Beobachtungen von Wyrie (1958) ist dieser Unterschied
darauf zuriickzufihren, daf} die groferen Puparien leichter gefunden werden.

Die unterschiedliche Belegung derWirte von 4. semiflavus entspricht jedoch nicht
ihrer Wahrnehmbarkeit. Die stirkere Parasitierung junger Pfirsichliuse gegen-
iber alteren und auch gegeniiber jungen Kartoffelldusen ist ihr sogar gerade ent-
gegengesetzt. Hier miissen also noch weitere und stirkere Faktoren hinzutreten.

b. Erste Phase der Wirtsauslese des Parasiten und der Abwehr
der Laus

Ob eine aufgefundene Laus von dem Aphelinus-Weibchen angestochen wird,
hingt von der Intensitit ihrer Abwehrbewegungen und vom Ausleseverhalten des
Parasiten ab. Der Prozentsatz der Aphelinus-Weibchen, die schon bei ihrer ersten
Anrédherung an den Wirt durch Abwehrbewegungen vertrieben werden, ist wieder
von Alter und Art der Laus abhédngig, wie Tab. 16 a (Spalte 5) zeigt. Als abge-
wehrt wurden Annaherungsversuche nur dann gewertet, wenn das Weibchen end-
giiltig von der betreffenden Laus ablie. Nicht gezahlt wurden verenzelte erfolg-
reiche Reaktionen zufillig beriihrter Nachbarlduse.

Aus der Tabelle geht hervor, da8 Rh. ascalonicus in allen Altersstufen nur selten
die erste Anniherung von A. semiflavus abwehrt. Die Tiere fithren nur hin und
wieder entsprechende Bewegungen aus, die aber meistens ohne Nachdruck sind.
3—4 Tage alte Pfirsichliuse wehren mehr Anniherungen ab als ganz junge und
Junglarven von Ma. solani mehr als solche von My. persicae. Die Unterschiede
sind in beiden Fallen statistisch gesichert, reichen aber noch nicht aus, um die
endgiiltigen Parasitierungsunterschiede zu erklaren.

Allein den hier beschriebenen Versuchen verwendeten Blattliuse sahen dufler-
lich gesund aus. Insbesondere waren sie auch ausnahmslos unparasitiert. Trotz-
dem wurde ein Teil von ihnen bei duBerer Priifung durch den Parasiten abgelehnt,
wie es auch schon in fritheren Versuchen beobachtet worden war (vergl. Tab. 3).
Die Ursachen der Ablehnungen waren nicht zu erkennen. Wie der Prozentsatz der
abgelehnten Tiere in Tab. 16 a (Spalte 8) zeigt, war die Angriffsbereitschaft der
Weibchen sehr unterschiedlich. Sie wies starke individuelle und zeitliche Schwan-
kungen auf. Die Versuchsergebnisse streuen entsprechend stark und lassen keine
klaren Differenzen zwischen den jeweils verglichenen Wirten erkennen. In der

13 Beitr. Ent. 14
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Tabelle 16a

Abwehrreaktionen der Blattliuse vor dem Angriff, Ablehnung
der Wirte durch 4. semiflavus bei duBerer Prifung und
mifglickte Angriffe

- , - -
% %ib‘gleg;ﬁ © Ar;lna versuchte Angriffe
ent- . € | abgelehnte
Kt Alter | deckte | reaktionen | rung Tiuse _
{Tage) | Liuse vor dem | nicht davon
insges. Angriff abge- insges.| miBgliickt
Zahl | 9, |wehrt| Zahl | 9% Zahl | 9
(1) 2) 3) 4 | ) 6) | (M [ 8] (9 | (10) | (A1)
RBh. ascalonicus | 3—4 88 5 6 83 18 | 22 65 3 5
Rh. ascalonicus 0—1 67 3 5 64 23 | 36 41 4 10
Rh. ascalonicus | 6—17 49 4 8 45 12 | 27 33 7 23
Rh. ascalonicus 3—4 30 0 0 30 6 | 20 24 2 8
Rh. ascalonicus | 0—1 18 0 0 18 7 | 44 11 0 0
Rh. ascalonicus | 10—12 81 1 1 80 23 | 29 57 25 44
Rh. ascalonicus | 6—17 50 0 0 50 5 | 10 45 6 13
Rh. ascalonicus | 0—1 25 0 0 25 2 8 23 1 4
My. persicae 3—4 159 28 18 | 131 16 | 12 | 115 16 14
My. persicae 0—1 107 4 4 103 10 | 10 93 10 11
Rh. ascalonicus | gleich 69 1 2 68 25 | 37 43 10 23
My. persicae grofl 69 11 16 58 21 | 36 37 11 30
Ma. solani 0—1 86 23 27 63 13 | 21 50 8 16
My. persicae 0—1 60 6 10 54 15 | 28 39 5 13
Ma. solani - 0—1 786 222 28 564 | 121 | 21 | 443 | 106 24
Rbh. ascalonicus | 0—1 417 8 2 409 154 | 38 | 255 51 20

ersten und zweiten Versuchsgruppe wurden die kleinsten Tiere am stérksten ab-
gelehnt, in der dritten Gruppe aber am wenigsten. Statistisch zu sichern ist nur
der Unterschied zwischen Junglarven von Ma. solani und Rh. ascalonicus, weil
hier die Zahl der Beobachtungen wesentlich grofer ist. Dal die Kartoffellaus von
kleineren Parasiten etwas stidrker abgelehnt wird als von grofien (s.8.170), scheint
fir die Vermutung zu sprechen, daB die verschiedene Korpergrofie der beiden
Arten fiir die unterschiedliche Annahme durch 4. semiflavus maBgebend ist. Nach
Sarr (1935) werden von Trickogramma grofiere Wirtseier nicht nur leichter ge-
funden, sondern auch in héherem Prozentsatz angenommen als kleine.

c. MiBBgliickte Angriffe

Will ein Aphelinus-Weibchen eine Laus angreifen, so muf} es sich dabei um-
drehen, den Legestachel herausstrecken und durch Riickwirtsbewegung des gan-
zen Korpers den Einstich versuchen. Weder Augen noch Fithler koénnen also den
Wirt dabei fixieren. Der Erfolg héngt nur von der Genauigkeit der voraufgegan-
genen Lokalisation und der Exaktheit der Umdrehbewegung ab. So ist es erklir-
lich, dal der Stachel die Laus manchmal verfehlt, da} er eine ungiinstige Stelle
(Beine, Fiihler usw.) treffen oder daf sein Winkel zur Oberfliche zu flach sein
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kann. In diesem Falle wird er mehrmals neu aufgesetzt. Bleibt auch das ohne
Erfolg, so dreht das Weibchen sich meistens wieder dem Wirt zu, um ihn neu zu
lokalisieren und dann einen weiteren Anstich zu versuchen. Nach zwei oder mehr
vergeblichen Versuchen wird die Laus schlieBlich verlassen.

Anzahl und Prozentsatz der mifigliickten Angriffe sind in Tab. 16 a (Spalten 10
und 11) enthalten. Dabei sind solche Falle nicht mitgezéhlt, bei denen der Stachel
den Wirt zunéchst verfehlte und ein spéterer Versuch von der Laus abgewehrt
wurde, bei denen also das Miflingen nicht ausschlieBlich vom Parasiten selbst
verursacht war. Sie wurden zu den abgewehrten Angriffen (Spalte 13 in Tab. 16 b)
gerechnet. Die hohe Zahl von 25 miBiglickten Angriffen bei 1012 Tage alten
Zwiebelldusen ist dadurch bedingt, dafi die Parasiten bei diesen teilweise schon
erwachsenen Tieren die Kutikula manchmal nur schwer durchbohren konnten.
So mubte mancher Angriff abgebrochen werden, obwohl der Stachel richtig an-
gesetzt worden war. Sieht man von diesem Sonderfall ab, so erkennt man trotz-
dem, dafl durchschnittlich bei dlteren bzw. gréBeren Léusen ein héherer Prozent-
satz der Angriffe mifilungen ist als bei jingeren bzw. kleineren. Die Unterschiede
sind zwar in keiner einzelnen Versuchsgruppe signifikant, weil die Zablen dazu
meistens zu klein sind ; insgesamt sind sie aber gesichert.

Dieses Ergebnis widerspricht zunfichst den Erwartungen, da eine Laus ja
eigentlich um so weniger verfehlt werden kann, je groBer sieist. Die Beobachtung
ergab aber, daBl die Hauptursache fiir das Mifllingen der Anstiche bei groBeren
Wirten ein etwas zu grofer Abstand war. Beim Anstich geht das Weibchen keinen
Schritt riickwiirts, sondern fithrt den Korper samt Legestachel nur so weit nach
hinten, wie das bei unverdnderter Beinstellung moglich ist. Hat es dann die Laus
noch nicht mit der Spitze des Stachels erreicht, so ist der Angriff zunédchst mi3-
lungen. Es scheint also, daB die Parasiten gegeniiber gréferen Léusen einen etwas
weiteren Abstand halten. Vielleicht werden sie durch die gréfiere Ausdehnung
der Reizquelle oder durch die hohere Intensitdt des Reizes in der Entfernung ge-
téuscht.

d. Zweite Phase der Wirtsauslese des Parasiten und der Abwehr
der Laus

Wenn der Stachel des A phelinus-Weibchens auf die Laus trifft, wird in der Regel
der erste direkte Kontakt zwischen Parasit und Wirt hergestellt. Damit treten
sowohl die Abwehr als auch die Wirtsauslese in eine neue Phase ein. Tab. 16 b
gibt eine Ubersicht iiber die abgewehrten Angriffe (Spalten 13 und 14). Dabei
sind solche Angriffe als abgewehrt angesehen worden, die nach weniger als 60 Se-
kunden wegen der Abwehrbewegungen aufgegeben wurden. In manchen Fillen

. 1oste sich der Parasit auch erst spiter von der Laus. Diese sind den zu Ende ge-
fithrten Angriffen zugerechnet worden, weil normale Legeakte manchmal nicht
linger als eine Minute dauern und es deshalb &uBerlich nicht zu entscheiden ist,
ob diese Anstiche vorzeitig abgebrochen oder zu Ende gefithrt wurden. Nicht
gezahlt wurde die Abwehr auch dann, wenn der Parasit anschlieBend einen zweiten
Angriff versuchte und dabei Erfolg hatte.

13*
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Tabelle 16b
Abgewehrte Angriffeund Nahrungsanstiche
Angriff nicht zu Ende gefuhrt
mifBlungen I
Art Alter davon
(Tage) davon Nahrungs-
abgewehrt anstiche
: Zahl Zahl % Zahl Zahl %

(1) (2) (12) (13) (14) (15) (16) (17)
Rh. ascalonicus 34 62 0 0 62 14 23
Rh. ascalonicus 0—1 37 0 0 37 10 27
Rh. ascalonicus 6—17 26 0 0 26 il 42
Rh. ascalonicus 34 22 0 0 22 10 45
Rh. ascalonicus 0—1 11 0 0 11 5 44
Rh. ascalonicus 10—12 32 0 0 32 7 22
Rh. ascalonicus 6-—17 39 0 0 39 8 21
Rh. ascalonicus 0-—1 22 0 0 22 2 9
My. persicae 3—4 99 65 66 37 9 24
My. persicae 0—1 83 11 13 72 2 3
Rh. ascalonicus gleich 33 0 0 33 3 9
My. persicae grof} 26 12 46 13 2 14
Ma. solani 0—1 42 35 83 7 3 43
My. persicae 0—1 34 17 50 17 9 53
Ma. solans 0-—1 337 264 81 73 38 52
Rh. ascalonicus 0—1 204 0 0 204 40 20

Bei Betrachturg der Zahlen fallt auf, daB Rh. ascalonicus die Angriffe von
A. semiflavus nicht abgewehrt hat. Bel insgesamt 476 beobachteten Anstichen
wurden nur in einigen Féllen von édlteren Tieren schwache Abwehrbewegungen
gemacht, die aber nicht ausreichten. Vor allem zeigten die Zwiebellduse nie die
als Abwehr besonders wirksame Pendelreaktion. Bei stirkerer Beunruhigung
ziehen sie allerdings ihre Stechborsten aus dem Blatt und laufen fort, wie bereits
Marex (1961) beschrieben hat. Diese Reaktion trat z. B. dann ein, wenn ein
Marienkéfer (Adalia bipunciata [L.]) eine Laus aus einer Kolonie frafl. Bevor er sie
ganz vertilgt hatte, waren meistens alle anderen Zwiebellduse geflohen. Flucht-
reaktionen schildert Drxox (1958) neben Abwehrreaktionen auch von Microlo-
phium evansi (TEEOB.) gegenuber Adalia decempunctata (L.). Die Zwiebellduse
flohen aber nie bei Anndherung oder Angriff von 4. semiflavus.

Offenbar steht die geringe Ausbildung der Abwehrbewegungen bei Rh. ascalons-
cus im Zusammenhang mit der vollstindigen Resistenz, welche die Zwiebellaus
gegen A. semiflavus durch die Abwehrreaktion ihres Blutes besitzt. Der Legeakt
des Parasiten hat fur die Tiere keine erkennbaren negativen Folgen mehr, So
bekamen 10 parasitierte Imagines, bei denen das dunkle Ei von auBen erkennbar
war, innerhalb von 41 Stunden im Mittel 5,4 Junge (bei Zimmertemperatur),
10 unparasitierte Kontrolltiere auf einer anderen Pflanze 5,9 Junge. Nach Aus-
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wechseln der Wirtspflanzen hatten dieselben Kontrolltiere in 45 Stunden im
Mittel wiederum 5,9, die parasitierten Lause dagegen 7,1 Junge. Eine mechanische
Abwehr wire also nur noch gegen solche Anstiche sinnvoll, welche der Nahrungs-
gewinnung und nicht der Eiablage dienen. Warum diese Fille nicht ausreichen,
um eine derartige Abwehr aufrecht zu erhalten, 148t sich beim jetzigen Stand un-
serer Kenntnisse nicht entscheiden. Vielleicht hat Rh. ascalonicus sich urspriing-
lich nur solcher Parasiten zu erwehren, welche relativ wenige ,,Nahrungsanstiche*
durchfiihren.

Bei My. persicae haben sich die #lteren Tiere stirker zur Wehr gesetzt als die
jingeren. Dieser Unterschied ist hochsignifikant. Da die &lteren entsprechend
groBer sind, haben die Abwehrbewegungen bei ihnen eine groBere Amplitude und
sind dementsprechend fiir den Parasiten oft schwerer zu tiberwinden. Auflerdem
entwickelt sich aber auch das Abwehrverhalten mit zunchmendem Alter weiter.
Das entspricht der Beobachtung, daB die wenigen Abwehrversuche von Zwiebel-
lsusen bei dlteren Tieren auftraten. Gelegenheitsbeobachtungen an anderen Arten
(Myzotoxoptera tulipaella, Acyrthosiphon onobrychis) sprechen dafiir, daf die Ver-
stirkung der Abwehrreaktionen mit zunehmendem Alter eine allgemeine Erschei-
nung bei Blattldusen ist. Sie wurde bereits von Erpmanx (1924) bei Aphidula
pomi, von GRIFFITHS (1960) bei Nasonovia ribis-nigri und von Harez (1961) bei
Brevicoryne brassicae festgestellt. Nach HarTLEY (1922) sind grofie Pfirsichléduse
leichter reizbar als junge Larven. Eine von Scurineer & Harr (1960, 1961)
beobachtete Fluchtreaktion von Thericaphis maculata (BucgTon) wurde ebenfalls
hauptséchlich von &lteren Tieren ausgeiibt.

Aus der zweitletzten Versuchsgruppe geht hervor, daf sich junge Kartoffel-
lduse stirker zur Wehr gesetzt haben als gleich alte Pfirsichlduse. Auch dieser
Unterschied ist statistisch gut gesichert, obwohl sich My. persicae gerade hier
erfolgreicher gewehrt hat als sonst im Durchschnitt, wie z. B. ein Vergleich mit
der vierten Versuchsgruppe zeigt. Ma. solani ist im gleichen Alter grofier als
My. persicae, so daB hier dasselbe gilt wie fiir verschiedene Altersstufen derselben
Art. Auch hier ist der Unterschied aber nicht nur auf die Korpergrofle zurtick-
zufithren. Ma. solani zeigt vielmehr schon kurz nach der Geburt bei fast allen
Anstichen heftige Abwehrreaktionen, wiahrend My. persicae sich in diesem Alter
héufig noch gar nicht wehrt.

Zum Vergleich miissen auch noch die in dieser Versuchsreihe wegen Material-
mangels ausgeschlossenen Tulpenlduse erwdhnt werden. Trotz der begrenzten
Anzahl von Tieren ergaben die Beobachtungen, daB ihre Abwehrbewegungen
zwar deutlich stirker ausgebildet sind als bei Rh. ascalonicus, daB sie aber weder
die Haufigkeit noch die Heftigkeit erreichen, wie sie My. persicae, Ma. solani und
andere Arten aufweisen.

Wird der Angriff des Parasiten nicht abgewehrt, so kann dieser seinerseits
wieder einen Teil der Lause ablehnen, indem er den Anstich ohne Eiablage vor-
zeitig abbricht. Ein solcher Abbruch fand aber in allen Versuchen nur dann statt,
wenn der angestochene Wirt fiir die Entwicklung der Nachkommenschaft unge-
eignet war. Da fiir die hier beschriebenen Versuche nur unbelegte Tiere ausgewéhlt
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wurden und M. tulipaella nicht zu den Versuchsarten gehorte, war vorzeitiger
Abbruch von Anstichen nicht zu beobachten.

e. Anteil der Nahrungsanstiche

Bis zu diesem Zeitpunkt waren Legeakt und Nahrungsanstich voneinander
nicht zu unterscheiden. DaB die Wirtsauslese in beiden Féllen nicht identisch ist,
war in diesen Versuchen nicht zu ersehen. Mit der Dauer des Anstichs wurden
jedoch die Nahrungsanstiche erkennbar. Sie muBten gesondert registriert werden,
weil sie ja nicht zur Eiablage fithrten. Thr Prozentsatz, bezogen auf die Anzahl
der zu Ende gefithrten Anstiche, ist in Tab. 16 b (Spalte 17) aufgefithrt. Er hingt
natiirlich vom Ernihrungszustand der jeweils im Versuch gebrauchten Weibchen
ab und schwankt dementsprechend trotz gleicher Vorbehandlung der Tiere (sie
befanden sich nach dem Schliipfen vor Beginn der Versuche mindestens 5 Tage
lang auf Kohlpflanzen, die stark von My. persicac befallen waren). Deutliche
Unterschiede traten nur bei verschieden alten Larven von My. persicac (4. Ver-
suchsgruppe) und beim Vergleich zwischen Ma. solant und Rh. ascalonicus (letzte
Versuchsgruppe) auf, wo jeweils die gréBeren Liuse stirker besaugt wurden. Das
konnte darauf hindeuten, daB der Reizwert des Wirtes fiir den Nahrungsanstich
mit steigender KérpergréBe mehr zunimmt als der fiir den Legeakt. Andererseits
wehren sich die groferen Liuse auch stirker, und es ist denkbar, dall dadurch der
Nahrungsanstich weniger leicht gestért und unterbrochen werden kann als der
Legeakt und so eine Verschiebung des Verhéltnisses zwischen beiden erfolgt. Im
zweiten Falle diirfte freilich zwischen verschiedenen Altersstufen von Rh. asca-
lonicus kein Unterschied bestehen. Gerade hier sind aber die Ergebnisse fiir eine
Entscheidung zu unsicher. DEBAcH (1943) stellte beim Anstich von Saissetia oleae
(BerN.) durch Metaphycus helvolus fest, dafl Tiere mittlerer GroBe am wenigsten
ausgesaugt wurden, wihrend die Nahrungsanstiche bei kleinen und groen Exem-
plaren gegeniiber Legeakten stark {iberwogen.

f. Dritte Phase der Wirtsauslese des Parasiten und der Abwehr
der Laus

Wenn der Anstich nicht abgebrochen wird, so bleibt als letzte Moglichkeit der
Ablehnung eines Wirtes das Unterlassen der Eiabgabe bei dullerlich normalem
Legeakt. Wie schon aus fritheren Beobachtungen ersichtlich war, ist diese Art
der Ablehnung nicht auf die offensichtlich ungeeigneten Wirte beschrénkt und
trat dementsprechend auch in der hier beschriebenen Versuchsserie auf. Sie 158t
sich selbstverstandlich nur durch Offnen der angestochenen Lause feststellen.
Einige dieser Tiere konnten leider nicht auf Eier untersucht werden, doch lie
sich der Prozentsatz der abgelehnten (Tab. 16 ¢, Spalte 21) trotzdem mit gentigen-
der Genauigkeit ermitteln.

Innerhalb der ersten drei Versuchsgruppen, die nur Zwiebelliuse umfassen,
sind wieder keine eindeutigen Unterschiede zu erkennen. Der Anteil der ange-
stochenen Léuse ohne Ei schwankt z. B. fiir 3 —4 Tage alte Larven zwischen 2%,
(erste Versuchsgruppe) und 429, (zweite Versuchsgruppe). Offenbar ist hier die
Anzahl der Versuchstiere fiir eindeutige Aussagen zu klein.
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Tabelle 16¢

AuBerlichnormale Legeakte mit und ohne Eiabgabe. Die Werte in den
Spalten 23 und 24 sind unter der Voraussetzung errechnet worden, daB ‘die
wenigen nicht aufpréiparierten Tiere im gleichen Prozentsatz belegt waren wie
die anderen; die Prozentsitze in Spalte 23 beziehen sich auf Spalte 3 in Tab.16a;
in Spalte 24 sind die Quotienten in der zweiten und dritten Versuchsgruppe
jeweils durch Division der ersten bzw. zweiten durch die dritte Altersstufe

gebildet worden.
duBerlich normale Legeakte
davon geﬁffnet Quotient
Art Alter | ins. der
(Tage) ge- davon echten
samt ohne Ei mit Ei Legeakte
9% bezogen auf
Zahl | Zahl | Zahl | 9, | Zahl |gefundene Liuse

(1) (2) (18) | (19) | (20) | (21) | (22) (23) (24)
Rh. ascalonicus 3—4 48 47 1 2 46 54 2.3
RR. ascalonicus | 0—1 27 27 7 26 20 30 ’
Rh. ascalonicus 6—7 15 14 3 21 11 24 9.7
Rh. ascalonicus | 3—4 12 12 5 42 7 23 1 ’8
Rh. ascalonicus | 0—1 6 6 2 33 4 22 ’
RBh. ascalonicus | 10—12 25 23 3 13 20 27 1.0
RP. ascalonicus | 617 31 30 3 10 27 56 1 ’ 4
RBh. ascalonicus | 0—1 20 20 0 0 20 80 ’
My. persicae 3—4 28 26 7 27 19 13 0.3
My. persicae 0—1 70 69 7 10 62 59 ’
Rh. ascalonicus | gleich 30 30 5 17 25 36 5.0
My. persicae grofB 12 12 7 58 5 7 ’
Ma. solani 0—1 4 4 2 50 2 2 0.3
My. persicae 0—1 8 7 1 14 6 11 ’
Ma. solani 0-—-1 35 34 21 62 13 2 0.1
Rh. ascalonicus | 0—1 164 | 160 37 23 | 123 30 ’

Bei den dibrigen Versuchsgruppen scheint das Ergebnis etwas leichter deutbar
zu sein, Hier sind die wenigsten Eier jeweils bei den Wirten abgelegt worden, die
den hochsten Prozentsatz der Angriffe abgewehrt haben (Spalte 14). Da als ab-
gewehrt nur solche Angriffe gezihlt werden konnten, die nach weniger als 60 Se-
kunden abgebrochen wurden, befanden sich unter den &uBerlich normalen Lege-
akten offenbar noch manche, bei denen die Abwehrbewegungen der Laus die Ab-
gabe eines Eies verhinderten. Dariiber hinausist ein Unterschied in der Ablehnung
und Annahme der verglichenen Wirte nicht erkennbar.

Die letzte Phase der Abwehr durch die Laus, die Abkapselung der Eier, lieB
sich in diesen Versuchen nicht mehr verfolgen, weil alle Versuchstiere unmittelbar
nach dem Anstich auf Parasiteneier untersucht und damit abgetotet werden
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mufliten. Aus zahlreichen anderen Untersuchungen 146t sich aber entnehmen, dafl
alle in Rh. ascalonicus abgelegten Eier getotet worden wiren, wihrend die beiden
anderen Arten keine Blutreaktion durchgefithrt hitten.

g. Die Wirksamkeit der einzelnen Faktoren

Fir die Unterschiede in der Belegung der Léuse, wie sie in Tab. 14 zusammen-
gefaBt wurden, sind die Reaktionen des Blutes ohne Bedeutung. Wichtig sind in
diesem Zusammenharg nur die Faktoren, welche die Quotienten zwischen den
Anzahlen der Legeakte bei den jeweils verglichenen Arten oder Altersstufen be-
stimmen (Tab. 16 ¢, Spalte 24). Die Grofie dieser Quotienten wurde in den Ver-
suchen festgelegt 1. durch das Verhiltnis, in dem die verglichenen Wirte gefunden
wurden (Quotienten der Anzahlen gefundener Liuse in Tab. 15, letzte Spalte) und
2. durch 6 Schritte, welche jeweils einen Teil der aufgefundenen Wirte von der
Parasitierung ausschlossen (Fig. 3). Durch diese 6 Schritte wurden die Quo-
tienten der aufgefundenen Wirte schlieflich in die der Legeakte abgewandelt.

Die ersten drei Versuchsgruppen umfassen nur Zwiebelliuse. Hier sind die Unterschiede
fir die Verschiebungen zahlreich und einzeln meistens von geringer Bedeutung. So ist die
Zunahme desQuotienten in der ersten Versuchsgruppe hauptsiichlich darauf zuriickzufiihren,
daf} die jungen Tiere in der ersten (Tab. 16a, Spalte 8) und dritten (Tab. 16¢, Spalte 21}
Phase der Wirtsauslese héufiger abgelehnt wurden als die dlteren (Fig. 3a); in der zweiten
Versuchsgruppe stimmen die Quotienten in Tab. 15 und 16 ¢ sehr gut miteinander {iberein,
weil sich die beeinflussenden Faktoren gegenseitig zufiillig aufgehoben haben; in der dritten
Versuchsgruppe wurden die beiden hoheren Altersstufen relativ weniger belegt, weil die
Angtiche bei den grofieren Tieren 6fter mifigliickten (Tab. 16a, Spalte 11) und bei ihnen der
Prozentsatz der Nahrungsanstiche (Tab. 16b, Spalte 17) hoher war. Bei den ganz groBen
Lédusen kommt noch eine stiirkere Ablehnung (Tab. 16a, Spalte 8) binzu. Die Einzelfaktoren
sind aber statistisch meistens nicht gesichert. Insgesamt haben sie auch nur ein einziges Mal
zur Umkehrung eines urspriinglichen Zahlenverhéltnisses gefithrt: In der dritten Versuchs-
gruppe wurden 10—12 Tage alte Zwiebellduse hdufiger entdeckt als 6—7 Tage alte, aber
weniger belegt.

Deutlicher und in den Ursachen eindeutiger sind die Verschiebungen in den
dbrigen Versuchsgruppen: Die 34 Tage alten Larven von My. persicae wurden
haufiger ertdeckt, aber nur 0,3mal so oft belegt wie 0—1 Tag alte, weil sie die
erste Annadherur g (Tab. 16 a, Spalte 5), vor allem aber den Angriff selbst (Tab. 16b,
Spalte 14) ofter abwehrten und weil bei ihnen der Prozentsatz der Nahrungsan-
stiche groBer, der Anteil der echten Legeakte unter den ibrigen Anstichen aber
kleiner war (Fig. 3 b). Rh. ascalonicus wurde wesentlich 6fter belegt als gleich
grofle Larven von My. persicae, weil die Zwiebellduse die Anndherung kaum, den
Anstich nie abwehrten und bei duBerlich normalen Anstichen mehr Eier erhielten,
wahrscheinlich ebenfalls wegen fehlender Abwehr. Ma. solani wurde trotz leich-
terer Wahrnehmbarkeit weniger belegt als My. persicae gleichen Alters, weil diese
Art sich bei Annaherung und Anstich besser verteidigte (Fig. 3 ¢). Der grofite
Unterschied entstand in der letzten Versuchsgruppe (Fig. 3 d), weil sich hier die
Extreme gegeniiberstanden: Ma. solani wurde zwar fast doppelt so oft aufgefun-
den wie Rh. ascalonicus, doch wehrte die Zwiebellaus wiederum die Anniherung
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kaum, den Angriff gar nicht ab, erlebte relativ weniger miBgliickte Angriffe und
Nahrungsanstiche, aber mehr echte Legeakte, so daB schlieBlich auf R. ascaloni-
cus fast zehnmal so viele Legeakte entfielen wie auf Ma. solani. Damit ist die
scheinbare Bevorzugung der jiingeren Lause bei der Eiablage iiberwiegend als
eine Folge schwicherer mechanischer Abwehr dieser Tiere nachgewiesen. Auch
die ,,Bevorzugung*’ von Rh. ascalonicus gegeniiber My. persicae und von My. per-
sicae gegeniiber Ma. solans ist fast ausschlieBlich auf unterschiedlich starke Ab-
wehrreaktionen dieser Arten zuriickzufithren.
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Fig. 3. Ausschlufl aufgefundener Blattlduse von der Parasitierung durch verschiedene
Faktoren. Ordinate: Anzahl der Liuse; Abszisse: 1 == Minderung durch Abwehr vor dem
Anstich, 2 = Minderung durch Ablehnung bei dullerer Priifung, 3 = Minderung durch
miBgliickte Angriffe, 4 = Minderung durch Abwehr der Angriffe, 5 = Minderung durch
Nahrungsanstiche, 6 == Minderung durch Unterlassen der Eiabgabe bei duflerlich normalen
Legeakten. — a) Rhopalomyzus ascalonicus ( —) 8—4 Tage und (——~)0—1 Tag alt
{erste Versuchsgruppe von Tab. 16). — b) Myzus persicae (—— ) 3—4 Tage und (———)
0—1 Tag alt (4. Versuchsgruppe von Tab. 16). — ¢) Macrosiphon solani {(————) und
Myzus persicae (———), jeweils 0—1 Tag alt (6. Versuchsgruppe von Tab. 16). — d) Ma-
crosiphon solani ( ) und Rh. ascalonicus (— — —), jeweils 0—1 Tag alt (7. Versuchs-
gruppe von Tab. 16). Zur Erleichterung des Vergleichs sind die gestrichelten Linien jeweils
auf gleiche Ausgangshohe gebracht
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Keine Parasitierung Keine Parasitierung
durch Reaktion durch Verhalten
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/

Auffinden Verfehlen
des Habitats des Habitats

/

Auffinden Verfehlen
des Wirtes des Wirtes
mechanische keine oder erfolglose
Abwehrreaktion Abwehr vor dem Anstich
vor dem Anstich
(1. Phase)
versuchter Angriff Ablehnung des Wirtes
nach dulerer Priifung
(1. Phase)
Angriff zunichst miBlungener Angriff
gelungen.
mechanische Angriff nicht
Abwehrreaktion abgewehrt
beim Anstich
(2' Pha’se) \
Anstich zu Ende Ablehnung des Wirtes
gefiihrt durch Abbruch des
\fmtichs (2. Phase)
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Legeakt
Eiabgabe Ablehnung des Wirtes
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Abwehrreaktion Entwicklung
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(3. Phase)

Fig. 4. Zustandekommen der Parasitierung von Blattliusen
durch Aphelinus semiflavus How.
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Die Wirkung der Abwehrbewegungen auf 4. semiflavus ist nach diesen Ver-
suchen gréBer, als sie von Harrz (1961) bei Brevicoryne brassicae gegen Aphidius
rapae beobachtet wurde. Dort belegte der Parasit die mittleren Stadien am
stirksten, weil sich nur die élteren Tiere mit hinreichendem Erfolg gegen die An-
griffe wehren konnen und die jiingeren weniger oft gefunden wurden.

Fiir die Parasitierung von Blattliusen durch 4. semiflavus 148t sich nach diesen
Beobachtungen insgesamt das Schema in Fig. 4 aufstellen. Natiirlich kénnen
nach der Eiabgabe noch weitere Faktoren auftreten, welche die Nachkommen-
schaft des Parasiten dezimieren. Diese zéhlen aber nicht mehr unmittelbar zu den
Wechselwirkungen zwischen Wirt und Parasit und gehéren deshalb nicht in den
Rahmen dieser Untersuchungen.

IX. Diskussion
1. Die Wirtsauslese

Alle hier geschilderten Versuche sind mit der Einschrankung zu beurteilen, daf}
sie unter Laboratoriumsbedingungen durchgefithrt wurden. Es ist schwer zu ent-
scheiden, wie weit diese Tatsache das Verhalten der Aphelinus-Weibchen beein-
fluBt hat. Man darf aber wohl annehmen, daB alle Instinktabliufe, die unmittel-
bar von der Laus ausgelost werden, auch im Labor kaum verindert sind, wiahrend
das vom Biotop geprigte Verhalten natiirlich stark abgewandelt sein kann. Das
zeigte sich z. B. auch darin, dal starke Parasitierung nur dann zu erreichen war,
wenn die Weibchen mit den Léusen und deren Wirtspflanze relativ eng in einen
Glaszylinder oder gar in ein noch kleineres Gefa} eingeschlossen wurden. In einem
groBeren Raum ist also offenbar die Orientierung nur mangelhaft.

Bei Parasitenweibchen ist wihrend der Wirtssuche die Legestimmung wahr-
scheinlich nicht immer gleich stark. Die Folge davon kann eine schwankende
Eintrittsschwelle des Auslosereizes fiir den Anstich sein. So wire es denkbar, dafi
objektiv gleichwertige Wirte bei der ersten Untersuchung in einigen Fillen an-
genommen, in anderen abgelehnt werden. Vielleicht sind z. B. die starken zeit-
lichen Schwankurgen im Prozentsatz der abgelehnten Liuse bei A. semiflavus
{s. S.193) auf diese Weise zu erkldren. Andererseits zeigen die Experimente aber,
dafB die wechselnde Legestimmur g des Weibchens sicher nicht allein fiir die Unter-
schiede verantwortlich ist, weil sonst im Simultanversuch nicht mehr Zwiebel-
als Kartoffellduse, mehr belegte als unbelegte und mehr verletzte als gesunde Tiere
abgelehnt worden wiren. Diese Wirte entsprechen offenbar dem angeborenen
Schema der Weibchen verschieden gut. Wahrscheinlich kommen also wie bei den
meisten Instinkten eine variable Reaktionsbereitschaft und qualitativ unter-
schiedliche Schliisselreize zusammen und entscheiden iiber den Anteil angenomme-
ner und abgelehnter Wirte bei dullerer Untersuchung. Zu #hnlichen Folgerungen
kam Finravson (1950) bei Versuchen mit Cephalonomia waterstoni GAHAN, einem
Parasiten von Laemophloeus-Arten.

Bei einigen Parasiten ist diskutiert worden, ob die abgelehnten Wirte eine ab-
schreckende Eigenschaft besitzen oder ob sie einfach zu wenig attraktiv sind. Diese
Frage hat aber nur dann eine Bedeutung, wenn die abschreckende Eigenschaft
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eine Reaktion auslost, die nicht nur im Abbruch der normalen Instinktkette be-
steht. Wir miissen ja damit rechnen, dafi der Angriff nicht die Antwort auf einen
einzelnen Schliisselreiz, sondern auf einen Komplex qualitativ verschiedenartiger
solcher Reize darstellt, die sich im angeborenen Auslésemechanismus des Para-
siten im Sinne der Reizsummenregel (SEITZ, 1940) addieren. Fiigt sich die ,,ab-
schreckende Eigenschaft® in diesen Komplex ein, so mindert sie nur den Reizwert
des Wirtes, so daB er die Reizschwelle im Mittel weniger leicht iiberschreitet.
Bleibt er unterhalb der augenblicklichen Reizschwelle des Parasiten, so wird die
Instinktkette abgebrochen und das Appetenzverhalten (Wirtssuche) wieder auf-
genommen. Anders ist es, wenn die ,,abschreckende Eigenschaft™ fiir das Para-
sitenweibchen einen Schliisselreiz darstellt, der unabhéngig von diesem Reiz-
komplex ist und, wenn er ihn tibertrifft, eine eigene Reaktion (Entfernung vom
Wirt, Flucht) auslést. Dafiir gab es aber bei der Beobachtung der ersten Phase
der Wirtsauslese durch 4. semiflavus keinerlei Anzeichen.

Bei der zweiten Priifurg des Wirtes wird nicht iiber den Angriff, sondern iiber
die Abgabe des Eies entschieden. Hier sind drei Verhaltensweisen moglich:
Eiabgabe, Abbruch des Anstichs nach wenigen Sekunden ohne Eiabgabe und
guflerlich normale Durchfiihrung des Anstichs ohne Hiabgabe. Die Versuche
haben gezeigt, dafl die Abgabe des Eies nach dem Eindringen des Legestachels
eine Reaktion des Weibchens auf den Wirt darstellt. Der Legestachel mufl also
in dieser Situation einen entsprechenden Schliisselreiz empfangen. Gibt der Wirt
diesen Schliisselreiz nicht oder nur in unterschwelliger Stérke, so unterbleibt die
Eiabgabe. Das geschieht offenbar um so ofter, je mehr die Eintrittsschwelle
nach héufigen Legeakten ansteigt. Trotzdem wird der Anstich aber nicht ab-
gekiirzt. Bs scheint also, dafl dabei doch noch irgendein Vorgang in normaler
Weise ablduft, iiber dessen Natur zur Zeit nur Spekulationen angestellt werden
kénnten. Die Eiabgabe unterbleibt teilweise bei Wirten, welche fir die Ent-
wicklung des Parasiten durchaus geeignet erscheinen. Das trifft fix den vor-
zeitigen Abbruch des Anstichs nicht zu. Ir wurde fast ausschlieBlich bei ungeeig-
neten Wirten beobachtet. Da schon das einfache Ausbleiben der Eiabgabe als
Folge fehlenden oder unterschwelligen Schliisselreizes gedeutet werden muf,
diirfte der Abbruch die Reaktion auf einen neuen Schliisselreiz sein, welchen von
den untersuchten Wirten nur solche geben, die fir die Entwicklung der Nach-
kommen ungeeignet sind. Hier bestehen also offenbar die vorher diskutierten
Méglichkeiten der Ablehnung von Wirten nebeneinander: Zu gerirge Attraktivi-
téat 186t die Eiabgabe ausbleiben, wihrend eine ,,abschreckende Eigenschaft zum
vorzeitigen Abbruch fithrt. Wenn diese Deutung richtig ist, stellt nur der Abbruch
eine aktive Ablehnurg des Wirtes dar, wihrend in den anderen Fallen die Ableh-
nung nur darin besteht, dal etwas anderes (der Anstich bzw. die Eiabgabé}
unterlassen wird.

Wo variable Eintrittsschwellen von Schliisselreizen tiber Angriff oder Eiabgabe
entscheiden, wird ihre Héhe wahrscheinlich von der Wirtsdichte beeinfluft, die
im Freien meistens geringer ist als bei den hier beschriebenen Versuchen. Es ist
also denkbar, daf dort ein héherer Prozentsatz der aufgefundenen Blattlause
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mit Eiern versehen wird. Andererseits treten Blattliuse iiberwiegend kolonie-
weise auf, so daB wenigstens drtlich die Wirtsdichte sehr hoch sein kann. Wir
wissen bisher nichts dariiber, wie sich diese Verteilung auf die Angriffs- und Lege-
bereitschaft der Schlupfwespen auswirkt. Entsprechende Versuche sind in Vor-
bereitung.

Nach Savr (1938), der erstmalig zwischen Wirtsauslese (host selection) und
Wirtseignurg (host suitability) unterschied, muB ein Wirt als angenommen gelten,
wenn ein Auvstich erfolgt. Wird dieser vorzeitig abgebrochen, so erweist sich der
Wirt nach dieser Einteilung als ungeeignet, weil der Abbruch ja eine Parasitierung
verhindert. Genau wie die Wirtsauslese nach dufBerer Priifung wird die Entschei-
dur g dariiber aber durch Schliisselreize und nicht durch die Méglichkeit ungestér-
ter Entwicklurg der Nachkommen bestimmt. Es gibt also zwischen beiden Ent-
scheidungen des Weibchens keinen grundlegenden Unterschied; beide wurdet
deshalb hier im Begriff der Wirtsauslese vereinigt.

Reizempfarger ist in der zweiten Phase der Wirtsauslese der Legestachel.
Die Stachelscheide, die Expmany (1924) bei Trioxys spec. als Triiger entsprechen-
der Sinnesorgane ansieht, ist bei 4. semiflavus nicht beteiligt, weil sie beim Anstich
zuriickgeklappt wird und mit der Laus nicht in Berithrurg kommt. Der Lege-
stachel selbst muf also mit Sinnesorganen versehen sein. Dabei kann es sich nur
um Chemorezeptoren handeln, deren Existenz schon aus Versuchen von DETHIER
(1947) mit Nemeritis canescens und aus den Beobachturgen von Sarr (1937),
QuEDNAU (1956) und WyLie (1958) mit anderen Arten zu folgern war. NArava-
NAN & CHAUDHURI (1954) schlieflen aus ibren Versuchen mit Stenobracon deesae
(Cam.), daB auch dieser Parasit die bereits belegten Wirte mit Hilfe des Lege-
stachels erkennt. Jacowr (1939) und Epwarps (1955) haben Strukturen am
Stachel von Nasonia vitripennis, VARLEY (1941) an dem von Ewuryloma curta
Wark., beschrieben, bei denen es sich nach Ansicht der Autoren um solche Sinnes-
organe handeln koénnte. Thre Funktion ist bei 4. semiflavus anscheinend eine
doppelte: Sie helfen einerseits beim Ablehnen ungeeigneter Wirte, ermitteln aber
andererseits vielleicht auch vor dem Aussaugen den Zustand der paralysierten
Tiere. Damit héitten sie u.a. die Funktion eines normalen Geschmacksorgans,
die nach WEBER (1954) bei Insekten nur Organen der Mundgegend und der
Tarsen zukommt. Da Schlupfwespen keine stechenden Mundwerkzeuge haben,
muB ihnen der Legestachel Zugang zur Nahrung verschaffen, sofern sie auf Eiweil
angewiesen sind. Er hat somit eine zusitzliche Funktion als Mundwerkzeug-
Ersatz bekommen. Schon aus diesem Grunde ist es nicht verwunderlich, wenn er
mit entsprechenden Sinneszellen ausgeriistet ist.

Lroyp (1956) teilt die Wirte nach dem Grade, in dem sie einer duBieren Unter-
suchung durch den Parasiten zugénglich sind, in drei Gruppen ein: 1. solche, die
durch Kontakt mit Fihlern, Tarsen und Legestachel gepriift werden konnen,
2. solche, die von einer Hiille umgeben sind und deshalb nur mit dem Legestachel
berithrt werden kénnen und 3. solche, die gar nicht beriihrt werden. Obwohl die
Wirte von A. semiflavus nicht von einer Hiille umgeben sind, miissen sie fiir diesen
Parasiten doch zur zweiten Gruppe gerechnet werden, weil er sie, wohl in Anpas-
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sung an ihr Abwehrverhalten, nur selten mit den Fiihlern und nie mit den Tarsen
berithrt. Trotzdem werden aber bereits parasitierte Wirte schon vor dem Anstich
in héherem Prozentsatz abgelehnt als nicht parasitierte, wobei nur die Fiihler
entsprechende Reize aufnehmen kénnen. Nach UrLyrrr (1949) hingt das Aus-
maf} des Superparasitismus teilweise von der Verhaltensweise der Wirte ab, da
unbewegliche mehr Méglichkeiten zur Priifung bieten als bewegliche. Diese
Ansicht diirfte in vielen Fillen zutreffen. Die hier geschilderten Versuche zeigen
aber, daf} die durch Beweglichkeit und Exponiertheit des Wirtes bedirgte Mog-
lichkeit zu seiner Untersuchung vielleicht weniger unmittelbar die Stirke des
Superparasitismus als vielmehr die relative Bedeutung der Wirtsauslese vor dem
Anstich und wahrend des Anstichs bestimmt.

Die Wirtsauslese vor dem Anstich wird im Mittel bei Wirten von Lroyps
erster Gruppe eine gréBere Bedeutung haben, weil eine Entscheidung auf Grund
duBerlich wahrnehmbarer Qualititen oft Zeit spart und deshalb vorteilhaft ist
(vergl. Wyrie 1958). So scheint Spalangia drosophilae Asam. nach Beobachtungen
von SiMMoNDS (1954, 1957) bereits parasitierte Drosophila-Puparien von unparasi-
tierten hauptséchlich von auflen ohne Anstich zu unterscheiden. Auch Platygaster
hiemalis ForBES und Trichogrammae erkennen vor dem Anstich die schon belegten
Wirte (in beiden Fillen Eier) mit ziemlicher Sicherheit (Hirr, 1926; Sart, 1937).
Das trifft allerdings anscheinend fiir den Puppenparasiten Nasonia wvitripennis
nicht zu (Wyrie, 1958), obwohl diese Art nach Versuchen von DeBacu (1944)
mit den Tarsen offenbar dhnliche Geruchsspuren hinterlaBt wie T'richogramma.

Gehort der Wirt zur zweiten Gruppe, ist er also wegen einer Hiille (Lroyp,
1956) oder wegen stirkerer Bewegungen (ULLYETT, 1949), insbesondere wegen
Abwehrreaktionen, fiir Fithler und Tarsen unzugé -glich, so bekommt die Wirts-
auslese beim Anstich relativ groBere Bedeuturg. Hs kommt noch hinzu, dal der
Parasit an solchen Wirten nur schwer duBere Geruchsmarkierungen anbringen
kann, welche eine Neubelegung unterbinden. Eine solche Markierung wiirde auch
z. B. von Blattldusen bei der richsten Hiuturg abgestreift, die bei Zimmer-
temperatur spitestens nach 2—3 Tagen erfolgt. Das gilt in dhnlicher Weise auch
fur andere Wirte mit schnellem Hutungsrhythmus. So besteht z. B. nach Lroyp
(1940) keine Moglichkeit, eine bei Angitia cerophaga GBAV. beobachtete Fahigkeit
zur Meidung bereits parasitierter Larven von Plutella maculipennis auf eine aullen
anhaftende Geruchsmarkierung zuriickzufiihren, da inzwischen meistens eine
Hiutung stattgefunden hatte. Bei unbeweglichen Wirten (z. B. Eiern, Puppen)
bleibt dagegen meistens die Oberfliche wihrend der ganzen Expositionszeit un-
verdndert, so dall Geruchsmarkierungen erhalten bleiben und bei der &duleren
Priifung des Wirtes erkannt werden konnen. Ob solche Geruchsmarkierungen
auch an Kokons und sonstigen Wirtshiillen angebracht werden kénnen, muf}
wohl noch untersucht werden.

Wenn dem Legestachel die zur Priifung notwendigen Rezeptoren fehlen, wenn
der Anstich wegen der Abwehrbewegungen des Wirtes stark verkiirzt ist oder
wenn die Eier ohne Anstich abgelegt werden (viele Dipteren), besteht allerdings
bei Wirten der zweiten Gruppe keine Moglichkeit mehr, Superparasitismus durch
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Prifung mit dem Legestachel zu vermeiden. Ein extremes Beispiel dafiir be-
schreibt Trrep (1960): Die Tachine Spathimeigenia spinigera TOWNSEND greift
ihren Wirt, die Larve der Blattwespe Neodiprion swainei MipprETON, wihrend
einer Ruhepause in seinem Abwehrverhalten so blitzschrell an, daB der Vorgang

vom Beobachter kaum verfolgt werden kann. Superparasitismus ist deshalb
sehr hiufig.

StmmoNDs (1954) fiihrt die Ablehnung belegter Puparien durch Spalangia droso-
philae nicht auf chemische Qualititen zuriick, weil durch HeiBwasser abgetdtete
Puppen in gleicher Weise abgelehnt werden, aber chemisch sicher in anderer
Weise verdndert sind als angestochene. Ahnliches gilt auch fiiv 4. semiflavus:
Hier werden die Anstiche bei Myzotozoptera tulipaella und bei bereits belegten
Wirten anderer Arten abgebrochen, obwohl es unwahrscheirlich ist, dafi die
gleichen chemischen Verbindungen dafiir verantwortlich sind. Es ist aber durch-
aus moglich, dafi verschiedene Substanzen den gleichen Schliisselreiz geben.
Aus gleicher Reaktion ist also nicht immer auf gleiche Ursache zu schliefen.
Wenn der vorzeitige Abbruch nur die Folge eines fehlenden Schliisselreizes zur
Eiabgabe wire, bestéinde erst recht keine Notwendigkeit, dieses Fehlen einer
gemeinsamen Ursache zuzuschreiben.

Die Ablehnurg bereits belegter Wirte bei der Fiablage bietet fiir den Parasiten
natiirlich einen Selektionsvorteil, falls der Superparasitismus negative Folgen fiir
die Nachkommen haben wiirde. Das gleiche gilt aber scheinbar auch fir die
Meidurg solcher Wirte bei der Nahrungsaufnahme. Auch dabei werden ja Rier
der eigenen Art abgetétet, So ist es zunichst verwunderlich, dafl bei 4. semiflavus
das entsprechende Verhalten offenbar wesentlich schwécher ausgebildet ist. Man
mufl dabei aber bederken, daB bei solchen Saugakten nur zu einem Teil eigene
Eier, zum anderen Teil aber die von Artgenossen vernichtet werden. In der
intraspezifischen Konkurrenz entsteht also dem einzelnen Tier durch sein Ver-
halten wohl kaum ein grofier Nachteil. Dagegen verschafft ihm die aufgenom-
mene Nahrurg die Moglichkeit zur Ablage weiterer eigener Eier. Hinzu kommyt,
daf durch die Beschriakung auf die Legeakte bei der Ablehnung ungeeigneter
Wirte auch solche Liuse fiir die Erndhrung zur Verfiigung stehen, die nicht
wegen eines bereits vorhandenen Eies, sondern aus anderen Griinden nicht belegt
werden (wie etwa Myzotoxoptera tulipaella). So wird z. B. die Schildlaus Saissetia
oleae (BERN.) durch die kalifornische Rasse von Microterys flavus How. nicht
belegt, aber ausgesaugt (BarTLETT & LAcacE, 1961).

Demgegeniiber wiirde eine Eiablage beim Nahrungsanstich immer zur Vernich-
turg eines eigenen Eies fithren. Dariiber hinaus wire die Abgabe eines Eies im
Ablauf des Nahrungsanstiches ein fremdes Element, welches gar nicht mehr in
die Instinktkette hineinpaBt. Das Ziel eines solchen Anstichs ist ja von dem des
Legeaktes vollig verschieden. Bei der Eiablage kommt es darauf an, das Ei im
Wirt unterzubringen, diesen aber dabei moglichst wenig zu beeintrichtigen.
Er soll ja Ei und Larve noch 7—10 Tage lang mit sich tragen und erréhren.
Dabei mufl er, falls es sich anfangs um eine Junglarve handelt, sogar noch kriftig
wachsen, um den Nahrungsbedarf des Parasiten befriedigen zu koénnen. Dem-
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gegeniiber dient der Nahrungsanstich nicht nur dazu, die Haut zu durchbohren
und somit einen Zugang zur Nahrurg zu schaffen, sondern auch, den Wirt zu
lahmen. Diese Lahmung ist Voraussetzung fiir den anschlielenden Saugalkst.
Bei einer bewegungs- oder gar abwehrfihigen Laus wire es dem Aphelinus-Weib-
chen unméglich, die Haut mehrfach eng nebeneinander zu durchstechen und
anschliefend mit der Mundéffnung viele Minuten lang engen Kontakt mit der
Nahrungsquelle zu halten. Hier soll also der Wirt beeintriachtigt und geschadigt,
beim Legeakt dagegen moglichst geschont werden. Die Folge dieser Verschieden-
heit war eine divergierende Evolution zweier verschiedener Instinktketten, die
nur noch bei oberflichlicher Beobachtung einige Ahnlichkeit besitzen. Bei
anderen Parasiten ist diese Entwicklung teils weiter, teils weniger weit gegangen.
Aphelinus marlatti legt z. B. nach McLEop (1938) in vielen Fillen beim Anstich
kein Ei, wenn anschlieBend Nahrungsaufnahme erfolgt; bei Nosonia vitripennis
ist die Nahrungsaufnahme noch Bestandteil des normalen Legeaktes (WyLIE,
1958); Metaphycus helvolus dagegen hat zwei vollig unterschiedliche Verhaltens-
weisen ausgebildet (FLawpErs, 1942), und auch bei Pimpla examinator F. sind
beide Arten des Anstichs schon duBlerlich sehr verschieden (Jacgson, 1937).

2. Die Abwehr durch die Wirte

Wie die hier durchgefiihrten Untersuchungen zeigen, ist der Wirt dem Angriff
des Parasiten keineswegs immer so schutzlos ausgesetzt, wie oft angenommen
wird. Insgesamt stehen ihm mehrere MaBnahmen zur Verfiigung, um die Wirk-
samkeit des Parasiten herabzusetzen:

1. Vorsorgliche MaBBnahmen werden unabhingig vom Angriff des Para-
siten getroffen. Dazu gehdren z. B. das Aufsuchen geschiitzter Stellen, die Her-
stellung von Gespinsten, die Anfertigung von Blattrollen usw., eventuell auch
die Bildung von Kolonien. Solche MaBnahmen kénnen als Brutfiirsorge auch
bereits von den Muttertieren getroffen werden. Thr Wert als Schutz gegen Para-
siten ist oft bezweifelt worden, weil sie eine Parasitierung meistens nicht verhin-
dern konnen. Aber nicht erst die Verhinderung, sondern bereits die Herabsetzung
der Parasitierung bietet dem Wirt einen Vorteil.

Der Wert der Koloniebildung ist oft nur schwer zu erfassen. Einerseits ist die Kolonie
wohl meistens leichter zu finden als das Einzeltier (Parsons & Urryzrr, 1936; SMrts, 1939,
Burwurr 1958), andererseits kann sie ihren Mitgliedern aber auch Vorteile bieten (WiLBurT,
1958). Die hier geschilderten Versuche zeigen, daBl das Abwehrverhalten der Tiere den Wert
der Kolonjebildung wesentlich erhdhen kann. Nur die Randtiere einer dichten Blattlaus-
kolonie kénnen von 4. semiflavus erfolgreich angegriffen werden. Hinzo kommt noch, da8
eine Kolonie meistens aus Tieren aller Altersstufen besteht, von denen zuerst die groBeren
sufgefunden werden. Diese kénnen den Parasiten aber besser abwehren als die kleinen,
welche damit vielleicht einen zusétzlichen Schutz erhalten. Eine in diesem Zusammenhang
besonders interessante Beobachtung machte Merrint (1954): Von 93 Riern, welche die
Tachine Meigenia mutabilis Farr. auf die gesellig lebenden Larven des 2. Stadiums von
Agelastica alni L. (Erlenblattkifer) gelegt hatte, wurden 45 durch Nachbartiere zerbissen.

2. Reaktionen erfolgen als Antwort auf Angriff oder Anwesenheit des
Parasiten.
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a) Mechanische Reaktionen stehen nur entsprechend beweglichen Wirten
zur Verfiigung. Eier konnen keine mechanischen Reaktionen durchfithren, Pup-
pen nur in beschranktem Ausmafl. Bei Larven und Imagines sind sie um so eher
zu erwarten, je lebhafter diese sind.

aa) Fluchtreaktionen haben den Zweck, den Wirt dem Angriff seines
Parasiten zu entziehen.

Nach Scrriverr & HALL (1960, 1961) entkommen z. B. erwachsene Luzerneliuse (Therio-
aphis maculato (BUCKTON)) oft dem Angriff der Parasiten Praon palitans MUssEBECK und
T'rioxys utilis MUESEBECK, indem sie von der Pflanze abspringen (jurap), sobald sie mit den
Fiihlern oder Beinen beriihrt werden. Hyposoter exiguae (VIERECK) kann ganz junge Larven
von Peridroma soucio (HBN.) (Lep.) nicht belegen, weil diese sich wegbewegen oder von der
Pilanze fallen lassen, wenn der Parasit sich néhert (PurTLER, 1961). Altere Exemplare des
ersten Larvenstadiums zeigen diese Reaktion offenbar schon nicht mehr, doch kapselt das
dritte Stadium junge Parasitenlarven ab. Sart (1938) und JourparUIL (1960) zihlen weitere
Beispiele fiir Fluchtreaktionen auf. Blattliuse kénnen meistens nur dann flichen, wenn ihre
Stechborsten nicht ins Blattgewebe eingesenkt sind. Fiir 4. semiflavus machen dann schon
geringe Ortsverinderungen der Laus, wie sie als Folge allgemeiner Beunruhigung eintreten
konnen, den erfolgreichen Angriff unméglich. Ausgeprigte Fluchtreaktionen traten in den
Versuchen erst beim Anstich auf und hatten dann nur noch selten Erfolg (s. S. 182).

bb) Mechanische Abwehrreaktionen sind iiberwiegend gegen das angrei-
fende Weibchen, bei Ektoparasiten bzw. Tachinen eventuell auch gegen Ei oder
Larve gerichtet (vergl. Herting, 1960). Dazu gehoren die hier untersuchten
Abwehrbewegungen. Auch die Sekretabgabe durch die Siphonen von Réhren-
ldusen (Dixon, 1958) sowie die Ausscheidung von Vorderdarminhalt bei Raupen
von Pieriden und Tenthrediniden sind zu den mechanischen Abwebhrreaktionen
zu rechnen.

b) Physiologische Reaktionen finden nach der Eiablage im Innern des
Wirtes statt. Dazu gehort in erster Linie die Abkapselung von Endoparasiten,
wie sie Rh. ascalonicus und M. tulipaella durchfithren. Anscheinend ist sie oft
wirksamer als die mechanischen Reaktionen und kann vor allem auch von unbe-
weglichen Wirten mit Erfolg angewandt werden. Auferdem gehoren zu den
physiologischen Reaktionen auch die nicht zelluldren Prozesse, wie sie Buss (1939)
bei einigen Schmierldusen beobachtet hat und Gryrrrras (1961) als Ursache far
die Abtotung von Monoctonus paludum in Macrosiphwm euphorbice (THOS.),
Myzus persicae und Aulacorthwm solani (Kart.) ansieht.

Da von den untersuchten Blattlausarten zwei wegen ihrer physiologischen
Reaktionen als Wirte fiir 4. semiflavus ungeeignet sind, engen diese Reaktionen
offenbar den Wirtekreis des Parasiten ein. Dagegen konnen die Abwehrbewegun-
gen eine erfolgreiche Parasitierung nicht ganz verhindern. Sie vermindern aber
je nach ihrer Stirke den Anteil der erfolgreichen Angriffe mehr oder weniger
deutlich, wie sich vor allem bei einem Vergleich von My. persicae und Ma. solant
mit Rh. ascalonicus als einer nicht abwehrenden Art zeigt (Tab. 16b, Spalte 14).
Der Parasit mufl entsprechend mehr Wirte finden, um seine Populationsdichte
aufrecht zu erhalten; seine Wirksamkeit wird also durch die Abwehrbewegungen
der einzelnen Arten verschieden stark herabgesetzt.

14 Beitr. Ent. 14
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Fiir den Parasiten ist damit die Dichte der belegbaren Wirte geringer. Er kann
darauf vielleicht durch verstdrkte Suchaktivitdt, durch Vergroferung seiner
Widerstandskraft gegen die Abwehrbewegungen und auch durch eine Schwellen-
erniedrigung des Schliisselreizes fiir den Angriff reagieren und dadurch die Wirkung
wenigstens teilweise ausgleichen. Er wird das aber nur tun, wenn nicht andere
Blattlausarten vorhanden sind, die ihm die Ablage seiner Eier leichter machen.
Hier bekommen also Arten wie Rh. ascalonicus wegen ihres Mangels an Abwehr-
bewegungen besondere Bedeutung. Wo solche Lause zusammen mit anderen vor-
kommen, entfallt auf sie ein verhédltnisméaBig groBer Teil der Legeakte, zumal
Superparasitismus hier viel leichter stattfindet als bei anderen Arten. Alle diese
Eier gehen zugrunde. Das mul sich bei hober Wirtsdichte negativ auswirken,
weil dann die Anzahl der Legeakte tiberwiegend von der maximalen Eiproduktion
der Weibchen bestimmt wird. Bei niedriger Dichte geeigneter Wirte wire die
Verschwendung von Eiern an ungeeignete dagegen oft bedeutungslos, wenn da-
durch nicht die Aktivierung zusdtzlicher Potenzen des Parasiten verhindert
wiirde. Andererseits kann sich die Anwesenheit ungeeigneter Arten bei geringer
Wirtsdichte nach Lroyp (1958) auch positiv auswirken, weil die Eiproduktion
vieler Parasiten erst durch die Wirte stimuliert wird und auch ungeeignete Arten
diese Funktion ausiiben kénnen, wenn sie belegt werden. Das Weibchen bekommt
so die Moglichkeit, die wenigen geeigneten Wirte ohne Verzogerung zu belegen,
sobald es sie findet. Man konnte noch hinzufiigen, dall solchen Parasiten, welche
Nahrung vom Wirt aufnehmen, auch ungeeignete Wirte als Nahrungsquelle
dienen kénnen. Lroyp arbeitete allerdings mit Schmierldusen, von denen die
ungeeigneten Arten nicht mebr, sondern weniger belegt wurden als der geeignete
Wirt.

Da offenbar bei vielen Blattlausarten die Abwehrbewegungen mit zunehmen-
dem Alter stirker ausgebildet werden, beschrinken sie die Eiablage von 4. semi-
flavus tiberwiegend auf junge und dementsprechend kleine Tiere. Das hat fir
den Parasiten einen weiteren Nachteil: Die der Larve verfiigbare Nahrung ist
anschlieBend entsprechend gering, so dafl die Tiere relativ klein bleiben und
weniger Eier produzieren. EIpmMann (1924) hat eine dhnliche Beschrinkung auf
junge Blattlduse bei der Parasitierung durch T'rioxys spec. (Braconidae) beobach-
tet, die aber durch die Morphologie des Hinterleibsendes bedingt ist. Er halt sie
fiir biologisch sinnvoll, weil die entsprechend lange Lebenserwartung der jungen
Wirte die Entwicklung der Parasiten sichert. Das gilt fiir 4. semiflavus nicht,
weil auch dltere Liuse in der Regel noch lange genug leben, um die volle Ent-
wicklung dieses Parasiten zu erméglichen. Auch Trioxys ufilis MUBSEBECK belegt
hauptsichlich jiingere Liuse (ScariNgsr & Harr, 1961).

Dafl mechanische Reaktionen schlieBlich auch noch die Wirtsauslese in unter-
schiedlichem Mafe storen kénnen, wurde bereits diskutiert.

Die Reaktionen sind meistens ebensowenig vollkommen wie die vorsorglichen
MaBnahmen. Daraus darf aber auch hier nicht auf ihre Nutzlosigkeit geschlossen
werden, zumal sie sich ja wohl meistens gegen alle Parasiten des betreffenden
Wirtes richten (mechanische Reaktionen kénnen eventuell sogar die réuberischen
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Feinde einschliefen), der jeweilige Erfolg aber von den spezifischen Eigenschaften
des einzelnen Parasiten abhingt. So ist nach Trirp (1960) das Abwehrverhalten
von Neodiprion swainei MIDDLETON gegen einige parasitische Hymenopteren
erfolgreich, nicht aber gegen die blitzschnell angreifende Tachine Spathimeigenia
spinigera TowNsEND. Wenn also z. B. StaryY (1962) berichtet, daB sich die Wirte
einiger Aphiididen, insbesondere von Ephedrus pulchellus StELFOX und Aphidius
ervi, erfolglos gegen den Angriff zur Wehr setzen, so kann das gleiche Abwehr-
verhalten vielleicht gegen andere Feinde, wie etwa die anders angreifenden
Apheliniden, wenigstens teilweise erfolgreich sein.

Andererseits ist es allerdings nicht sicher, ob alle Bewegungsreaktionen an-
gegriffener Wirte einen Abwehr,,zweck’ haben. In manchen Fallen mag es sich
nur um motorische AuBerung von Erregung handeln, wie sie wahrscheinlich
allgerein als Ausgangsbasis fir die Evolution gerichteter Abwehrreaktionen an-
zusehen ist. So scheinen die dhneumoniden Phacogenes nigridens WEsw. und
Diadromus spec. nach Beobachtungen von Smrta (1932) und Lasryrir (1960)
durch die Bewegungen ihrer Wirtspuppen sogar zur Eiablage stimuliert zu werden.
Angitia cerophaga Grav. (Ichneumonidae) sticht Larven von Plutella maculipennis
Currrs nur an, wenn sie sich bei Beriihrung bewegen, doch entkommen éltere
Larven dem Angriff durch diese Bewegungen (Fluchtreaktion). Ahnliches gilt fiir
Apanteles plutellue Kurpivmov (Brac.) (LoD, 1940). Prrrn (1915) stellte fest,
daB auch die Tachine Parasetigena segregaie Rpi. nur durch die Bewegungen
der Nonnenraupe zur Eiablage veranlafit wird und den ruhenden Wirt nicht
beachtet. Die Tachine Drilo bohemica MusN. wird im Duftfeld ihres Wirtes
Neodiprion leconter (Frrom.) schon durch die Bewegung einer Vogelfeder angelockt
und zur Untersuchung mit dem Legeapparat stimuliert (MonTErTH, 1956).

Vollkommene Abwehrreaktionen kénnen wir schon allein deshalb kaum erwar-
ten, weil dann tiberhaupt keine erfolgreiche Parasitierung mehr zustandekédme.
Wo wir ein Wirt-Parasit-Verhdltnis finden, konnen deshalb VorsorgemalBnahmen
und Abwehrreaktionen des Wirtes, aber auch das Angriffsvermogen des Parasiten
(einschl. Suchfihigkeit usw.) immer nur unvollkommen ausgebildet sein, freilich
in verschiedenem Mafe.

A. semiflavus kann sich in Rh. ascalonicus und M. tulipaelle nicht entwickeln,
weil Eier oder Larven in diesen Wirten absterben. Da die bei anderen Blatt-
lgusen tibliche, aber weniger wirksame mechanische Abwehrreaktion entsprechend
schw dcher ausgeprigt ist, handelt es sich bei diesen Arten nicht nur um unnatiir-
liche und deshalb primér ungeeignete Wirte. Vielmehr haben beide offenbar eine
physiologische Reaktionsweise entwickelt, die mehr oder weniger vollstdndig an
die Stelle der mechanischen getreten ist (exakter wire vielleicht: Sie haben eine
Méglichkeit entwickelt, die GegenmalBnahmen des Parasiten gegen ihre natiir-
lichen physiologischen Reaktionen zu neutralisieren). Wenn ein Wirt solche
Reaktionen ausbildet, so mufl ein monophager Parasit diese iiberwinden, falls er
weiterbestehen will. Ein polyphager dagegen kann sich auf seine iibrigen Wirte
beschrinken, wobei eventuell fiir ihn die Fahigkeit von Vorteil ist, den fiir seine
Nachkommenschaft gefdhrlichen Wirt bei der Eiablage abzulehnen. 4. semi-

14*
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flavus besitzt diese Fahigkeit gegeniiber M. tulipaella, nicht aber gegen Rh. asca-
lonicus, obwohl dort die Abkapselung schneller und durchgreifender erfolgt. Die
Ablehnurg eines Wirtes ist aber auch fiir diesen von Vorteil, solange seine physio-
logische Reaktion nicht vollkommen ist. Die Fahigkeit zur Ablehnung braucht
also nicht vom Paragiten selbst erworben zu sein, sondern kann auch vom Wir
durch die Entwicklung einer entsprechenden chemischen Qualitit erreicht werden
(vergl. Finvaysow, 1950). Dann hat M. tulipaella also eine Kombination von
drei Méglichkeiten, den Parasiten unschddlich zu machen: die nur verhéltnis-
méflig schwache mechanische Abwehr, eine chemische Qualitdt, die meistens zur
Ablehnurg fiithrt, und schlieBlich die Reaktion des Blutes; Rh. ascalonicus besitzt
dagegen praktisch nur eine, die aber dafiir vollkommen ist.

Diese Uberlegungen beziehen sich zunéchst nur auf A. semiflavus. Es muf
aber bezweifelt werden, daf die Entwicklung der Blutreaktion beider Arten spezi-
fisch gegen diesen Parasiten gerichtet war. Sie betraf vielmehr urspriinglich
sicher andere Arten, hat aber ein geniigend breites Parasitenspektrum, um auch
gegen A. semiflavus wirksam zu sein. Nur bei einer solchen Breite war es ja
moglich, daB die mechanischen Abwehrreaktionen in einem entsprechenden Aus-
mal aufgegeben werden konuten. Interessant ist in diesem Zusammenhang, dal
die Fluchtreaktion der Zwiebellduse gegeniiber Coccinelliden, gegen die ja die
Blutreaktion nutzlos ist, noch gut ausgebildet ist. Rh. ascalonicus ist eine erst
relativ neu aufgefundene Art. Sie wurde 1946 von DoxcasTER aus England
beschrieben und 1954 von MacGILLIVEAY auch fiir Nordamerika nachgewiesen.
Morrer (1953) schlieBt aus dem Fehlen geeigneter Parasiten in unserer Fauna,
daB diese Laus eingeschleppt sein mufl. Eine physiologische Reaktion mit breitem
Wirkur gsspektrum kann aber sowohl hier wie in einem anderen Gebiet erworben
sein. Der Margel an Parasiten in unserer Fauna erlaubt damit also keinen Riick-
schluB mehr auf die Herkunit der Art. Leider war es bisher nicht méglich, ihre
Blutreaktion auch an anderen polyphagen Parasiten zu priifen.

Argriffspotenz des Parasiten und GegenmaBnahmen des Wirtes befinden sich
also in einem genetischen Gleichgewicht (vergl. PimENTEL, 1961). Nur so kann
eine Wirt-Parasit-Beziehurg auf die Dauer bestehen. Eine Starkung auf der
einen Seite verlangt deshalb eine Anpassung auf der anderen. So zerbeiBt z. B.
die Raupe von Prodenia eridania teilweise die an ihrem Korper haftenden Eier
des Parasiten Winthemia quadripustulata F. (Tachinidae), doch werden diese
liberwiegend auf den vorderen Kérperabschnitt gelegt, wo sie fiir die Mandibeln
der Raupe schwer erreichbar sind (ALLEN 1925). Die Tachine Sturmia inconspicua
(Mrxc.) fihrt vor ihrem blitzartigen Angriff auf die gemeinsam abwehrenden
Diprion-Larven nach EscHERICH (1942) sogar ,,Scheinangriffe” durch, WaLKER
(1959) untersuchte die Blutreaktion von Drosophila melanogaster gegen die Eier
von Pseudeucoila bochei WELD. (Cynipidae) und stellte fest, daB die Reaktion
verschiedener Stimme des Wirtes und auch die dagegen gerichtete Abwehrkraft
mehrerer geographischer Stdmme des Parasiten verschieden stark waren. Die
unterschiedliche Reaktion von D. melanogaster war genetisch (polyfaktoriell)
bedingt. Geographische Unterschiede in der Wirksamkeit ihrer physiologischen
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Reaktion zeigt auch die Lirchenblattwespe (Pristiphora erichsonii [Hra.]) gegen
den nach Amerika eingefithrten Parasiten Mesoletus tenthredinis MorLuY (Ichn.).
In den mittelkanadischen Provinzen Manitoba und Saskatchewan (MULDREW,
1953) sowie in den sidostlich sich anschlieBenden Staaten Minnesota, Wisconsin
und Michigan der USA (Drooz, 1953, 1961) ist der Wirt inzwischen durch die
Ausbildurg einer Abwehrreaktion des Blutes resistent geworden, in anderen
Teilen Amerikas aber anfillig geblieben.

MacrAUER (1959) hat bei Untersuchung geweblicher Verdaderungen bei para-
sitierten Blattliusen (Braconidenbefall) nur ungerichtete Reaktionen ohne
Abwehrzweck beobachtet und stellt deshalb die Moglichkeit zur Diskussion, daf
Abwehrreaktionen auch bei hohem Parasitierungsgrad keinen oder nur geringen
Selektionswert besitzen, weil der Weiterbestand der Art wegen des grofien Ver-
mehrungspotentials der viviparen Sommergenerationen nie geféhrdet sei. Die
Vergroflerung der Fruchtbarkeit kann selbstversté idlich eine Anpassung an die
Verluste durch Parasiten und andere Mortalitdtsfaktoren sein, doch diirfte der
Selektionswert eventueller Abwehrmechanismen dadurch kaum beeinfluf3t werden.
Der Selektionsdruck ist ja nicht von der Populationsdichte und damit von der
Ausrottungsgefahr abhi ~gig, sondern von der prozentualen Hobhe der Sterblich-
keit, welche der betreffende Faktor verursacht. Jede Reaktion des Wirtes, welche
diese Sterblichkeit mindert, hat also einen positiven Selektionswert. Wahrschein-
lich werden sich soleche Anderungen im Wirt-Parasit-Verhiltnis aber in der Regel
von uns unbemerkt vollziehen, zumal der Selektionsdruck meistens viel geringer
sein diirfte als z. B. bei der Anwendung moderner Insektizide, wo die Resistenz-
entwicklung dementsprechend schneller verlduft und das Gleichgewicht durch die
Arbeit des Chemikers aufrechterhalten werden mufl. Kompliziert werden die
Verhéltnisse noch dadurch, dafi sich die Argriffspotenz des Parasiten meistens
gegen mehrere Wirte richtet, wihrend umgekehrt die Gegenmalnahmen des
Wirtes mehrere Parasitenarten treffen kénnen. So entsteht ein Beziehungsgefiige,
das aulerdem noch in vielfacher Weise mit den Selektionswirkungen anderer
Massenwechselfaktoren verflochten ist und dessen langfristige Auswirkungen bei
menschlichen Eir griffen oft nur schwer zu iibersehen sind.

Zusammenfassung

Aphelinus semiflavus How. ist ein Parasit vieler Aphididen und Callaphididen. Annahme
und Ablehnung der Wirte (Wirtsauslese) vollziehen sich in drei Phasen. Diese lassen sich
als Folge des Zusammenwirkens von Schliisselreizen, welche die Wirte geben, mit variablen
Eintrittsschwellen deuten. Die Blattlduse fiihren gegen den Parasiten mechanische oder
physiologische Abwehrreaktionen durch. AusmaB und Ursachen unterschiedlich starker
Belegung von Wirten verschiedener Arten und Altersstufen wurden quantitativ bestimmt.
Die mechanischen Abwehrreaktionen mindern den Grad der Parasitierung und beschrinken
die Eiablage hauptsichlich auf junge Liuse; die physiologischen Reaktionen engen dagegen
den Wirtekreis ein.

Summary

Aphelinus semiflavus How. is a polyphagous parasite of many species of Aphididae and
Callaphididae. The possibility of development in hosts of other aphid families has yet to
be proved.
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The females feed from the body-fluid of the aphids. During the puncture for nourishment,
no egg is laid but apparently a substance is secreted to paralyse the aphid. The tip of the
ovipositor remains within the body of the victim 3—5 times as long as for oviposition. The
duration increases according to the body-size of the prey.

Acceptance and refusal of a host for oviposition (host selection) are performed in three
phases. The refusal can take place already after external examination of the aphid by the
antennae (predominantly without touching) (1st phase), or after internal examination by the
ovipositor. In the second case, the host is rejected either by interrupting the puncture
prematurely (2nd phase), or by omission of egg deposition during a puncture of normal
length (3rd phase). Because the females seldom touch the aphids before oviposition, the
internal investigation is of greater importance for the selection of suitable hosts.

Hosts containing a living egg are nearly always rejected; hosts otherwise unsuitable for
the development of offsprings are partly accepted; but hosts which are obviously suitable
nevertheless are often rejected. For nourishment, the aphids are more readily accepted than
for oviposition.

The selection behaviour of 4. semiflavus can be interpreted to be the consequence of the
combined action of sign stimuli given by the host and of variable thresholds for the release of
reactions by the parasite.

Because the duration of puncture for nourishment is dependent on the size of the victim
and because the more important part of host selection does not take place till penetration of
the ovipositor is performed, the existence of chemoreceptors at this organ can be suspected.

Among the defence reaction of the aphids against the parasites, again three phases can
be distinguished: 1st, mechanical defence by antennae and legs before the attack, 2nd,
intensified mechanical defence by antennae and legs or by oscillating of the whole body
during the puncture. 3rd, physiological reactions destroying eggs or larvae of the parasites
by formation of an enclosing capsule. The intensity of the defence movements is depending
on age and species of the aphis. Capsules were formed only by Rhopalomyzus ascalonicus
{Dowc.) (shallot aphid) and Myzotoxoptera tulipaelle Trros. (tulip aphid). In the case of
the shallot aphid, the selection behaviour of the female parasite was influenced by the for-
mation of the capsules.

The differences in the frequency of oviposition into hosts of different species or stages
were quantitatively evaluated. These differences are caused predominantly by the different
perceptibility of the hosts that increases, independently of the species, according to their
body size (slightly more than proportionally), and by the intensity of the defence reactions
of the hosts. The defence movements reduce the degree of parasitization and confine the
oviposition mainly to young aphids, whereas the physiological reactions reduce the number
of suitable host species.

Altogether, the experiments indicate that the selection behaviour of the parasite and the
defence reactions of the host play an essential part in forming the host-parasite-relationship.
Both of them are not perfect: the host selection cannot distinguish perfectly between suitable
and unsuitable hosts, and the defence reactions cannot prevent absolutely the parasitiza-
tion. This incompleteness seems to be to some extent the result of mutual processes of
genetical adjustment.

Pesiome

Aphelinus semiflavus How. aBirercH napasurom maorux Aphididae m Callaphididae.
Boibop xosauma coBepiuaercsa B Tpex dasax. OHUM o0OBACHAITCH Rar CIIefCTBHE
COBMECTHOIO JeMCTBHA ONpeHeNeHHBIX pasgpaRuTesell W IepeMEeHHEBIX IIOpPOTOB
BO30YIIEenNA, HCXOXAUTNX 0T X03AKHA. Tiy pearupyior Ha NAPa3UTOB MEXaHUYeC-
KUMH U (U3MOJOTMICCKUMI 3AIMUTHEMY peariuavi. KonnyecTBeHHo 6huI onrpese-
Jier 00beM M PAsINYHO CHIIBHAA MOPAMHAEMOCTh X0351€B PAa3HLIX BHIOB U BO3pacTa.
Mexanwnveckie BalUTHBIC PEAKIHN YMEHHIIAWT CTENEHb NAPASUTHPOBAHMA H
OTPAHUYUBAIOT KIAAKY AU B OCHOBHOM HA MOJIONBIX Tiell; (U3NOIOTHYECHUE IHe
3aIMUTHBIE PEAKITNIL CYIHAIOT KPYT X0351eB.
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Tafel 2

Eier von 4. semiflavus How., die aus Zwiebelldusen herauspripariert wurden. — a) frisch
abgelegtes Ei. — b—f) Eier in verschiedenen Stadien der Abkapselung. (VergréBerung etwa

200 ). (Photo H. SCHNEIDERS)
4 Tafel 1

Nahrungsanstich und Nahrungsaufnahme eines Weibchens von Aphelinus semiflavus How.
bei einer jungen Zwiebellaus. — a) Anstich kurz nach dem Beginn. Die Fuhler der Laus

sind als Reaktion etwas angehoben. Sie wird nur mit dem Stachel beruhrt. Der Anstich ist
in diesem Stadium #uBerlich noch nicht von einem Legeakt zu unterscheiden. — b) Derselbe
Anstich einige Minuten spater. Das Weibchen ist etwas zuruckgegangen und stutzt das
letzte Beinpaar auf das Opfer. Diese Haltung wird bei Legeakten nicht eingenommen. —
¢) Der Anstich ist beendet, das Weibchen sucht mit den Fuhlern die perforierte Stelle. —
d) Die Laus wird ausgesaugt. (VergroBerung etwa 35X). (Photo H. SCHNEIDERS)
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