Der EinfluB 6kologischer Faktoren auf das parasitire Verhalten von Insekten
Von K. MAYER

In den letzten Jahren hat die immer mehr in den Vordergrund tretende 6kolo-
gische Forschungsrichtung beachtliche Beitrige zur Klirung der biozénotischen
Beziehungen der Insekten geleistet, unter denen vorwiegend Schidlinge unserer
Kulturpflanzen als Untersuchungsobjekt dienten. Diese Ergebnisse fiihrten natur-
gemif zu einer Auseinandersetzung mit den bestehenden ékologischen Theorien
und Begriffen. Unter ihnen sind es vor allem die Grundbegriffe der Zonologie, die
im Mittelpunkt dieser Erorterungen stehen. Die sich hiufig diametral entgegen-
stehenden Auffassungen hat JERMY (1956) einer kritischen Retrachtung unter-
zogen, in der er die Berechtigung zonologischer Forschung auch fiir die Kultur-
landschaft nachweisen konnte. Er erwartet von ihr die Klirung vieler Probleme,
stellt aber zugleich heraus, ,,daB die biozénotischen Beziehungen selbst die popu-
lationsdynamischen Vorginge in den Biozonosen ebensowenig erklidren kénnen
wie die Erforschung der Wirkung abiotischer Faktoren allein®. Wenn daher
»,0kologische Kleinarbeit® zur Analyse der biozénotischen Konnexe gefor-
dert wird, so muB sich diese in stirkerem MaBe als bisher auch der Physiologie
und dem Verhalten der Organismen zuwenden. Bereits 1942 hatte WEBER die
Bedeutung dieser Forschungsrichtung erkannt, die er als Sinnestkologie
bezeichnete :

,»Wihrend frither besonders in der Schidlingsokologie die Umgebungsbeziehungen
hauptsdchlich im Licht der direkten Einwirkungen der Auflenfaktoren auf die inneren
Vorginge des Stoffwechsels, der Entwicklung, der Vermehrung und Sterblichkeit gesehen
wurden, treten in der neueren &kologischen Forschung auch diejenigen Reaktionen mehr
und mehr hervor, die sich der Sinnesorgane, des Nervensystems und der Erfolgsorgane als
Vermittler bedienen und die mit den direkten Einwirkungen in mannigfaltigen Wechsel-
beziehungen stehen. Der EinfluB von AufBlenfaktoren auf den Ausfall bestimmter Reiz-
reaktionen, die dadurch oft bedingten Umstimmungen, das Aufsuchen mikroklimatisch
giinstiger Ortlichkeiten auf Grund der durch Sinnesreaktionen erméglichten Wahlfahigkeit
der Tiere konnen als Beispiel genannt werden und lassen die Zeit voraussagen, da auch die
in der Gegenwart besonders in Deutschland stark vorwirts getriebene tierpsychologische
Forschung fiir die Okologie Bedeutung gewinnen wird. (WEBER, 1942).

Die Auseinandersetzung mit der Umwelt entscheidet iiber den Bestand der
Organismen, die in éinem bestimmten Lebensraum angetroffen werden. Das kom-
plexe Wirken biotischer und abiotischer Faktoren 1a8t sich am besten bei der Be-
trachtung des Wirt-Parasit-Verhiiltnisses zeigen. Umweltsverhaltnisse kénnen das
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spezifisch parasitire Verhalten phytophager und entomophager Insekten in fol-
genden entscheidenden Phasen vollig verédndern:

1. bei der Auffindung des Wirtes,

2. der Larvenentwicklung und

3. der neuen Wahl des Wirtes.

Die Reaktionen auf die Umwelt sind daher nicht starr, sondern wandlungs-
fahig und dndern sich mit dem zeitlichen Zustand von Lebensgemeinschaft und
Lebensraum.

Reize aller Art wirken auf das Insekt ein, das sich aufdie Suche nach einem ge-
eigneten Wirt begibt, um zur Eiablage zu schreiten. Wihrend meist abiotische
Faktoren die Temperatur, Feuchtigkeit u. dgl. des Lebensraumes die Aktivitit
des Parasiten bestimmen, sind es Sinnesreize, die den Weg zum Wirt weisen.
Hiufig erfolgt eine Fernorientierung durch Duftreize, wihrend das Finden in der
Nihe durch Farb- oder Licht-, aber auch Kontakt- Tast-, oder Geschmacksreize
ermoglicht wird. Jedem Sammler sind diese Beziehungen bekannt, da Kéder-
sowie Farb- oder Lichtfallen seit jeher zur Ausriistung des Entomologen gehérten.
Daf die erwartete Attraktivwirkung nicht immer zur Geltung kommt, wenn auch
ein geniigender Artenbestand vorhanden ist, wurde haufig beobachtet. Ungiin-
stige Witterungs-, Lichtverhéltnisse u. dgl. fithren zum Ausfall der erwarteten
Reaktionen und zeigen bereits den starken Einflul der Umweltfaktoren.

Die physiologische Forschung hat gezeigt, dall mehr oder weniger ausgepriigte
Reflexketten das Insekt bei Auffindung des Wirtes leiten. Infolgedessen kann nicht
ein Reiz allein das Tier zu der gewiinschten Reaktion veranlassen. Eine Kopp-
lung konnten wir auch bei solchen Duftstoffen feststellen, die als typischeAttrak-
tivstoffe angesehen werden. Fast gleichzeitig mit GORNITZ (1956) wurde von uns
die attraktive Wirkung des Allylisothiozynates auf Phyllotreta-Arten gefunden,
die aber nach unserer Auffassung nur die Fernorientierung der Insekten steuert.
Die Fangergebnisse mit Senfslfallen in der Nihe der Winterquartiere erméglichten
eine Kontrolle der Abwanderung im Friihjahr. Spiter zeigte sich, dal auch Farb-
reize bei der Auffindung der \Virtpﬁa.nze von Bedeutung sind, auf die Herr GOR-
NITZ niher in seinen Ausfithrungen eingehen wird. Der in unseren Gegenden nur
selten auftretende RiBler Ceuthorrynchus suturalis F., dessen Bestimmung ich
Herrn G. ScEMIDT verdanke, wurde in groen Mengen angelockt, reagierte aber
nur unwesentlich auf Farbreize. Populationsdichtebestimmungen der Erdflohe
in Kohlschligen, die von meiner Mitarbeiterin GODAN durchgefiihrt wurden,
zeigten in der Nihe der senfélhaltigen Gefifle eine Befallsabnahme. Erst nach 2 m
Abstand von den Duftquellen begann die Zahl der Kifer anzusteigen.

Komplexe Wirkungen bei Drosophiliden, die artunterschiedliches Verhalten
gegen Lichtreize aufweisen, fithren zu Tagesperiodizitéiten im Besuch des Nahr-
und Brutbiotopes. So konnte BURLA (1955) in den Morgenstunden 6 Drosophila-
Arten an den mit giirendem Saft {iberzogenen Stiimpfen der Raphia-Palmen beob-
achten, withrend in den Abendstunden zwei andere Arten aktiv waren. Ahnliche
Periodizititen konnten wir in Koderfingen mit Cantharidin bei Anthomyia plu-
viails L. und Atrichopogon oedemerarum STORA nachweisen. Die Beziehungen der
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phytoparasitiren Fliege Anthomyia zu Cantharidin sind noch nicht geniigend
geklart. Atrichopogon ist jedoch von FREY (1954) und MAYER (1955) als Ektopara-
sit an Anthomyia und Meloiden (WIrRTH 1956) gefunden worden. Beide Arten
enthalten Spuren von Cantharidin, dasdemnach die Orientierung des Parasiten be-
wirkt. Unter Benutzung einer Fanguhr, die nach eigenen Entwiirfen zum Lebend-
fang der Parasiten gebaut wurde, gelang der Nachweis, daf Anthomyia nur in den
Vormittagsstunden von 9—12 Uhr, Atrichopogon dagegen morgensvon 4—7 Uhrund
nachmittags von 13—17 Uhr anfliegt. Hier sind es vermutlich Licht- und Klima-
faktoren, welche die spezifische Reizwirkung des Cantharidins, die nicht durch
andere Duftreize iiberdeckt werden kann, hemmen. Gerade die Untersuchungen
iber Attraktiv- und Repellentstoffe zeigen, dafl ihre Wirkung sich mit den dko-
logischen Bedingungen dndert, unter denen sie zur Anwendung gelangen. So
konnten wir in einem Jahr beobachten, dafl durch Propionaldehyd die Birken-
blattlaus Euceraphis punctipennis ZETT. angelockt wurde, wihrend frither und
spiter die Wirkung ausblieb. Auf dhnliche Verhaltensinderungen wird spiter
noch eingegangen werden.

Aber nicht nur der Wirt, sondern auch seine Umgebung kann auf den Parasiten
eine Lockwirkung ausiiben, wie THORPE und CAUDLE (1938) an Pimpla rufi-
collis GER., einem Parasiten des Kieferntriebwicklers Evetria buoliana SCHIFF.
zeigen konnten. Jedoch ist bei dieser Art der durch die Entwicklung der Ovarien
bedingte physiologische Zustand von wesentlicher Bedeutung. Wihrend auf frisch-
geschliipften Tieren der Geruch von Kiefernsl noch abschreckend wirkt, tritt nach
etwa einem Monat eine Umstimmung ein, die zur Attraktivwirkung des Pinens
fithrt. Diese Anderung im Verhalten gewihrleistet die Koinzidenz von Wirt und
Parasit. Nach FLANDERS (1947) ist es daher zunichst der vom Wirt besiedelte
Lebensraum, den der Parasit aufsucht.

DaB biozonotische Einflisse die Parasitierung unméglich machen kénnen,
wurde bereits von PICARD (1922) bei den Parasiten der Kohlweillingsraupen
Pieris brassicae L. beobachtet. Wihrend Pierisraupen an Kohl von Apanteles
glomeratus L. befallen werden, findet man sie an Wildpflanzen unparasitiert.
Die Raupen an Cakile maritima und Capparis spinosa wurden nie von Anilastes,
an Capparis rupestris von 211 Individuen nur ein Tier durch Apanteles parasitiert.
P1cARD vermutet daher, daB unter dem EinfluB der Néhrpflanze der Parasit
abgewehrt wurde.

Um festzustellen, ob auch fiir andere Hymenopteren diese Beobachtungen zu-
treffen, wurden Untersuchungen mit Microbracon hebetor SAY durchgefiihrt. Als
Wirte dienten Wachsmottenraupen, die teils mit synthetischer Nahrung, teils
mit ihrer natiirlichen Nahrung, den Bienenwaben, ernihrt wurden. Zwar wurde
keine Ablehnung des Wirtes, aber eine deutliche Bevorzugung der mit Breinahrung
gefiitterten Larven festgestellt. Im Mittel von 20 Versuchen wurden an Brei-
Gallerien 24, an Wachs-Gallerien nur 16,5 Eier abgelegt. Diese statistisch ge-
sicherten Unterschiede traten aber nur bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von
809/, auf. Bei 409/, rLF wurde Wachs-Galleria leicht bevorzugt. Eine Signifikanz
der Ergebnisse bestand jedoch nicht.
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Der EinfluB des Duftfeldes wurde von meinem Mitarbeiter QUEDNAU bei Ei-
parasiten der Gattung T'richogramma analysiert. In einem Wahlapparat wurden
zwei Felder mit verschiedenen Pflanzen oder Tieren belegt. Nach einer Stunde
wurden die Duftquellen beseitigt. An ihrer Stelle wurden Insekteneier einer Spezies
ausgelegt und einem 7richogramma-Weibchen zur Wahl geboten. In 8 Wieder-
holungen wurden die Ephestia-Eier des Kiefernnadelfeldes von 7Trichogramma
embryophagum HARTIG vorgezogen. Das Verhiltnis der parasitierten Eier von Kohl-
und Kiefernfeldern betrug 32 zu 64. Drei Felder waren in gleicher Weise durch
Imagines von Ephestia kuehwiells ZELL., Cimex lectularius L. und Dysdercus
fasciatus S1GN. beduftet worden. In 11 Wiederholungen waren unter den Ephestia-
Eiern des Ephestia-Feldes 98, bei Cimex 41 und bei Dysdercus nur 8 parasitiert
worden.

Diese Beispiele beschrinken sich nur auf die 6kologische Bedeutung von,, Duft-
stoffen®, die bestimmte Glieder der Biozonose zu Biosystemen zusammenfiigen.

Mit der Eiablage setzt nun die Entwicklung des Parasiten unter dem Einflu3
von Faktoren ein, die direkt oder indirekt durch den Wirt bedingt sind. In erniih-
rungsphysiologischen Untersuchungen an den Raupen der Nonne Lymantria
monacha L. konnte ARNOLD MAYER (1940) die komplexe Wirkung biotischer und
abiotischer Faktoren aufdecken. Bei Fiitterung mit Buchenblittern in tiefen
Temperaturen erfolgt volliges Absterben. Weilbirke verursacht hohe Sterblich-
keit und Entwicklungsverzogerungen bei jungen Raupen, Erle im Gegensatz hier-
zu gerade bei dlteren Stadien. Weniger giinstige Pflanzen erhohten die Zahl der
Héutungen, Gesamtentwicklungsdauer und Mortalitit bei Temperaturschwan-
kungen. AuBlerdem wurde in Wahlversuchen festgestellt, da Raupen des Sta-
diums IIT das physiologisch beste Futter bevorzugen. Hierdurch kommt es zu
Abwanderungen, die im Freiland an Buchen beobachtet wurden. Ahnliche Unter-
suchungen wurden von EHRENHARDT (1953) mit dem amerikanischen Biren-
spinner (Hyphantria cunea DRURY) durchgefiihrt, der als polyphage Art bekannt
ist. In Wahlversuchen werden nicht alle Planzen zur Eiablage aufgesucht oder
unterschiedslos von den Larven gefressen. Wiahrend die Raupenentwicklung auf
Morus alba bei 25° C 25 Tage betréigt, ist sie bei der als gute Futterpflanze an-
gesehenen Juglans regia erst in 44 Tagen abgeschlossen. Bei tiefen Temperaturen
sind die Zeitintervalle wesentlich grofer. So ist die Entwicklung an Morus bei
18° Cnach 1,5 Monaten beendet, wihrend sie sich auf Apfel bis zu 3 Monaten ver-
zogert.

Diingungsversuche an Kartoffeln zeigten, daBl auch bei der gleichen Pflanze
der Futterwert fiir Insekten auBlerordentlich wechselt. VOLK (1951) beobachtete
hohe Befallskurven der griinen Pfirsichblattlaus (M yzodes persicae SULZ.) an der
Sorte Flava in den Parzellen, die ungediingt blieben oder Kali-Phosphor-Stick-
stoff (Volldiingung) bzw. Kali und Stickstoff erhalten hatten. Am geringsten
blieben die Werte in den Stickstoff- oder Kaliparzellen. In Laborversuchen erfolgte
an Fiederblidttchen der Kartoffeln, die in Chlorkalilosung standen, keine Zunahme
des Léusebesatzes. Bei steigendem Stickstoffgehalt sinkt nach Evaxs (1938)
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die Zahl der gefliigelten Formen der mehligen Kohlblattlaus (Brevicoryne brassi-
cae L.).

Aber auch andere Stoffe konnen zu einer Entwicklungsbeschleunigung fithren
wie sie DUNNAN und CLARK (1941) als Folge von Calcium-Arsenat-Bestdubungen
zeigen konnten, die aber nicht durch Ausschaltung von Gegenspielern bedingt
sind. In Bekdampfungsveruschen des mexikanischen Baumwollkapselkifers (Antho-
nomus grandis BoH.) wurde eine starke Zunahme der Baumwollaus (Aphis gos-
sypit GLOVER) beobachtet. Bei der Analyse stellte sich heraus, da§ Arsen durch
Bléatter und Wurzeln aufgenommen wurde; dabei steigt das pH und erhéht den
Futterwert des Zellsaftes fiir die Blattliuse. In Kifigversuchen war die Zahl der
taglich frisch auftretenden Aphiden bei arsenbestiubten Pflanzen grofer als bei
den nicht behandelten. Nach Ansicht der Autoren ist das wasserlosliche Arsen
als Ursache dieses Verhaltens anzusehen.

So wird es verstindlich, dafl auch Stérungen im Nihrstoffhaushalt der Pflanze
sich auf die Entwicklung des Parasiten auswirken. Grapefruits, die Eisenmangel-
symptome zeigten, wurden nach FENNAH (1953) durch Schildlduse wesentlich
stirker befallen als gesunde Pflanzen. Spritzungen zur Bekémpfung hatten nur
voriibergehenden Erfolg. Erst Injektionen von Eisen vertrieben mit dem Riick-
gang der Mangelerscheinungen den Parasiten. Infektionen der Pflanzen mit
Viruskrankheiten kénnen aus dem gleichen Grunde die Entwicklung parasitérer
Insekten beeinflussen. Nach den Untersuchungen von ARENz (1951) kann sich
die Pfirsichblattlaus Myzodes persicae SuLzZ. auf gesunden Kartoffeln der Sorte
Ackersegen nur kiimmerlich bei hoher Mortalitéit ernidhren, wihrend auf blatt-
rollkranken Pflanzen ein Riickgang der Sterblichkeit beobachtet wurde. Die Ur-
sachen sind in dem durch das Virus gestorten Kohlehydrat-Eiwei3-Verhaltnis
und im Verfolg des Abbaues der erkrankten Pflanze zu suchen. Beim Kartoffel-
kifer Leptinotarsa desemlineata SAY verschlechtert sich nach BUuHR (1956) der
Nahrungswert des Kartoffellaubes durch den Virusbefall im Vergleich zu gesunden
Blattern der gleichen Sorte. Der Nahrungsbedarf der Parasiten ist grofer; in-
folgedessen werden abbaukranke Pflanzen stérker als gesunde befressen.

Dieser EinfluB des Wirtes kann sich bis zur volligen Befallsfreiheit auswirken,
wie FENNAH (1953) an Citrussimlingen verfolgen konnte. Langsamer wachsende
Pflanzen wurden von der Schildlaus Coccus viridis schwer befallen, wihrend
schnellwiichsige Sdmlinge nicht angegriffen wurden. Die Befallsunterschiede
liegen in der individuell bedingten Konzentration des in die Speichergewebe
weitergeleiteten Stromes der gelésten Néhrstoffe, die dem Parasiten bei den
schnellwiichsigen Pflanzen nicht zusagten.

Bei der Wahl dieser Beispiele wurde das Problem der Resistenzziichtung nicht
angeschnitten. Nur die Verhaltensinderungen unter biozénotischen Einfliissen am
gleichen Wirt wurden — mit einigen Ausnahmen — in den engeren Kreis unserer
Betrachtungen gezogen.

Ahnliche Beobachtungen liegen auch fiir entomophage Insekten vor, in denen
verschiedene Wirte eine Anderung der Entwicklungsdauer zur Folge haben. Nach
NARAYANA and SUBBA RA0 (1956) #ndert sich bereits die Inkubationszeit der
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Eier von Microbracon gelechiae AsaM. Die Imagines schliipfen aus Pectinophora
gossypiella SAUNDERS bereits nach 9, aus Dichochrosis punctiferalis GUENNEE da-
gegen erst nach 14 Tagen. Auch bei Trichogramma minutum RILEY konnte von
QUEDNATU eine Verzogerung beobachtet werden, die durch den geringeren Néhr-
wert der Eier bedingt ist. Wihrend bei Ephestia kiihniella ZELL. der Eiparasit
bereits nach 8,5 Tagen schliipft, ist in Cimex lectularius unter den gleichen Tem-
peratur- und Feuchtigkeitsverhiltnissen die Entwicklung erst nach 10,5 Tagen
abgeschlossen.

Den EinfluBl einer hohen Populationsdichte der Parasiten in einem Wirt hat
KaNuNGo (1955) bei der Hymenoptere Microbracon hebetor SAY eingehend unter-
sucht. Dabei stellte sich heraus, da8 Larven, aus denen spéter Mannchen schliip-
fen, wesentlich widerstandsféhiger sind als die Larven der spidteren Weibchen. So
wird durch Nahrungsmangel oder andere schidigende Umweltfaktoren das Ge-
schlechterverhiltnis zugunsten der Minnchen verschoben. In unseren Versuchen
mit dem gleichen Parasiten zeigt sich der signifikante Unterschied verschiedener
Ernihrung der Wirtslarve auf das parasitire Verhalten deutlicher in der Larven-
entwicklung als bei der bereits oben erwithnten Wahl des Wirtes. Wihrend die
Mortalitét der Breilarven bei 80°/, rLF nur 369/, ausmachte, erreichte sie in
den Wachszuchten 479/,. Bei 409/,rLF ist das Verhéltnis 419/, zu 54°/,. Hier
fithrt der Unterschied in der Feuchtigkeit nur zu einer geringeren Verinderung
der Giite des Wirtes, als bei der Wirtswahl festgestellt wurde.

Den EinfluB der Nahrung des Wirtes auf die Entwicklung des Parasiten hat
bereits FLANDERS (1943) in seiner Studie {iber die abortive Entwicklung para-
sitischer Hymenopteren eingehend hervorgehoben. Hiernach gelangt die Encyrtide
Habrolepis rouzi Comp. und Comperiella bifasciata How. in der Schildlaus Aoni-
diella auranti MASK. nur dann zur Entwicklung, wenn der Wirt an Citrus lebt.
Wird die Laus aber an der Sago-Palme Cycas revoluta geziichtet, so verhindert
die hohe Sterblichkeit der Jugendstadien eine Entwicklung des Parasiten. Bei
der Braconide Apanteles congregatus SAY ist es bereits gelungen, auch die Ur-
sache dieser abortiven Entwicklung zu ermitteln. Die Schlupfwespe parasitiert
in der an Tomaten lebenden Protoparce quingquemaculata HAW. und in der an
Tabak lebenden Protoparce sexta JOHANN. Eine Immunitit gegen Apanteles
wird aber in Populationen beider Schidlinge beobachtet, wenn ihnen bestimmte
Tabaksorten als Nihrpflanze dienen. Wihrend Tomaten und Burley-Tabak die
Entwicklung des Parasiten gar nicht beeintrichtigen, tritt eine vollstindige Mor-
talitit der Parasiten in den Larven an darkfired Tabak ein. Eingehende Unter-
suchungen zeigten, dafl der hohe Nikotingehalt dieser Sorte als Todesursache
anzusehen ist.

Ein iberraschendes Beispiel des Erniahrungseinflusses zeigten Versuche mit
Trichogramma-Arten, die von uns an Cimex lectularius L.-Eiern geziichtet wurden.
Als uns durch Herrn Prof. HASE ein bestimmter Wanzenstamm aus Jugoslawien
zur Verfiigung gestellt wurde, der sich in seinem Verhalten von einheimischen
Formen wesentlich unterschied, iibernahm QUEDNAU die Aufgabe, das Verhalten
der Trichogrammen gegeniiber diesen Cimex-Stdmmen zu untersuchen. Bald
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stellte sich heraus, daf} die Eiparasiten aus dem neuen Stamm nicht schliipften,
obwohl sie in gleicher Weise wie unsere Cimex-Stimme parasitiert wurden. Wir
glaubten zundchst den Unterschied durch geographische Rassenbildung bei Cimex
hinreichend erkliren zu kénnen. Bald wurde die Fiitterung unseres Cimex-
Stammes mit Meerschweinchenblut eingestellt und beide Stémme erhielten nur
Menschenblut. Da wir nach einiger Zeit priifen wollten, ob die gleiche Blutnahrung
eine Anderung des Jugoslawien-Stammes bewirkt hitte, muBten wir feststellen,
daB in beiden Zuchten die Trichogrammen nicht schliipften. Eine Nachpriifung
der Befunde ergab das iiberraschende Ergebnis, dal die Unterschiede nicht durch
eine Rassenbildung der Cimex, sondern durch die Art der Ernidhrung bedingt
waren: Meerschweinchenblut bewirkt die vollstéindige Entwicklung der Tricho-
grammen, Menschenblut dagegen verursacht absolute Sterblichkeit. Eine Er-
klirung fir dieses unterschiedliche Verhalten kann noch nicht gegeben werden,
da die chemischen Untersuchungen noch nicht abgeschlossen sind. Wie sehr aber
biotische und abiotische Faktoren ineinandergreifen, zeigt der Schlipfvorgang
der Trichogrammen aus den Cimex-Eiern. Die Imagines entwickeln sich durchaus
normal, sind aber mit sinkenden Feuchtigkeiten nicht mehr in der Lage, die Ei-
hiille zu durchdringen und ihren Larvenbiotop zu verlassen. Gewil wird auch in
anderen Eiern bei sinkenden Feuchtigkeiten eine Zunahme der Mortalitéit beob-
achtet. Sie ist in Galleria mellonella L. bei Luftfeuchtigkeiten unter 409/, kleiner als
509/,, in Cimex lectularius L. dagegen stets total. Der Vergleich mit anderen
Insekteneiern 1iB3t unterschiedliche Quellungsvorgéinge im Chorion vermuten, die
zu einer Erhirtung der Eihaut fithren und sie fiir die Imagines undurchdringlich
machen.

Mit dem Schliipfen des Parasiten beginnt der Lebensablauf einer neuen Gene-
ration, deren Verhalten weitgehend durch die Lebensweise der Jugendstadien
bestimmt wird. Nach der HopkiNsschen Regel bevorzugt der polyphage Parasit
im allgemeinen stets den Wirt, in dem er sich entwickelt hatte. Jedoch wird
hiufig auch ein Ubergang auf einen neuen Wirt unter bestimmten physiologischen
Bedingungen mdglich. Nach THORPE (1939), u. a. 1937) sind es stoffliche Beeinflus-
sungen der Jugendstadien des Parasiten (preimaginal determination), die diese
Wahl bestimmen. Vor der Hautung der Jugendstadien gelangen Stoffe eines
bestimmten Reizwertes iiber den Darm in den sich zwischen der alten und neuen
Kutikula bildenden Raum und werden dabei iiber die Oberfliche verteilt. In
ihnen sieht THORPE die stoffliche Ursache der Determination, die jedoch nur
kurze Zeit anhilt. Es gelang ihm, hierfiir den Nachweis experimentell bei Dro-
sophila melanogaster MEIG. zu erbringen. Die Zucht in einem Medium mit Pfeffer-
minzol, das auf normale Imagines abschreckend wirkt, hatte zur Folge, dafl die
schliipfenden Tiere durch den Geruch des itherischen Ols angelockt wurden. Ahn-
liche Versuche mit Schmeilfliegen, die im Larvenstadium der Einwirkung von
Menthol ausgesetzt waren, zeigten, daf dieser fiir normale Fliegen abschreckend
wirkende Stoff fiir die schliipfenden Imagines indifferent ist (DETHIER 1947).

In eigenen Versuchen mit Geraniol konnten bei Drosophila melanogaster MEIG.
die THORPEschen Ergebnisse bestitigt werden. Die Wahlbevorzugung des als



Der Einflufl 6kologischer Faktoren auf das parasitire Verhalten von Insekten 129

Repellent auf normal geziichtete Imagines wirkenden Geraniolnihrbodens verlor
sich nach etwa 6 Tagen. Wenn auch Drosophila nicht als eigentlicher Pflanzen-
parasit angesehen werden kann, so wurde dieses Beispiel gebracht, da es eine Er-
klarung fir die Haufung ernster Schiden durch Drosophiliden gibt, die sich in
dem durch andere Insekten verletzten Pflanzengewebe ansiedeln. So konnten
wir kiirzlich iiber ein Gurkensterben durch Drosophila buscki CoQU. berichten,
dem ein Befall durch die Fliege Elachiptera cornuta FALL. vorausgegangen war.
Wihrend die Elachiptera-Larven nur das Milieu vorbereiteten, waren es die in
grofler Menge sich entwickelnden Drosophilidenlarven, die den Gurkenbestand
vernichteten (MAYER, 1955 b).

Wenn sich diese Umstimmung auch bald verliert, so kann sie unter bestimmten
biozénotischen Verhiltnissen bei schnell reifenden Imagines zu erneutem Befall
der Pflanzen fiihren, in denen die Larvenentwicklung stattgefunden hatte. Wieder-
holte Passagen lassen dann eine stirkere Fixierung an den neuen Wirt erwarten.
Nach den Untersuchungen BREMERs (1950) bevorzugte die Riibenfliege Pe-
gomyia hyoscyami Pz. bei der Eiablage stets die Pflanze, die der Larve als Nahrung
gedient hatte. Nach seiner Auffassung bestehen in Deutschland bereits 2 phy-
siologische Rassen, die entweder an Beta oder Hyoscyamus angepaBt sind. In
der Tirkei kann diese Aufspaltung noch nicht beobachtet werden, da die Ima-
gines im Versuch sowohl an Hyoscyamus wie Beta und Atriplex ihre Eier
ablegen und im Freiland bereits im Mai an ihnen auftreten. Nach unserer Auf-
fassung ist der Unterschied im zeitlichen Auftreten allein kein ausreichender Be-
weis fiir diese Annahme, da, wie bereits oben mitgeteilt, der Wechsel der N#hr-
pflanze u. U. mit Entwicklungsverzogerungen verbunden ist.

Eine Bildung 6kologischer Rassen unter dem EinfluBl bestimmter Nahrpflanzen
vermutet KovACGEVIC (1956) beim Schwammspinner (Lymantria dispar L.) in
Jugoslawien auf Grund populationsdynamischer und ernihrungsphysiologischer
Untersuchungen. Hier tritt trotz naher Verwandtschaft der Nahrpflanzen all-
gemein eine physiologische Schwiichung der einzelnen Herkiinfte und verschiedene
Disposition gegen Viruskrankheiten auf, die fiir den Krankheitsausbruch wesent-
licher sind als eine Infektion per os. So kénnen in slovenischen Niederungswéldern
nur die Spinner von der Stieleiche Quercus pedunculata, in der Kiistenlandzone
nur die von der Steineiche Qu. ilex und in Mazedonien nur die von der Kermes-
eiche Qu. coccifera Kalamititen verursachen.

Die Entstehung physiologischer Varianten, die bereits so stark an einen Wirt
oder eine Wirtegruppe gebunden sind, daB3 sie nur noch sehr schwer auf den alten
Wirt zuriickgehen, kénnen wir bei Athalia rosae L. verfolgen. Gradationen der
Blattwespe wurden in fritheren Jahren bald an Turnips, dann an Rose, aber auch
an Zuckerriiben beobachtet, wihrend Athalia heute nur noch an Senf, Riibsen,
Meerrettich, Kohl u. dgl. Kahlfrafl verursacht (MAYER 1955 c¢). In einer Studie iiber
die urspriinglichen Lebensrdume der Schidlinge unserer Kulturpflanzen rechnet
TiscHLER (1955a) Athalia auch zu den Faunenelementen der feuchten Litoraea-
Biotope, die durch die Kulturlandschaft besonders begiinstigt wurden. Eine Be-
stitigung findet diese Annahme durch eine Arbeit von MENZEL aus dem Jahre

9 Hannemann
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1855, in der die WeiBritbenblattwespe als typischer Bewohner der Ufercruciferen
bezeichnet wird. Brassica wird von ihm ausdriicklich als ,,Gelegentliche oder auller-
gewohnliche Nahrung hervorgehoben. Hoher Wasserstand tiberschwemmt die
Uferpflanzen, daher wandert Athalia ins Landesinnere ab und befillt dann Weil-
ritben und Raps. Einen Anklang an diesen feuchten Biotop lilt die Dauer der
Diapause erkennen, die durch hohe Bodenfeuchtigkeit abgekiirzt wird. Sehr
schnell bilden sich physiologische Varianten, die nur sehr schwer zur Eiablage
auf anderen Frafpflanzen veranlaB3t werden kénnen. Mehrere Male gelang es uns,
an Betariiben Eiablagen zu erzielen. Ein Wechsel der Larven von Brassica auf
Beta ist jedoch nicht moglich, wie die Untersuchungen von FREY (1949) gezeigt
haben.

Ahnliche Anpassungen an bestimmte Wirte sind auch bei entomophagen
Insekten bekannt. So bevorzugten Microbracon gelechiae ASH., die wihrend 7
Jahren an den Larven von Corcyra cephalonica STAINTON geziichtet wurde, diesen
Wirt vor Gnrorimoschema operculella ZELLER (NARAYANAR and SuBBA Rao
1955). THORPE (1939 b) hatte bereits in Versuchen mit Nemeritis canescens GRAV.
zeigen konnen, dafl nicht nur die Passage der Larven durch den Wirt, sondern
auch frisch geschliipfte Weibchen bereits durch lingeres Verweilen in einem mit
Achroea-Duft angefiilltem Milieu dazu veranlait werden, die kleine Wachsmotte
der Mehlmotte vorzuziehen, aus der sie geziichtet worden war. Die Ergebnisse
dieser Untersuchungen haben dazu gefiithrt, daB durch entsprechende Versuchs-
anordnungen Parasiten, die in der biologischen Schidlingsbekimpfung Ver-
wendung finden, an leicht ziichtbaren ,,unnatiirlichen Wirten vermehrt oder
aber auch an neue Wirte gewohnt werden kénnen (SIMMONDS 1944). Selbst-
verstindlich wird die Umstimmung des Parasiten nicht immer schnell erfolgen.
KRISHNAMURTI (1940) ziichtete Trichogramma minutum RILEY an Sitotroga
cerealella OL., die aber zundchst nur unter Zwang angenommen wurde. Erst in
der 24. Generation verlor sich diese Abneigung. Auch hier sind chemische Reize
die Ursache, die dieses Verhalten bedingen, wie unsere Arbeiten zeigen konnten.
Beim Aufbau der T'richogramma-Zucht war es zunéichst nicht méglich, in kleineren
Zuchten Galleria-Eier als Wirt zu verwenden, da der Bestand bald ausstarb.
Wurde aber die Zucht mit groferen Eimengen betrieben, so lie8 sich der Stamm
leichter halten. Die Ursache dieses Verhaltens konnte bislang noch nicht geklart
werden. Es ist wahrscheinlich, daBl bei der groBen Anzahl der Eier bestimmte
Duftstoffe angereichert wurden, welche die frischgeschliipften Trichogrammen
umstimmten und zur Eiablage veranlafiten. Durch quantitative Bestimmung
der Parasitierung im Wirtstest wurde in der 17. Generation an Galleria bereits
ein Index von 13,8 erreicht. Dabei wurden fiir 20 Fille 9 Ablehnungen registriert,
die deutlich erkennen lassen, dafl ein physiologisch unvollstindiger Parasitismus.
(QUEDNAT 1955) vorliegt. In der 53. Generation stieg der Index auf 37,7 bei
einem Ausbleiben jeder Ablehnung. Der Parasit hat sich demnach Galleria physio-
logisch angepaf3t ; der unvollstindige ging in einen vollstindigen Parasitismus iiber.

Erst die quantitative Erfassung bestimmter Wirt-Parasit-Beziehungen machte
es moglich, die Art Trichogramma evanescens WESTW. in 4 echte Arten zu trennen,
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die sich auch in physiologischen und morphologischen Merkmalen unterscheiden
(QUEDNAU 1956 a). Withrend Eier von Barathra brassicae L. und Acronicta aceris L.
stets mit Vorzug bestiftet werden, erfolgt die Parasitierung weniger geeigneter
Wirte in geringerem Mafle. Bei Wahlmdglichkeiten zwischen bestimmten Wirten
werden nahezu konstante Werte in der Parasitierung beobachtet. Dabei lie3 sich
nachweisen, dafl der letzte Wirt einen entscheidenden Einflul auf den Parasitie-
rungserfolg ausiibt. Bei Wahlméglichkeiten zwischen Cimez- und Galleria-Eiern
werden diese fast in gleicher Zahl von Trichogramma cacoeciae MARCHAL para-
sitiert, die aus Cimex geschliipft sind; die Zahlen verhalten sich wie 2,8 zu 2,2.
Das Verhiiltnis verdndert sich zugunsten von Cimex, wenn der Parasit aus
Ephestia oder Galleria schliipft. Beide Wirte unterscheiden sich nur wenig fir
cacoeciae, daher sind die Verhiltniszahlen nahezu gleich und betragen fiir Cimew
und Galleria 13,5 bzw. 0,1 fiir Ephestia-Tiere und 17,1 bzw. 0,9 fiir Galleria-Tiere.
Noch stirker sind diese Anderungen im Verhalten bei 7'richogramma semblidis
zu beobachten. Bei Wahl zwischen Ephestia-, Galleria- und Cimez-Eiern lehnen
Tiere aus Barathra, Ephestia und Galleria die Wachsmotteneier ab, stammen die
Parasiten aber aus Cimex, so werden Galleria-Eier angenommen. Beobachtungen
am Galleria-Stamm zeigten, dal die Tiere bei Passagen durch andere Wirte die
physiologische Anpassung zum Teil einbiiflen, die sie in der langen Generationen-
folge in Wachsmotten erworben hatten. So kann man auf einfache Weise Anderun-
genim Verhalten der Tiere beobachten. Wir versprechen uns mit dieser Methodik,
auch AufschluB tiber die stofflichen Grundlagen der Umstimmungen zu erhalten,
iiber die wir z. Z. noch gar nichts aussagen kénnen.

Dieser Uberblick sollte zeigen, daB gerade die physiologische Forschung Mog-
lichkeiten bietet, jene Beziehungen zu analysieren, die den Organismus mit Lebensge-
meinschaft und Lebensraum verkniipfen. Sinnesreize sind die Knotenpunkte eines
feinmaschigen Netzes, das die Bioconose durchzieht. Bald sind es Duft-, bald
Lichtwellen, die das Tier mit seinem Feind, mit seiner FraBpflanze aber auch
seinem Geschlechtspartner verbinden. Das Cantharidin, als Beispiel genommen,
lenkt den Parasiten zum Wirt. Diese Bindungen bestehen nicht fortwiahrend, son-
dernwerden durch andere Reize [Licht, Temperatur-oder Feuchtigkeitsinderungen]
unterbrochen. Es steigert sich die Vielfalt der Beziehungen mit der psychi-
schen Organisation des Tieres, das nicht in einfachen Reflexen reagiert; seine
Handlungen stellen das Endglied einer langen Reflexkette dar. So konnte QUED-
NAU (1956 b) fiir den positiven Ausfall der Bestiftung eines Eies etwa 10 Reflexe
nachweisen, die nicht in starrer Aufeinanderfolge, sondern als bewegliches und
gepuffertes System zur Eiablage fithren. Dabei wird es dann schwer, den Ausgang
des Versuches vorher zu bestimmen, wenn nicht die Versuchsbedingungen genau
festgelegt sind. Wir sehen aber auch, wie ungeheuer wichtig eine genaue Be-
schreibung der Versuchsanstellung ist, die es erméglicht, den Versuch unter den
,.gleichen‘ Bedingungen zu reproduzieren. Neben den erfalbaren abiotischen Fak-
toren ist nun auch die genaue Angabe der Wirtspassage bei Parasiten zu for-
dern, da sie einen wesentlichen EinfluB auf sein Verhalten in der Bioctnose
ausiibt.

9%
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Jedem Sammler sind die steten Veréinderungen der Faunen unter dem Einfluf
des Menschen bekannt. Wir verfolgen eine Zunahme der Artenzahlen unter den
Schidlingen, die naturgemi bei den schwindenden natiirlichen Lebensstétten
neue Biotope besiedeln miissen. Ehe aber diese Umstellung vollzogen ist, haben
sich in ihrem Verhalten Wandlungen ergeben, deren Ursachen wir teilweise auf-
decken konnten. Doch herrscht auch in der Natur ein Wandel des Raumes und
der Gemeinschaften, deren GesetzmiBigkeiten TISCHLER (1955b) in seiner
Synékologie entwickelt hat. Sie sind es, die das phytophage und entomophage
Insekt zwingen, sich fortlaufend umzustellen. Dies gilt gerade fiir diejenigen
Parasiten, deren Koinzidenz zu einem bestimmten Wirt nicht gesichert ist. Damit
gewinnt die Umstimmung, die wir bei T'richogramma verfolgen konnten, erhohte
okologische Bedeutung. Bestimmte Stoffe, die wir noch nicht kennen, férdern
die Bevorzugung eines anderen Wirtes, wie wir im Freiland beobachten konnten.
Von den Barathragelegen aus wird Pieris befallen, obwohl diese Art nicht zu den
Vorzugswirten zu rechnen ist. Wie weit hier die Nihe des neuen Wirtes oder auch
Inhaltsstoffe der Wirtspflanze von Bedeutung sind, 1aBt sich noch nicht sagen.
Die von THORPE (1939 b) beobachtete Umstimmung frischgeschliipfter Imagines
diirfte in der von UHLMANN fiir Trichopteren bewiesenen groBeren Instinktweite
jiingerer Tiere ihre Erklirung finden. Damit bestitigen diese Ergebnisse die
Hypothese von SEIFERT (1948), nach der diese Relation zwischen physiologischem
Alter und Plastizitdt der Instinkthandlungen von allgemeiner Giiltigkeit sind.

Die vorliegenden Ergebnisse haben uns gezeigt, daB sich die Nahrungs- und
Wirtepréiferenzen parasitirer Insekten mit dem Wandel der Umweltbedingungen
— wenn auch hiufig unmerklich — verindern kénnen. Frafgewohnheiten po-
lyphager Insekten kéonnen allein schon zur Immunitit oder, besser gesagt, Un-
empfinglichkeit gegen ihre Parasiten fiihren, da die Nahrung den Chemismus des
Wirtes verandert. Damit verliert in vielen Fiillen der Wirt seine Attraktivwirkung
auf die Imago des Parasiten oder bietet seinen Jugendstadien keine ausreichenden
Entwicklungsméglichkeiten mehr. Da wir iiber diese ernihrungsphysiologisch
bedingten Unterschiede der Wirtseignung bisher nur wenig wissen, sei die Bitte
an unsere Sammler gerichtet, bei Parasitenzuchten von Entomophagen stets
auch auf die Futterpflanze des Wirtes zu achten. Sowohl die Widerstandsfahigkeit
des Insekts gegen ungiinstige Umweltsfaktoren als auch das zeitliche Auftreten
in der Bioconose kann sich mit der Nihrpflanze éindern. Die mit dem Wirts-
wechsel verbundenen Verhaltensinderungen konnen zu physiologischen Varianten
fiihren, die allgemein als ,,6kologische Rassen* angesehen wurden. Es mull daher
angestrebt werden, diese Formen nur dann als Rassen zu bezeichnen, wenn der
genetische Nachweis erbracht wurde. Nur zu leicht wird mit dem Deus ex machina
der Mutation gerechnet, da die Plastizitéit der Verhaltensinderungen der Insekten
unterschétzt wurde. _

Neuere Ergebnisse entwicklungsphysiologischer Forschung haben die Ver-
éinderlichkeit von Vorgiingen innerhalb der Zelle unter dem Einflu 8kologischer
Faktoren zeigen konnen, die letzten Endes Verschiebungen oder Verdnderungen
im Gengefiige zur Folge haben. Uns mag es zunichst geniigen, daf Umwelts-
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bedingungen bei konstanter Einwirkung iiber das Verhalten der Insekten zur
Einleitung dieser Prozesse fithren konnen. Mehr noch als morphologische Merkmale
sind physiologische Vorginge und das Verhalten der Organismen Wandlungen
unterworfen, die durch Umweltsbedingungen ausgelost werden. Die Bioconose
ist daher eine Realitit, die kausalanalytisch untersucht werden kann, wie in
diesem Uberblick iiber das spezifisch parasitire Verhalten der Insekten gezeigt
werden konnte.
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