Vergleichende Verhaltensforsehung bei Bockkifern mit Brutfiirsorge
(Col. Lamiinae)

Von WERNER FUNKE
Mt 15 Abbildungen im Teat

Im Verlaufe meiner Untersuchungen bei den Lamiinen, einer Unterfamilie
der Cerambyciden, habe ich eine Reihe von Verhaltensweisen niher beobachten
koénnen. Besonders interessant erscheinen mir die Verhaltensweisen, die die Brut-
fiirsorge betreffen, und ich mochte mich hier ausschlieBlich mit ihnen befassen.

Die Brutbiologie der Lamiinen ist dadurch charakterisiert, dafl die weiblichen
Kifer das pflanzliche Gewebe vor den Eiablagen mit den Mandibeln bearbeiten.
Meist beschrénkt sich diese Tétigkeit auf die Herstellung von Eigriibchen oder

Abb. 1. Eiablagestelle von Oberea ery- Abb. 2. Nagefigur von Saperda popul-
throcephala ScHRE. an Euphorbia nea L. an Populus tremula. ,,Huf-
cyparissias. In der Mitte das Eiloch, eisen mit Eiloch und Querfurchen.

rechts und links je ein oberflichliches
Griibchen.
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Eispalten, wie zahlreiche, z. T. schon lange bekannte, Fille zeigen. Diesem ein-
fachen Typus der Brutfiirsorge gehéren nach meinen eigenen Untersuchungen
auch die Arten Pogonchaerus hispidus L., Tetrops praeusta L., Phytoecia coeru-
lescens ScOP., Phytoecia nigricornis F. und Oberea erythrocephala SCHRK. an
(Abb. 1). Die @9 von Pogonchaerus hispidus L. und Tetrops praeusta L. legen ihre
Eier unter die Rinde absterbender Zweige von Holzpflanzen ab, die 99 von
Phytoecia nigricornis F. und Oberea erythrocephala SCHRX. schieben sie in das
Mark und die von Phytoecia coerulescens Scop. unter die Epidermis krautartiger
Gewiichse.

Kompliziertere Verhaltensweisen finden wir bei den Arten,die ihre Eier in leben-
den Zweigen von Béumen oder Striuchern unterbringen. Am bekanntesten ist die
Brutfiirsorge des Kleinen Pappelbockes, Saperda populnea L. Der weibliche Kifer
nagt vom Eiloch ausgehend zwei bogenformige Oberflichenschnitte in die Rinde,
die in ihrer Gesamtheit das sogenannte ,,Hufeisen* darstellen (Abb. 2). Die von
den beiden Bogenschnitten begrenzte Fliche wird mit Querfurchen versehen.
Vor der Eiablage fithrt das Muttertier unter der Rinde eigentiimliche Mani-
pulationen mit der Legerohre aus, Wendungen nach rechts und links, iiber deren
Bedeutung spéter noch berichtet wird. Oberea oculata L., der Rothalsige Weiden-
bock, nagt zwei Querfurchenreihen in die Rinde und an ihrer Basis das Eiloch
(Abb. 3). Oberea linearis L., das Haselbdckchen, ringelt junge Haseltriebe und
bereitet erst dann das Eilager (Querfurchen und Eiloch) vor (Abb. 4).
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Abb. 3. Nagefigur von Oberea oculata L. Querfurchenreihen und Eiloch mit seitlichen
Griibchen (schematische Darstellung).
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Abb. 4. Nagefigur von Oberea linearis L. Querfurchen und Eiloch mit seitlichen Griibchen
(schematische Darstellung).

Die Brutfiirsorgetitigkeit wird ausgelést und gesteuert von inneren und duBeren
Faktoren, von denen ich einige analysiert habe.

Die Nagetitigkeit selbst ist, zumindest im Falle von Saperda populnea L., un-
abhiingig von Sinneswahrnehmungen der Antennen und Augen. Die Funktions-
weise der Maxillar- und Labialpalpen dagegen erweist sich bei Saperda populnea L.
als bedeutungsvoll fir die Hufeisengestalt. Nach Amputation simtlicher Palpen
konnen die meisten Tiere weder normale Eilocher noch normale Figuren her-
stellen (Abb. 5). Ein unverletzter Palpus aber geniigt stets zur Anfertigung
regelmifiger Hufeisen.
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Abb. 5. Nagefiguren von Saperda populnea L. nach Amputation der Maxillar- und Labial-
palpen (schematisiert).

Einer der wichtigsten duBeren Faktoren bei der Orientierung am Zweig ist die
Einfallsrichtung des Lichtes. Der Kleine Pappelbock beginnt seine Nagetitigkeit
in freier Natur, von ganz wenigen Ausnahmen abgesehen, stets mit abwiirts ge-
richtetem Kopf. Die Hufeisen sind also immer nach oben offen. LBt man im
Versuch das Licht von unten kommen, so sind die Figuren regelmiBig entgegen-
gesetzt orientiert.

Die Bewegungen, die die weiblichen Kiéfer im Verlauf der Brutfiirsorge aus-
fiihren, sind artspezifische, starr ablaufende Mechanismen. Eine Bewegungs-
analyse, wie sie bis heute erst bei wenigen Arthropoden vorgenommen worden
ist, fiihrte ich bei Saperda populnea L. durch. Niher eingehen méchte ich auf die
Herstellung der Hufeisenschenkel. Nach v. LENGERKEN soll sich der Kleine
Pappelbock beim Nagen der Bogenfurchen so lange drehen, bis er ,,eine zur Lings-
achse des Astes nahezu rechtwinklige Kérperstellung erreicht hat‘ (Abb. 6a)l).
Nach dieser Darstellung wiirden die Kifer ihre meist erstaunlich sym-
metrischen Hufeisen in freier Bewegung am Zweig herstellen. Meine eigenen Unter-
suchungen ergaben ein anderes Bild (Abb. 6b). Der Bewegungsvorgang setzt sich
aus mehreren Komponenten zusammen.

Die beiden wichtigsten sind :

1. Das Kiferweibchen dreht sich wihrend des Nagens um eine Achse, die sich
von den Hinterhiiften allmihlich zum Halsschild hin verschiebt. Die Extremitiiten
der Korperseite, von der sich der Kiifer wegbewegt, bleiben fest auf der Rinde
stehen, die der anderen greifen allméhlich nach hinten. Dadurch werden die
ruhenden Vorder- und Mittelbeine in ihren Gelenken immer stirker gestreckt
und schlieBlich, wenn ihre Tarsen den Halt auf der Rinde verlieren, sogar einige
Millimeter weit passiv nachgezogen. Die Hinterextremitiit derselben Kérperseite
aber bleibt stets fest stehen und ist als das stabilisierende Element der Dreh-
bewegung anzusehen.

2. Mit fortlaufender Drehung werden Kopf und Halsschild immer stérker in
der Drehrichtung abgewinkelt.

Das Ende der Drehung ist erreicht, wenn der Hinterleib des Kéfers mit dem
Zweig einen Winkel von ca. 40—50° bildet. Rechtwinklig zum Zweig steht meist
nur der Kopf, weniger hiufig das Halsschild und nur selten der iibrige Kérper.

Die typische Hufeisenfigur kommt also durch die zunehmende Einwinkelung
von Kopf und Halsschild und durch die stetige Verlagerung des Drehpunktes
in Richtung Halsschild zustande. Bei fehlender Einwinkelung und bei konstantem

1) LeneerkeN, H.v. Die Brutfiirsorge- und Brutpflegeinstinkte der Kafer, 2. Aufl.,
Leipzig 1954.
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Abb. 6. Saperda populnea L. bei der Herstellung eines ,, Hufeisen-““Schenkels (schematisiert).

a Darstellung nach v. LENGERKEN (Brutfiirsorge- und Brutpflegeinstinkte der Kifer,

1954, S. 166). b Darstellung des Verfassers. Die Drehachse wandert im Verlauf der Dre-

hung auf das Halsschild zu (schwarze Punkte, schwarzer Pfeil). Besonders zu beachten ist

die Stellung der Extremitaten und die Einwinkelung des Kopf-Prothorax- und des Pro-
. thorax-Mesothorax- Gelenkes.

Drehpunkt kénnte nur ein flacher Halbkreis, nach jeder Seite ein Viertelkreis
genagt werden (Abb. 7).

Amputationsexperimente sollten die Bedeutung der Beine fiir das Zustande-
kommen der Hufeisenfigur genauer kliren. Nach Amputation einzelner Extremi-

Abb. 7. Schematische Darstellung des koor-

dinierten Bewegungsablaufes wihrend des Huf-

eisennagens. 4 = Vorderende des Kifers; B =

Kopf-Prothorax-Gelenk; C = Prothorax-Meso-

thorax-Gelenk; D = Drehachse; £ = Hinter-
ende des Kifers

A’, B, ¢, E’ ) Vorder-und Hinterende und
AL B, O, B }K(‘irpergelenke bei verschie-
A", B, ¢, E’””) denem Drehungsgrad.

Bliebe die Drehachse stets konstant, so resul-
tierte bei Drehbewegung und Nagetatigkeit ein
Viertelkreis. Dadurch aber, daf D im Verlaufe
der Drehung stindig auf C, also auf das Hals-
schild zuwandert und gleichzeitig die Ein-
winkelung der Koérpergelenke zunimmt, ver-
kiirzt sich der Drehradius, und es entsteht eine
der typischen Bogenfurchen. (Eine groBe Bedeu-
tung fiir den Bewegungsablauf haben natiirlich
auch die zylindrische Form und die Dicke der

Zweige.)
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titen oder eines Extremitdtenpaares treten keine groBeren Verdnderungen im
Bewegungsverhalten auf. Die Hufeisen sind mehr oder weniger asymmetrisch,
seltener normal gestaltet (Abb. 8). Nurnach Entfernungbeider Hinterextremititen
kann man gewisse gesetzmifBige Beziehungen zwischen der Art der Amputationen
und der Gestalt der Figuren erkennen. Sie é&ullern sich in einer starken Verkiirzung
der Schenkel und in einer Verringerung des Hufeisendurchmessers (Abb. 8e).
Die Bewegungsweise wird aber auch hier nicht abgeéindert.
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Abb. 8. a Hufeisen nach Amputation des linken Vorderbeins; b Hufeisen nach Amputa-
tion des linken Mittelbeins; ¢ Hufeisen nach Amputation des rechten Hinterbeins; d Huf-
eisen nach Amputation beider Vorderbeine; e Hufeisen nach Amputation beider Hinter-
beine; f Hufeisen nach Festlegung des Prothorax-Mesothorax-Gelenkes; g Hufeisen nach
Festlegung des Prothorax-Mesothorax- und des Kopf-Prothorax-Gelenkes.
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Bei Verklebung der Rumpfgelenke konnen nur flache Kurven genagt werden.
Die Nagetiitigkeit wird sofort abgebrochen, wenn die Mandibeln im Verlaufe der
Drehung den Kontakt mit der gekriimmten Rindenoberfliche verlieren (Abb. 8g).

Das Beriihren der Zweigoberfliche durch die Mundwerkzeuge ist also die Voraus-
setzung fiir die Drehbewegung. Diese besteht aus mehreren Komponenten, als
deren wichtigste sich die Stellung und Tétigkeit der Extremitéiten und die Beugung
der Rumpfgelenke erwiesen haben. GliedmaBenamputationen und Festlegung
von Gelenken verursachen keine Abdnderung des Bewegungsablaufes. Die Kéfer
koénnen ihre Bewegungsweisen nicht so frei variieren, dal}l stets normale Huf-
eisen entstehen, anthropomorph gesprochen: sie haben keine Vorstellung von
ihrer Téatigkeit und von der Hufeisengestalt.

Wiihrend die Form des Hufeisens zu Bau und Bewegungsweise des Kifers und
der Gestalt des Zweiges in Beziehung steht, sind fiir die Schenkellinge bzw. fiir
den Abschlufl von Drehbewegung und Nagetéitigkeit andere Faktoren maBgebend.
— Meine urspriingliche Annahme, daf} ein bestimmter Beugungsgrad von Bein-
oder Korpergelenken die Nagetitigkeit beende, erwies sich alsfalsch. Esgelangmir,
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withrend der Herstellung des Ei-

lochs einigen Kéfern diinnes Seiden-

papier unter die Extremitéten zu

schieben. Sobald ein Tier begann,

eine Bogenfurche zu nagen, drehte

ichden Papierstreifenzwischen Dau- L JE

men und Zeigefinger einer Hand so .

mit, daB ich die Drehbewegung des

Kifers anndhernd kompensierte

(Abb. 9), d.h.: der Kifer blieb in Abb. 9. Erklirung im Text.

seiner Ausgangsstellung am Zweig

stehen und fithrte nur relativ zum Papier eine Drehung aus. Obwohl sich die Bein-
gelenke dabei kaum gebeugt bzw. gestreckt, und auch die Korpergelenke sich
kaum eingewinkelt hatten, beendeten alle Tiere ihre Nagetétigkeit nach Herstel-
lung nur normal langer Bogenfurchen. In weiteren Experimenten, auf die ich an
dieser Stelle abernicht eingehen kann, konnte ich nachweisen, da3 der Abbruch von
Drehbewegung und Nagetétigkeit auf dem Verbrauch reaktionsspezifischer Ener-
gie beruht?). Offenbar ist fiir jeden Hufeisenschenkel eine bestimmte Menge an
zentralnervoser Energie festgelegt.

Diese Feststellung leitet iiber zu dem Begriff der Ermiidungserscheinungen
bei Instinkthandlungen. Die verschiedenen Handlungsteile der Brutfiirsorge er-
wiesen sich im Experiment in spezifischer Weise ermiidbar. Dabei beruht der
Schwund an Bereitschaft zum Handeln nach TINBERGEN nicht auf Muskel-
ermiidung sondern auf dem Verbrauch eines zentralnervésen Energievorrates?).
Das Q@ von Saperda populnea L. z. B. vermag zwar mehrere Eilocher nacheinander
auszunagen, die Herstellung eines Hufeisens aber ist ihm erst nach einer be-
stimmten Zeit wieder moglich. Bei Oberea oculata L. kann man den ,,Aufladungs-
grad‘‘ der Handlung bzw. den ,,Vorrat“ an reaktionsspezifischer Energie an der
Linge der Querfurchenreihen geradezu messen (Abb. 10). Das @ von Oberea ocu-
lata L. braucht mindestens 10 Minuten fiir die Vorbereitungen zur Eiablage.
Etwa 5 Minuten dauert das Nagen von Querfurchen und Eiloch und nie weniger
als 5 Minuten nehmen die Bewegungen der Legerchre in Anspruch, mit denen
das Eiloch ertastet und erweitert wird. Hindert man einen Kifer dann an der
Eiablage, so kann er sofort eine neue vollstandige Figur nagen (Abb. 10 a). Die
Tiere aber, die noch vor Ablauf der iiblichen Vorbereitungszeit zur Anfertigung
neuer Querfurchen iibergehen, nagen stets wesentlich kiirzere Querfurchenreihen
aus (Abb. 10b), und in solchen Fillen, in denen die @@, auch ohne #uBeren AnlaB,
ihre Vorbereitungen nach der Nagetitigkeit (an der ersten Figur) abbrechen,
nagen sie nur ein Eigriibchen aus. Dabei werden Teile des alten Lochsystems nicht
selten mit verwendet (Abb. 10c).

1) Fuwke, W. Zur Biologie und Ethologie einheimischer Lamiinen (Cerambycidae,
Coleptera). Zool. Jb. Abt. Systematik Bd. 85, Heft 1/2, 1957.
2) TiNBERGEN, N. Instinktlehre; iibers. von KoEHLER, O., Berlin 1952.
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Abb. 10. Die Ermiidbarkeit des Querfur-
chennagens bei Oberea oculata L. Erklarung
s. Text.

Neben diesen verhaltensanalytischen
Problemen ist vor allem noch die Frage
nach der biologischen Bedeutung der
Brutfiirsorge der Lamiinen von Interesse.
Das @ des Kleinen Pappelbockes regt
durch Bewegungen seiner Legerdhre

zwischen Rinde und Holz Regenerationsprozesse an. Dort entsteht innerhalb
weniger Tage ein Wuchergewebe, das die Rindenschuppe hochtreibt und dem
Ei Raum zur Entwicklung verschafft. Die Rinder des Hufeisenschnittes weichen
im Verlauf dieser Kallusbildung, die weiter durch die FrafBtitigkeit der Larve
aufrechterhalten wird, immer stéirker auseinander und sind spiiter oft nicht mehr
wahrnehmbar. Die durch diese Beobachtungen schon frither veranlaBten Vermu-
tungen?), das Hufeisen verleihe der Rinde eine groBere Dehnbarkeit, konnte ich
durch folgende Experimente beweisen. Ich umwickelte (im Freien) eine groBere
Anzahl von Aspenzweigen mit 1/,—1 cm breiten diinnen
Papierstreifen derart, daf die einzelnen Béinder durch

a b
Abb. 11. Die Bedeutung des
,,Hufeisens**. Nagefiguren a

vor und b nach Entfernung
der Papierstreifen.

{

Zwischenrdume von nur etwa 1/, mm getrennt blieben.
Uber die Zweige wurden diinne Perlonstriimpfe ge-

Abb. 12. Eiablagestitte von Saperda populnea L. Blick

auf die Innenseite der Rinde (Ei entfernt). Schwarzfar-

bung und Abtdétung von zartem Rindengewebe durch
ein Eisekret. Zu beachten sind auch die seitlichen

,, Winkelstreifen*.

1) SceeIDTER Fr. Uber die Eiablage von Saperda populnea L.. Naturwissenschaftl. Zeit-
schr. f. Forst- u. Landwirtschaft 15 (1917) 113.
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Abb. 13. Vier Eiablagen von Saperda popul- ! 2 71

nea L. Blick auf die Innenseite der Rinde. ﬁ

Zu beachten sind besonders die dunkel gefirh- ' { |

ten Stellen, u. a. die ,,Winkelstreifen**, die auf W Wit

die Titigkeit der Legréhre des weiblichen «%
Kifers zuriickgehen.

stiilpt und diesean beiden Enden abgebun-
den. Die©9,dieindiesen,,Perlonkifigen‘‘zu
je zwei bis drei Stiick gehalten wurden, nag-
ten die Eilocher meist zwischen die Papier-
streifen, die Hufeisen dagegen ins Papier,
aberniein die Rinde. Auf diese Weise ent-
standen Figuren, wie sie Abbildung 11 wie-
dergibt, a vor, b nach Entfernung der Pa-
pierstreifen. Auch hier entsteht ein Kallus
zwischen Rinde und Holz; die Rinde kann
aber dem Druck von innen nicht geniigend
nachgeben; sie reifit auf und zwar meist ge-
nau iiber dem Ei, das auf diese Weise nach
auflen abgestoBen wird. In anderen Fillen wird das Ei unter Rinde vom Kallus er-
driickt. Diese Beobachtungen zeigen besonders deutlich den Sinn der Nagefiguren.
— Das Wuchergewebe entsteht an all den Stellen, an denen die Rinde vom Holz
gelost worden war. Nur die nichste Umgebung des Eies bleibt kallusfrei; denn hier
hat ein spezifisches Eisekret das zarte Rindengewebe abgetétet, was sich in einer
typischen Schwarzfirbung zeigt (Abb. 12). — Das seitliche Einfithren der Lege-
réhre zwischen Rinde und Holz, von dem bereits die Rede war, hat zur Folge, daf}
vom Eiloch ausgehend zwei Wuchergewebsstreifen entstehen (Abb. 13). Die junge
Larve weidet nach dem Schliipfen den sie umgebenden Kallus ab und dringt
schlieBlich in einen der ,,Winkelstreifen ein. Indem sie diesen, entsprechend
ihrer GroBenzunahme, stéindig erweitert und verléingert, regt sie die meristemati-
schen Zellen zu fortgesetzten Neubildungen an. So kommt es zur Bildung der
bekannten SproBigalle. _

Auch die von Oberea oculata L. erzeugten Querfurchenreihen verleihen der
Rinde eine groflere Dehnbarkeit. Infolge des auch hier entstehenden Wucher-
gewebes reifit jene rechts und links der Furchen auf (Abb. 14a). Mit zunehmendem
Wachstum erweitern sich die Risse und verleihen der Eiablagestitte dadurch,
daf sie sich bis zum Eiloch ausdehnen, ein hufeisenihnliches Aussehen (Abb. 14b).
Der Kallus ist fiir die Larve von Oberea oculata L. von untergeordneter Bedeutung.
Das gleiche gilt auch fiir Oberea linearis L. Wie schon erwihnt, fithrt das Hasel-
bockchen, Oberea linearis L., eine zusitzliche Ringelung der Zweige durch. Den
»Zweck® dieser Ringelung sollen die Abbildungen 15 A, 15 B, 15 C veranschau-
lichen. — Die Zweigspitze bricht, meist noch vor dem Schliipfen der Larve, an
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Abb. 14. Nagefiguren von Oberea oculata L. (schemati-
siert). a Die Rinde reiBt rechts und links der Querfur-
chen auf; b die Risse verbinden sich mit dem Eiloch.

£
5=
Eg der Ringelungsstelle ab (Abb. 15 A). Die junge
EH Larve friBt sich dann etwa 1 mm oberhalb des Ei-
.gé lagers in das Mark des Triebes ein, wobei sie durch

Platzfral den Zweig in einer schmalen Zone aus-
hohlt. Darauf dringt sie im Zweigstumpf nach oben,
nicht ganz bis zur Abbruchstelle, wendet sich und
a b frift abwirts weiter. Triebe, die nicht geringelt

werden, was nicht selten vorkommt, brechen hiufig
direkt an der Stelle ab, an der die Larve den PlatzfraB ausgefiihrt hatte. Der lange
bebléitterte Sprol bietet dem Wind eine viel groBere Angriffsfliche als der unter
der Ringelungsstelle in Abbildung 15 A verbleibende Stumpf. Dadurch ist der
Larve der Riickweg abgeschnitten, und sie geht stets bald zugrunde (Abb. 15 B).
In nicht wenigen Fillen widerstehen nicht geringelte Triebe aber dem Wind. Dann
fressen die Larven weiter nach oben. Die Wand, die den FraBkanal von der Auflen-
welt trennt, wird zunehmend diinner und schlieBlich bricht die Triebspitze ab
(Abb.15C). Dadurch wird der Larvengang freigelegt und fiir Witterungseinfliisse und
rauberische Insekten gedfinet. Auch die Ringelung erweist sich also als sehr sinnvoll.

Bei Saperda populnea L., Oberea oculata L. und Oberea linearis L. ist eine spe-
zifische Reaktion des Pflanzengewebes auf die Verletzung durch das Muttertier
Voraussetzung fiir den normalen Ablauf der Embryonalentwicklung. Diese Ver-
letzung betrifft sowohl die Rindenoberfliche (Hufeisen und Querfurchen) als auch
die Innenseite der Rinde, wo durch die Titigkeit der 92 regenerative Prozesse im
kambialen Bereich angeregt werden. Indem beide Faktoren zusammenwirken,
entstehen die fiir die Nachkommenschaft notwendigen Lebensbedingungen. Bei
Oberea linearis L. erstreckt sich die Brutfiirsorge zusitzlich auf den Schutz vor
Umwelteinfliissen, denen die Larven bei ihrer FraBtitigkeit ausgesetzt wiren
(Ringelung); bei Saperda populnea L. wird durch die Loslosung der Rinde die
Erzeugung von Larvennahrung ausgelost.

Die Brutfiirsorge der iibrigen erwihnten Arten und die der meisten anderen
einheimischen Lamiinen erstreckt sich lediglich auf die Unterbringung der Eier
an einem moglichst geschiitzten Platz, in einem Pflanzengewebe, das der jungen
Larve ohne vorangegangene Veridnderungen und Neubildungen die besten Lebens-
bedingungen bietet.
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Abb. 15 A. Vom Muttertier geringelter Trieb bricht vor dem Schliipfen der Larve an der

Ringelungsstelle ab. F = Frafkanal; P = Larven-Platzfraf; R = Ringelungsstelle;
E = Ei; Pfeile = Windrichtung.
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b

Abb. 15 B. Vom Muttertier nicht geringelter Trieb bricht an der Stelle des Larven-
Platzfrafies ab (P).
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Abb. 15 C. Vom Muttertier nicht geringelter Trieb bricht am oberen Ende des
Frafikanals ab.
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