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Die Beziehungen von Bläulingspuppen 
(Lepidoptera: Lycaenidae) zu Ameisen 

(Hymenoptera: Formicidae)
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Zusammenfassung: Puppen verschiedener Lycaenidenarten sind für 
Ameisen attraktiv. Diese Attraktivität variiert sowohl innerartlich 
als auch zwischen den Arten beträchtlich. Einige Puppen wie die* 
von Polyommatus coridon lösen bei den sie besuchenden Ameisen 
sogar Rekrutierungsverhalten aus. Ursache der Attraktivität sind 
vermutlich die Sekrete der Porenkuppelorgane. Die Zusammenset­
zung dieser Sekrete entscheidet über den Grad der Attraktivität 
und die Auslösung von Rekrutierungsverhalten. Die Bedeutung fe­
ster Assoziationen von Lycaenidenpuppen mit Ameisen wird disku­
tiert, und eine ökologische Gliederung der Puppen nach dem Grad 
ihrer Myrmekophilie wird vorgeschlagen. Abschließend werden die 
Evolution der Puppenmyrmekophilie und deren Zusammenhang mit 
der larvalen Myrmekophilie und entsprechenden Anpassungen der 
Imagines diskutiert.

The relationships between lycaenid pupae (Lepidoptera: Lycaen­
idae) and ants (Hymenoptera: Formicidae)

Abstract: Pupae of many lycaenid species are attractive for ants 
and release intensive palpation behaviour in them. Some pupae 
like those of Polyommatus coridon are even able to release food 
recruitment in their attendant ants. The attractiveness of the 
pupae varies considerably within one species as well as between 
different species. The secretions of the pore cupola organs are 
supposed to cause the attractiveness. The composition of these 
secretions essentially influences the degree of attractiveness of 
the pupae and the release of food recruitment in the attendant 
ants. The significance of stable associations with ants for the 
pupae is discussed, and a division into three ecological groups 
according to the degree of pupal myrmecophily is proposed. These 
groups are: I. myrmecoxenous, II. facultatively myrmecophilous, 
and III. obligatory myrmecophilous pupae. Finally, the evolution of 
pupal myrmecophily and the correlations of this kind of 
myrmecophily to either the larval or the imaginal adaptations of 
lycaenids towards ants are discussed.
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Einleitung

Die Beziehungen zwischen den Larven vieler Lycaenidenarten und 
Ameisen haben die Entomologen schon lange fasziniert. Eine umfangrei­
che Literatur existiert hierzu (Übersichten bei Warnecke 1932/33, 
Hinton 1951, Malicky 1969 und Cottrell 1984). Unter diesen Bezie­
hungen, der sogenannten Myrmekophilie, versteht man das Phänomen, 
daß Lycaenidenraupen — wenn sie von Ameisen entdeckt werden — 
nicht als Beute angegriffen, sondern intensiv mit den Fühlern "betril- 
lert" werden. Viele dieser Raupen sind so im Freiland fast permanent 
von Ameisen umgeben. Die Ursache für das friedliche Verhalten der 
Ameisen sind chemische Substanzen, die aus verschiedenen Organen 
der Raupen ausgeschieden werden: sogenannte Befriedungsallomone1 
("Appeasement-Substanzen") aus den Porenkuppelorganen (s. u.), die 
die Aggressivität der Ameisen hemmen (PlERCE 1983), und zuckerhalti­
ge Sekrete aus einem dorsalen Nektarorgan (auch NEWCOMERsche 
Drüse genannt), die bei den Ameisen Futterrekrutierung auslösen und 
so zu stabilen symbiontischen Assoziationen von Ameisen und Bläu­
lingsraupen führen (Maschw itz et al. 1975, Fiedler & Ma schw itz , 
im Druck).

Daß auch die Puppen der Bläulinge zumindest in einer Reihe von Fäl­
len Beziehungen zu Ameisen aufweisen und verschiedene Adaptationen 
dazu besitzen, ist zwar auch schon lange bekannt, aber bei weitem we­
niger intensiv untersucht. Von zwar sehr zahlreichen, aber eher anek­
dotischen Meldungen in der Literatur abgesehen war wohl Malicky 
(1969) der erste, der das Phänomen der Myrmekophilie der Lycaeniden- 
puppen intensiver und umfassender bearbeitete.

Seine Ergebnisse kurz zusammengefaßt sind folgende: Lycaenidenpup- 
pen besitzen ebenso wie die Raupen Porenkuppelorgane (PKO). Dies 
sind von Haaren abgeleitete drüsige Organe, deren Haarschaft zu ei­
ner perforierten Siebplatte umgebildet ist, durch die vermutlich die 
Abgabe der Drüsensekrete erfolgt. Die Sekrete dieser PKO sind nach 
Befunden von PlERCE (1983) möglicherweise Aminosäuren. Malicky, 
PlERCE und andere Autoren nehmen an, daß die Sekrete der PKO die 
Aggressivität der Ameisen hemmen. Andere Organe — wie etwa das

Allomone « chem ische Substanzen zu r in terspezifischen  Kom m unikation.
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dorsale Nektarorgan oder die Tentakelorgane der Raupen — fehlen. 
Ameisen betrillern und betasten Lycaenidenpuppen mehr oder weniger 
intensiv mit den Antennen und versuchen normalerweise nicht, intakte 
Puppen als Beute einzutragen. Besonders intensiv werden die Stellen 
betrillert, die die größten Anhäufungen von PKO besitzen, bei vielen 
Arten z. B. die Stigmenregionen. Daraus schloß MALICKY, daß die 
PKO der Puppen diejenigen Organe sind, die die "Attraktivität" für 
Ameisen verursachen.

Neben artspezifischen Verhaltenseigenschaften der Ameisen, die in un­
terschiedlicher Stetigkeit die Puppen betrillern, scheinen auch die Pup­
pen verschiedener Lycaenidenarten (wie auch die Raupen) nicht die 
gleiche "Attraktivität" für Ameisen zu haben. MALICKY nahm an, daß 
sowohl die Anzahl der PKO als auch die Beschaffenheit ihrer Sekrete 
dafür verantwortlich sind.

Seither sind nur wenige weitere Arbeiten zur Myrmekophilie der Ly­
caenidenpuppen veröffentlicht worden. Zum Teil handelt es sich dabei 
um morphologische Untersuchungen (KlTCHlNG 1983, 1987), einige Ar­
beiten befassen sich auch mit dem Verhalten von Ameisen an den Pup­
pen und den Sekreten dieser Puppen (PlERCE 1983, 1984). Diese Arbei­
ten haben die Resultate Malickys in vielen Punkten bestätigt. Dar­
über hinaus wurden aber weitere pupale Organe entdeckt, die mögli­
cherweise mit der Myrmekophilie in Zusammenhang stehen. Außerdem 
wurden inzwischen mehrere Lycaenidenarten genauer untersucht, deren 
Puppen im Freiland regelmäßig von Ameisen besucht werden, z. B. 
Jalmenus evagoras (Pierce 1983).

Im Rahmen einer umfangreicheren Arbeit über die Myrmekophilie der 
Präimaginalstadien zweier einheimischer Bläulingsarten (FIEDLER 1987) 
habe ich auch die Beziehungen zwischen Ameisen und Lycaenidenpup­
pen intensiver untersucht. Die Hauptaspekte dabei waren die quantita­
tive Erfassung des Verhaltens der Ameisen an den Puppen und die Fra­
ge, ob Puppen von Bläulingen bei den sie betrillernden Ameisen Rekru­
tierungsverhalten aus lösen können, d. h. die Ameisen dazu veranlassen, 
Nestgenossinnen herbeizuholen, so daß stabile Assoziationen der Pup­
pen mit Ameisen entstehen können. Für die Raupen von Polyommatus 
coridon PODA, 1761 konnte die Auslösung von Rekrutierungsverhalten 
nachgewiesen werden (Fiedler & Maschw itz, im Druck).

In dieser Arbeit werde ich vor allem die "Attraktivität” der Puppen 
für Ameisen näher untersuchen und kurz auf die Resultate der Rekru­
tierungsversuche eingehen.
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M aterial und Methoden

V ersuche w urden m it Puppen von Lycaena tityrus  PODA, 1761 und Polyom m atus 
coridon PODA, 1761 durchgefUhrt. Z ur Z ucht von L  tityrus  w urde ein W eibchen 
in G efangenschart zu r Eiablage gebracht. Die Raupen w urden m it Saueram pfer 
(R u m e i acetosa) gefu ttert. Das M uttertier stam m te aus dem H essischen Spes­
sart. Larven von P. coridon w urden nach der Ü berw interung in verschiedenen 
G ebieten U nterfrankens eingesam m elt und m it Bunter K ronw icke (Coronilla 
varia) und H ufeisenklee (Hippocrepis comosa) aufgezogen.

FUr die Versuche w urden K olonien der Rasenam eise ( Tetramorium caespitum  
LlNNAEUS, 1758) (M yrm icinae) und der k leinen  Schuppenam eise Plagioiepis pyg- 
maea L a t r e il l e , 1798 (Form icinae) in T errarien  im Labor gehalten. Die Kolo­
n ien  stam m ten ebenfalls aus U nterfranken.

Die V ersuche fanden dann in der W eise statt, daß jew eils 5 Puppen in ein 
k leines P lastikgefäß (G rundfläche 10 cm m al 10 cm, Höhe 5 cm) m it Gipsbo­
den gesetzt w urden und diese "Arena” dann m it 2 H olzstäbchen (Länge 30 cm, 
D urchm esser 2 mm) als "BrUcke" m it dem Am eisennest verbunden wurde. Im 
V erlauf e iner Stunde w urde dann protokolliert, w ie viele Ameisen sich an  den 
Puppen und in der Arena befanden und wie sie sich verhielten .

In den V ersuchen m it Plagioiepis pygmaea w urden die Puppen in die Nähe des 
Nesteingangs im T errarium  gelegt und das V erhalten der A m eisen protokolliert, 
da P. pygmaea als stark  substratgebundene Ameise n u r ungern  Uber BrUcken 
läuft.

Ergebnisie

1. Lycaena tityrus

A) "Attraktivität” der Puppen für Ameisen

Es wurden zwei Serien von je 9 bzw. 11 Versuchen mit Tetramorium 
caespitum durchgeführt. In keinem Fall wurde irgendein aggressives 
Verhalten der Ameisen an den Puppen festgestellt. Die Puppen wurden 
mehr oder minder intensiv betastet oder betrillert, besonders in der 
Umgebung der abdominalen Stigmen (Abb. 3 a). Dort wurden auch bei 
rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen die meisten PKO ge­
funden: pro Stigma ca. 70 am Abdomen und etwa 120 am Prothorax.

Die Puppen hatten keinerlei "Fernattraktivität": wenn eine Ameise 
nicht zufällig direkt auf eine Puppe stieß, bemerkte sie diese gar nicht. 
Erst wenn die erste Berührung mit den Antennen stattgefunden hatte, 
setzte ein Betasten oder Betrillern ein. Dann blieb die Ameise einige 
Sekunden bis zu einer Minute auf der Puppe, bis sie die Puppe wieder 
verließ. Dabei waren die Ameisen allerdings sehr unstet, und nur weni­
ge blieben länger als 30 Sekunden auf einer Puppe. Ähnliches gilt auch 
für die Raupen (FIEDLER, im Druck).
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In der ersten Versuchsserie fiel auf, daß einige Puppen von viel mehr 
Ameisen betrillert wurden als andere. Manchmal beschäftigten sich 10 
Ameisen mit einer Puppe, an der benachbarten waren aber nur ein 
oder zwei Arbeiterinnen. Um dieses Phänomen näher zu untersuchen, 
wurden in der zweiten Serie die Puppen gezielt auf diese Individualität 
hin untersucht.

Zur quantitativen Beschreibung wurde ein "Attraktivitätskoeffizient" A 
eingeführt. Diese Größe A gibt die Anzahl der Ameisen an, die sich 
im Mittel auf einer Puppe aufhalten und diese betrillern. Diese Anzahl 
wurde alle 5 Minuten bestimmt (Versuchsdauer je 1 h) und der Mittel­
wert aus den Daten berechnet. Da die Anzahl der Ameisen pro Puppe 
im Verlauf der Versuche recht konstant war (s. Abb. l), ist eine der­
artige Mittelwertbildung zulässig.

In der Versuchsserie 2 ergab sich eine logarithmische Normalvertei­
lung von A mit dem Mittelwert x = 2,99 (Median m = 2,86) und einer 
Standardabweichung s = 1,82 aus der Auswertung von 50 Datensätzen. 
Das ergibt einen Standardfehler Sj = 0,26. Die "Attraktivität" A der 
Puppen hatte also eine nicht unbeträchtliche Variabilität (die Standard­
abweichung beträgt 61 % des Mittelwerts!), und es stellt sich die Frage 
nach den Ursachen dieser Streuung; die ermittelten Werte von A lagen 
immerhin zwischen 0,55 und 11,0.

Die Werte von A sind nicht allein von der Grundaktivität der Ameisen 
abhängig. Die Maximal- und Minimalwerte von A sind nicht signifikant 
mit der Aktivität der Ameisen (= Anzahl der Ameisen in der Arena) 
korreliert (Rangkorrelation nach Spearmann: R = 0,43, p > 0,2; bzw. 
R = 0,55, p > 0,1). Tendenziell treten zwar hohe Werte eher bei hoher 
Grundaktivität auf (d. h.: sind viele Ameisen da, werden auch mehr die 
Puppen betrillern), und umgekehrt sind häufiger niedrige A-Werte bei 
geringer Laufaktivität der Ameisen zu verzeichnen. Aber in beiden Fäl­
len gibt es zahlreiche Ausnahmen. Es müssen also von den Puppen 
selbst irgendwelche Reize ausgehen, die ihre unterschiedliche Attrak­
tivität aus machen.

In Tabelle 1 sind die Puppen mit den 14 größten und 15 kleinsten A- 
Werten aufgelistet und dazu Alter, Geschlecht und Größe der Puppe. 
Die Tabelle zeigt, daß das Alter offensichtlich keinen Einfluß auf die 
Attraktivität hat. Sowohl unmittelbar nach der Verpuppung als auch 
kurz vor dem Schlüpfen sind manche Puppen überdurchschnittlich "at­
traktiv", und andere werden von den Ameisen weitgehend ignoriert.
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Eher besteht eine gewisse Korrelation von A mit dem Geschlecht und 
der Größe der Puppen: bei großen Weibchen-Puppen treten häufiger 
besonders große A-Werte auf, bei kleinen Männchen-Puppen eher über­
durchschnittlich kleine A-Werte. Die beiden Faktoren Geschlecht und 
Größe sind aber nicht unabhängig voneinander, da Weibchen-Puppen in 
der Regel größer sind als männliche.

Aber auch zu diesen Tendenzen gibt es häufig Ausnahmen. Also müs­
sen neben der Grundaktivität der Ameisen und der Größe der Puppen 
weitere individuelle Faktoren existieren, die bestimmen, wie intensiv 
eine Puppe von Lycaena tityrus von Ameisen betrillert wird (s. Diskus­
sion).

B) Zeitverlauf der Versuche

In Abb. 1 sind die gemittelten Zeitverläufe der Rekrutierungsversuche 
mit Puppen von Lycaena tityrus und der Ameise Tetramorium caespi- 
tum dargestellt, getrennt nach den beiden Versuchsserien. In Serie 1 
(Abb. 1 a) war die Grundaktivität der Ameisenkolonie gering, nach ei­
ner Stunde waren nur 50—60 Ameisen in einer Arena. Dabei wurden 
mit 5 Puppen bestückte Arenen (VA) gegenüber gleichzeitig angebote­
nen leeren Kontrollarenen (KA) nicht bevorzugt: beide Kurven sind im 
Mittel fast identisch (W il c o x o n - M a n n - W h it n e y - Test: T = 86, n = 9, 
p > 0,2). Die Attraktivität der Puppen war niedrig und fast konstant. 
Schon nach 10 Minuten war das Maximum erreicht. Offensichtlich wa­
ren die Puppen für die Ameisen so "uninteressant", daß auch bei weite­
rer Zunahme der Anzahl der Ameisen in der Arena keine Steigerung 
der Besuchs fr equenz erfolgte.

In Serie 2 (Abb. 1 b) lagen die Verhältnisse etwas anders. Hier war 
die Grundaktivität doppelt so hoch, und die Anzahl der Ameisen in der 
Arena mit Puppen lag nach einer Stunde signifikant über dem Wert für 
die leeren Kontrollarenen (W il c o x o n - M a n n - W h it n e y - Test: T = 93, 
n = 11, p < 0,025). Andererseits sind die Kurven für KA und VA in der 
zweiten Hälfte der Versuchszeit fast parallel und steigen hier stark 
an, während die Attraktivität der Puppen wie in Serie 1 nach 10 Minu- * 2

^ — Abb. 1: Z eitverlau f der R ekrutierungsversuche m it Puppen von Lycaena  
tityrus  und der Ameise Tetramorium caespitum  (M ittelw erte und Standardfeh­
ler). N: Anzahl der Ameisen. K A  K ontrollarena ohne Puppen. VA V ersuchsare­
na m it 5 Puppen, 5 P: fü n f Puppen, a) V ersuchsserie 1 (n -  9), b) V ersuchsserie
2 (n -  11).
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Tabelle 1: M axim ale und m inim ale A ttrak tiv itä tskoeffiz ien ten  A der Puppen 
von Lycaena tityrus, e rm itte lt in V ersuchen m it der Ameise Tetramorium caes- 
pitum . M -  m ännliche Puppe, W * w eibliche Puppe. Die Größe der Puppen ist 
in drei K lassen aufgele ilt (+: groß, klein, 0: durchschnittlich), ebenso das 
Alter (l: Puppe n ich t verfärbt, 2: beginnende Verfärbung, 3: FlUgelscheiden deut­
lich verfärbt).

A Geschlecht Größe A ltersklasse

1 1 ,0 0 0 1

8,92 W + 1

7,83 W + 1

6,75 W 0 3
6,50 7 0 3
5,75 w + 3
5,67 w + 1

5,50 M 1

5,45 M 0 1

5,09 W + 3
4,82 7 0 1

4,67 w + 3
4,33 M 1

4,33 7 0 2

2,33 7 0 3
2,33 w 0 2

2,25 w + 3
2,17 7 0 2

2,09 7 + 2

2 ,0 0 M 0 1

2 ,0 0 M 0 1

1,91 M 1

1,25 M 1

1,25 M 1

1 ,0 0 V 3
1 ,0 0 7 0 2

1 ,0 0 M 0 2

0,92 W + 2

0,55 W + 3
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ten konstant bleibt. Offenbar führte also auch hier die zunehmende 
Anzahl der Ameisen in der Arena nicht zu einer Zunahme auf den Pup­
pen.

C) Rekrutierung

U nter R ekrutierung bei sozialen Insekten  w ie z. B. Ameisen versteht m an Ver­
h a lten s- und K om m unikationsm echanism en, die andere M itglieder der Kolonie 
dazu veranlassen, das rek ru tie rende Individuum  bei der A usführung eines be­
stim m ten V erhaltens zu un terstü tzen . So w ird z. B. bei der F u tterrek ru tierung  
der Ameisen den K oloniem itgliedern m itgeteilt, wo sich w ieviel Nahrung e iner 
bestim m ten Art befindet, dam it w eitere  Ameisen der Finderin bei der Ausbeu­
tung der entdeckten  N ahrungsquelle he lfen  ( D u m p e r t  1978). F u tterrek ru tierung  
ist auch  ein  zen tra ler Aspekt der sym biontischen Assoziationen von Ameisen 
m it H onigtauerzeugern w ie etw a B lattläusen. FUr die Beantwortung der Frage, 
ob die B eziehungen von Ameisen zu Raupen oder Puppen von B läulingen als 
Symbiosen zu betrachten  sind oder nicht, w ar es daher von besonderer Bedeu­
tung, ob die Präim aginalstadien der Bläulinge bei den Ameisen F u tte rrek ru tie ­
rung ausldsen können.

Tetramorium  caespitum  ist ein  sogenannter G ruppenrekru tierer, d. h. e ine  Amei­
se, die Nahrung gefunden hat, k eh rt ins Nest zurUck und fu h rt von dort au f 
e iner D uftspur 3-20 w eitere  A rbeiterinnen zum  Futter zurUck (V e r h a e g h e  1982). 
D aher ist R ekrutierung bei dieser Ameise optisch leicht zu erkennen: man 
braucht nu r a u f das E in treffen  der typischen G ruppen in der Arena zu achten.

In den 20 Versuchen mit Puppen von Lycaena tityrus wurde insgesamt 
sechsmal Rekrutierung beobachtet, in SO Versuchen mit Leerarenen 
immerhin achtmal. Diese Häufigkeiten unterscheiden sich nicht signifi­
kant (Chi2-Test, Chi2 = 0,98, p > 0,1). Rekrutierung auf freien Raum 
kommt bei Ameisen recht häufig vor. Die deutliche Zunahme der Amei­
senzahlen in Versuchs- und Kontrollarena in beiden Versuchsserien 
nach etwa 40 Minuten (erkennbar am "Knick” in den Kurven von Abb. 
l) ist vermutlich auf solche Leerrekrutierung zurückzuführen. Da die 
Attraktivität der Puppen mit der Zunahme der Ameisenzahl in den Are­
nen nicht korreliert ist, sind die Puppen sicher nicht der Hauptauslöser 
dieser Rekrutierung. Allenfalls in Einzelfällen (hochattraktive Puppen) 
kommt vielleicht auch durch die pupalen Sekrete von Lycaena tityrus 
eine schwache Rekrutierung zustande.

D) Verhalten der Ameisen gegenüber schlüpfenden Faltern

Wie bereits dargelegt, waren die Unterschiede der Attraktivität der 
Puppen für Ameisen nicht vom Alter der Puppen abhängig. Davon gibt 
es allerdings eine Ausnahme. Unmittelbar vor dem Schlüpfen (etwa in 
der letzten Stunde der pupalen Phase) betrillern Ameisen die Puppen
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besonders intensiv und ausdauernd. In 3 Versuchen schlüpfte — während 
Ameisen die Puppe betrillerten — der Falter. Die Reaktion der Amei­
sen war drastisch: sie fingen sofort an, sich in den noch weichen Falter 
zu verbeißen, rissen die Beine ab und bissen auch Stücke aus den Flü­
geln. Dazu kam es zu einer schnellen, massiven Rekrutierung, so daß 
der junge Schmetterling in kurzer Frist von 20—30 Ameisen umringt 
war. Während also Raupen und Puppen von Lycaena tityrus von Angrif­
fen durch Ameisen weitgehend verschont bleiben, werden frisch geschlü­
pfte Imagines als Beute erkannt und angegriffen. Die Puppenexuvie mit 
der in ihr verbliebenen Exuvialflüssigkeit wurde danach noch intensiv 
beleckt und völlig ausgefressen. Auch die frischen Exuvien lösten star­
ke Rekrutierung aus.

2. Polyommatus coridon

A) Attraktivität

Da die Anzahl der Ameisen auf den Puppen mit der Zeit während der 
Versuche deutlich zunahm, konnte nicht — wie bei L. tityrus — ein At­
traktivitätskoeffizient berechnet werden. Eine Mittelwertbildung hätte 
hier die Resultate verfälscht. Dennoch konnte ein gravierender Unter­
schied gegenüber den Puppen von L. tityrus festgestellt werden: Die 
Ameisen betrillerten die Puppen von P. coridon viel intensiver, und bei 
gleicher Grundaktivität der Ameisen waren meist wesentlich mehr 
Ameisen auf den Puppen (s. Abb. 1 und 2): nach einer Stunde im Mittel 
8 Arbeiterinnen pro Puppe. Wichtig zu erwähnen ist aber, daß auch im 
Falle von P. coridon die Puppen keinerlei Fernattraktivität besitzen. 
Weder werden sie gezielt von Ameisen angelaufen, noch reagieren 
Ameisen mit dem typischen Trillerverhalten (Abb. 3 c), wenn sie nicht 
zuvor die Puppe zufällig mit den Antennen gefunden haben. Offensicht­
lich sind Ameisen nicht in der Lage, Puppen an ihrem Duft auf Distanz 
zu erkennen. Die Puppen beider untersuchter Lycaenidenarten geben 
also keine volatilen (flüchtigen) Substanzen ab.

B) Zeitverlauf der Versuche

Abb. 2 zeigt die gemittelten Zeitverläufe von 9 Versuchen mit Puppen 
von Polyommatus coridon und der Ameise Tetramorium caespitum. Drei 
Punkte fallen dabei im Vergleich mit den Ergebnissen der Abb. 1 auf:

1.) Die Attraktivität der Puppen ist viel höher (nach 1 Stunde insge­
samt 40 Ameisen auf den 5 Puppen) als die der Puppen von L. tityrus.
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Abb. Zi Z eitverlau f der R ekrutierungsversuche m it Puppen von Poiyom matus 
coridon und der Ameise Tetramorium  caespitum  (M ittelw erte und Standardfeh­
ler, n -  9). A bkürzungen w ie in Abb. 1.

Die Intensität des Raupenbesuchs nimmt auch stetig mit der Anzahl 
der Ameisen zu; eine Sättigung tritt erst gegen Ende des Versuchs ein. 
Damit ähnelt der Zeitverlauf stark dem an Raupen von P. coridon er­
mittelten (F ie d l e r  & M a s c h w i t z , im Druck), wo ausgeprägte Futter­
rekrutierung beobachtet werden konnte. Die absolute Attraktivität der 
Raupen war allerdings größer. 2 3

2. ) Die Zeitverläufe für die Anzahl der Ameisen in den Arenen sind 
zwar recht ähnlich wie in Serie 2 mit L. tityrus, weisen aber einen 
gleichmäßigeren Anstieg auf. Offenbar lief hier die Rekrutierung — bei 
ansonsten fast gleicher Aktivität — recht konstant ab.

3. ) Die Kurven für Versuchs- und Kontrollarena divergieren deutlicher, 
was sich auch in einem hochsignifikanten Unterschied der Werte am
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Versuchsende äußert (W lLCOXON-M a n n -W H IT N E Y -Test: T = 44,5, p < 
0,005). Der Anstieg der Kurve für die Versuchsarena bleibt bis zum 
Schluß deutlich über dem für die Kontrollarena ermittelten.

C) Rekrutierung
Aus den Zeitverläufen wie auch aus dem Vergleich der Endwerte der 
Versuche kann man schließen, daß Rekrutierung — und zwar durch die 
Puppen ausgelöst — regelmäßig vorkam, wenn auch nicht von demsel­
ben Ausmaß, wie es bei Raupen zu beobachten war. Durch direkte Be­
obachtung konnte dieser Befund noch bestätigt werden: in 10 von insge­
samt 15 Versuchen mit je 5 Puppen von P. coridon und Tetramorium 
caespitum konnte die typische Gruppenrekrutierung beobachtet werden.

D) Versuche mit Plagiolepis pygmaea

Diese winzig kleine, kaum 2 mm große Ameise war im Labor leider 
nur selten aktiv genug, um mit ihr zu experimentieren, da sie schon 
mit kleinsten Nahrungsmengen auskommt und nach einmaliger Fütterung 
manchmal wochenlang keine Nahrungsrekrutierung durchführt. So konn­
ten insgesamt nur 5 Versuche mit je 5 Puppen von P. coridon von je­
weils 30 Minuten Dauer durchgeführt werden. Die Ergebnisse sind aber 
außerordentlich eindeutig: P. pygmaea rekrutiert ausgesprochen stark, 
wenn ihr Puppen von P. coridon angeboten werden. Im Mittel waren 
nach 30 Minuten 25,2 Ameisen an den 5 Puppen mit einem Standard- 
fehler von nur 1,4. Damit lag die Attraktivität der 5 Puppen bemer­
kenswert hoch: auf eine einzelne Raupe wurden im Mittel 10 Arbeite­
rinnen rekrutiert, auf eine Puppe immerhin umgerechnet etwa 5 (Abb. 
3 c). (Zum Vergleich: auf einer Raupe von P. coridon waren nach einer 
Stunde etwa 30 Ameisen der Art Tetramorium caespitum, auf einer 
Puppe nur 8, also nur ein Viertel so viele. Für P. pygmaea sind also 
die Puppen von P. coridon relativ "attraktiver" als für T. caespitum.)

Diskussion

Intraspezifische Variabilität der Reaktionen von Ameisen auf 
Bläulingspuppen

In den Versuchen mit Lycaena tityrus konnte gezeigt werden, daß selbst 
bei hoher Ameisendichte in den Versuchsarenen manche Puppen für
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Abb. 3: Ameisen betrillern Bläulingspuppen: a) Teiramorium caespitum  an Puppe 
von Lycaena iityrus, b) Teiramorium caespitum  an Puppe von Polyom matus 
coridon, c) Plagiolepis pygmaea an Puppe von Polyom matus coridon. Deutlich 
erkennbar ist die Bevorzugung der Stigmenregionen der Puppen, wo sich die 
dichtesten Anhäufungen von Porenkuppelorganen befinden.
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Ameisen fast völlig "uninteressant" waren. Es stellt sich die Frage, 
worauf diese Unterschiede in der Attraktivität der Puppen beruhen. 
Eine endgültige Antwort ist heute noch nicht möglich, doch scheint die 
auf M a l ic k y  (1969) zurückgehende Annahme, daß Unterschiede der 
Sekrete der Porenkuppelorgane (PKO) hier eine wichtige Rolle spielen, 
die plausibelste Erklärung zu sein. P ie r c e  (1984) hat hierzu wichtige 
Anhaltspunkte geliefert. Auch ihr war eine bemerkenswerte Individuali­
tät der Ameisenattraktivität der Puppen aufgefallen. Daraufhin wusch 
sie einige Puppen unterschiedlicher Attraktivität und analysierte die 
erhaltenen Lösungen. Das Ergebnis war eindeutig: die Proben von den 
intensiver betrillerten Puppen enthielten viel mehr Aminosäuren als 
die von den wenig betrillerten Puppen gewonnenen. Allerdings ist noch 
nicht schlüssig bewiesen, daß diese Aminosäuren wirklich von den PKO 
sezerniert werden.

Dennoch kann man zunächst annehmen, daß Unterschiede in der Menge 
und Zusammensetzung der PKO- Sekrete die Hauptursache für die unter­
schiedliche Attraktivität verschiedener Puppen sind. Große Puppen haben 
vermutlich in der Regel mehr Sekret zu bieten als kleine, und auch 
die Qualität der Nahrung mag hier eine bedeutende Rolle spielen. Auch 
der Einfluß des Alters der Puppen und anderer Faktoren ist unklar. 
Genauere Untersuchungen stehen noch aus.

Die höhere Attraktivität der Puppen unmittelbar vor dem Schlüpfen 
der Falter hat dagegen sicherlich nichts mit den pupalen Drüsen zu 
tun. Vielmehr treten aus feinen Spalten und Rissen der Puppenkutikula 
schon vor dem eigentlichen Schlüpfvorgang geringe Mengen von Ex- 
uvialflüssigkeit und Hämolymphe aus. Diese sehr eiweißreichen Flüssig­
keiten sind natürlich für Ameisen als Nahrung hochattraktiv, was auch 
durch das intensive Ausfressen der leeren Puppenexuvie deutlich ge­
macht wird. Außerdem löst Hämolymphaustritt ganz allgemein bei Amei­
sen oft Beuteverhalten aus: Insekten, aus denen Hämolymphe austritt, 
sind in der Regel verletzt und daher eine leichte Beute. So wird auch 
die in den Versuchen mit schlüpfenden Faltern beobachtete Rekrutie­
rung verständlich.

Interspezifische Unterschiede in der Attraktivität der Puppen

Noch auffälliger als die Variabilität innerhalb einer Art (die z. B. bei 
Puppen von P. coridon eher klein war) sind die Unterschiede im Ver­
gleich verschiedener Arten. Auch hier ist die Ursache noch nicht völlig
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klar. Sicher ist, daß bei den Lycaenidenpuppen Zuckersekrete keine 
Rolle spielen. Solche Sekrete aus dem dorsalen Nektarorgan myrmeko- 
philer Bläulingsraupen steigern nämlich die Attraktivität der Raupen 
erheblich und lösen massive Futterrekrutierung aus, die durch Ausschal­
tung des Nektarorgans stark unterdrückt werden kann (FIEDLER 1987, 
F ie d l e r  & M a s c h w i t z , im Druck). Aber auch bei den Raupen von P. 
coridon, deren Nektarorgan ausgeschaltet war, trillerten mehr Ameisen 
intensiver als an erwachsenen Raupen von L. tityrus, die grundsätzlich 
gar kein Nektarorgan haben (FIEDLER, im Druck). Dieser Unterschied 
war ähnlich dem zwischen den Puppen beider Arten.

Bei der Suche nach m öglichen Organen bzw. deren Sekreten, die als U rsache 
fUr die un tersch ied liche "Beliebtheit" der Puppen bei den Ameisen in Frage 
komm en, bleiben lediglich zwei K andidaten Übrig. Zum  einen  könnten die Trom­
petenhaare der Lycaena-Puppen irgendeine Substanz abgeben, die die Puppen 
fUr Ameisen unattrak tiv  m acht. Solche Trom petenhaare gibt es au f den Puppen 
der Lycaeninae in großer Z ahl (W RIGHT 1983). Da aber auch Puppen ganz ande­
re r Lycaenidengruppen schon als unattrak tiv  fUr Ameisen beschrieben w urden 
(vgl. MALICKT 1969), ist diese E rklärung wenig w ahrscheinlich . Viel plausibler 
ist auch  h ie r die Annahme, daß die PKO-Sekrete die A rtunterschiede in der 
Puppenattraktiv ilät verursachen.

Meine Arbeitshypothese für weitere Untersuchungen ist die folgende: 
die innerartliche Variabilität der Attraktivität der Puppen ist hauptsäch­
lich auf Unterschiede der Mengen von PKO-Sekreten und der Konzen­
tration der darin enthaltenen, für Ameisen interessanten Stoffe (z. B. 
Aminosäuren) zurückzuführen (quantitative Eigenschaften der PKO-Se­
krete), während die Unterschiede zwischen verschiedenen Arten darüber 
hinaus auch auf qualitativen Differenzen in der Zusammensetzung der 
PKO-Sekrete (z. B. Vorhandensein oder Fehlen bestimmter chemischer 
Substanzen) beruhen.

Sicher spielt hier auch eine bedeutende Rolle, welche Ameisenart auf 
die Puppen stößt. Kleine Arten mit niedrigem Nahrungsbedarf wie z. 
B. Plagiolepis pygmaea werden schon auf geringere Sekretmengen mit 
Nahrungsrekrutierung reagieren als große Ameisenarten. So können 
Raupen oder Puppen für eine Ameisenart als Nahrungslieferant inter­
essant, für eine andere bedeutungslos sein. In jedem Fall aber sind die 
Puppen mancher Lycaenidenarten in der Lage, mittels ihrer Sekrete 
ebenfalls permanente Assoziationen mit Ameisen zu etablieren, ohne 
über eine Nektarproduktion wie die myrmekophilen Raupen zu verfügen,
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während andere Arten weder im Freiland noch im Experiment solche 
Vergesellschaftungen eingehen.

Wie auch im Falle der Raupen ist sicherlich die Auslösung von Rekru­
tierungsverhalten bei den Ameisen ein entscheidendes Kriterium für 
das Zustandekommen stabiler Assoziationen von Puppen mit Ameisen. 
Ob diese Assoziationen als Symbiosen zu werten sind wie bei den Rau­
pen (FIEDLER & M a s c h w it z  1988), ist noch unklar. Die Ameisen schei­
nen von den Sekreten der Puppen (in allerdings bescheidenem Umfang, 
verglichen mit den Nektarsekreten der Raupen) zu profitieren (PlERCE 
1984). Ob die Puppen aus ihrem Ameisenbesuch einen Schutz vor Para­
siten oder Predatoren erhalten wie die Raupen (PlERCE & M e a d  1981, 
P ie r c e  & E a s t s e a l  1986), bleibt zu klären.

Die Beziehungen von Bläulingspuppen zu Ameisen im Freiland

Bisher bin ich vor allem auf die Schilderung und Interpretation von 
Laborexperimenten unter vergleichsweise unnatürlichen Bedingungen 
eingegangen. Die Bedeutung solcher Ergebnisse hängt aber entscheidend 
davon ab, ob sich unter natürlichen Bedingungen ähnliches abspielt. 
Um diesen Gesichtspunkt näher zu beleuchten, habe ich die mir vorlie­
gende Literatur über myrmekophile Lycaeniden ausgewertet und dabei 
speziell die Angaben über die Beziehungen der Puppen zu Ameisen be­
rücksichtigt.

Die Literatur liefert leider im allgemeinen nur recht wenige brauchba­
re und verläßliche Angaben. Die meisten Daten gibt es zu solchen Bläu­
lingsarten, die als Kleptoparasiten ab einem bestimmten Stadium in 
Ameisennestern leben wie die Maculinea- und Lepidochrysops-Arten. 
Diese Arten haben aufgrund ihrer außerordentlichen Lebensweise die 
Lepidopterologen besonders fasziniert, und hier liegen tatsächlich die 
intensivsten Beobachtungen vor (vgl. 'D io m a s  1977, H e n n in g  1983, C o t -  
TRELL 1984). Auch zu einer Reihe anderer Arten mit ungewöhnlich en­
gen Beziehungen zu Ameisen (z. B. Arten, die in Ameisennestern über­
wintern, etc.) gibt es brauchbare Angaben über die Orte der Verpup­
pung und das Verhalten der Ameisen an den Puppen. Aber diese obligat 
myrmekophilen Arten (d. h. Arten, deren Überleben im Freiland völlig 
von Ameisen abhängt) oder Kleptoparasiten stellen nur einen kleinen 
Ausschnitt der gesamten Artenfülle der Lycaenidae dar.

Die Mehrzahl der Lycaenidenarten gehört sicher zu den Gruppen der 
fakultativ myrmekophilen (Arten, die im Freiland oft mit Ameisen zu­
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sammenleben, aber nicht völlig von ihnen abhängen) oder myrmekoxe- 
nen Arten (deren Präimaginalstadien normalerweise nicht von Ameisen 
besucht werden). Und zu diesen Gruppen gibt es, was die Puppen anbe­
langt, nur wenige, teilweise fragmentarische Angaben. Die Gründe da­
für sind dreierlei: erstens sind diese Puppen zumeist einzeln und so 
gut versteckt, daB sie selten im Freiland gefunden werden. Zweitens 
sind sie wahrscheinlich in den meisten Fällen nicht von Ameisen be­
sucht, wodurch die Puppen zweifellos den Lepidopterologen mehr auf­
fallen würden. Drittens tauchen die Puppen dieser Arten nur selten in 
den Nestern von Ameisen auf und werden daher auch von denjenigen 
Bearbeitern, die ihr Interesse auf die Erforschung der Myrmekophilie- 
beziehungen der Bläulinge konzentriert haben, kaum gefunden.

Dennoch lassen sich aufgrund der Literaturangaben in Verbindung mit 
meinen experimentellen Ergebnissen drei ökologische Gruppen aufstel­
len, was die Beziehungen von Lycaenidenpuppen zu Ameisen anbelangt. 
Diese Gruppierung ähnelt vergleichbaren ökologischen Einordnungen, 
wie sie bisher von verschiedenen Autoren vornehmlich für die Raupen 
der Bläulinge durchgeführt wurden (WARNECKE 1932/33, Ba l d u f  1938, 
H in t o n  1951, H e n n in g  1983 u. a.).

Gruppe I: "Myrmekoxene Puppen"2

Solche Puppen werden von Ameisen aufgrund ihrer Appeasement-Or­
gane (PKO) nicht angegriffen. Sie sind aber für Ameisen unattraktiv 
und lösen bei ihnen keine Rekrutierung aus. Infolgedessen werden die 
Puppen nicht regelmäßig von Ameisen besucht, und alle Begegnungen 
mit Ameisen kommen rein zufällig zustande. Die Verpuppung erfolgt — 
meist einzeln — irgendwo in der Vegetation oder am Boden.

Gruppe II: "Fakultativ myrmekophile Puppen"

Diese Puppen werden regelmäßig in Gesellschaft von Ameisen gefunden. 
Dabei handelt es sich vermutlich oft um Fälle, in denen durch Rekru­
tierung seitens der Ameisen stabile Assoziationen etabliert werden.

2 In A nlehnung an  die Term inologie von K itching &. LUKE (1985), die solche 
Raupen als myrm ekoxen bezeichnen, die außer den PKO keine m yrm ekophilen 
Organe besitzen und n ich t m it Ameisen assoziiert sind.
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Die Puppen können (gelegentlich) ohne Ameisenbesuch sein, was auch 
bei fakultativ myrmekophilen Raupen manchmal vorkommt.

Die Gruppe II gliedert sich in zwei Untergruppen:

a) Die Puppen befinden sich — z. T. in Gruppen — irgendwo in der Ve­
getation oder am Substrat und werden dort von Ameisen besucht.

b) Die Puppen finden sich (zumindest gelegentlich) in Nestern oder 
Pavillons von Ameisen und werden dort betrillert. Die Raupen suchen 
aber zur Verpuppung nicht gezielt Ameisennester auf, sondern gelangen 
eher zufällig dorthin (z. B. bei Verpuppung am Boden unter der Futter­
pflanze, wenn dort ein Ameisennest ist). In manchen Fällen verpuppt 
sich die Raupe am Boden und wird erst als Puppe von Ameisen mit 
einem Erdpavillon überbaut (RlOM AS 1983 u. a.).

Gruppe III: "Obligat myrmekophile Puppen"

Die Verpuppung erfolgt regelmäßig oder immer in Nestern oder Pavil­
lons von Ameisen. Diese werden entweder zur Verpuppung gezielt auf­
gesucht; oder (häufiger) ist die Raupe schon in früheren Stadien als 
Parasit oder Kommensale im Nest und verpuppt sich dann auch dort.

Im folgenden Abschnitt werden für alle drei Gruppen die bisher bekann­
ten Vertreter aufgelistet. Die Zusammenstellung ist sicher unvollstän­
dig. In der Literatur finden sich wahrscheinlich (an z. T. versteckter 
Stelle) noch eine Reihe weiterer Hinweise zu Puppenfunden in Ameisen­
nestern, Funden von Ameisen an Lycaenidenpuppen etc.

Z ur Gruppe I gehören Synargis brennus  und M enander fe lsina  (Riodininae: 
C a l l a g h a n  1977, 1986), die M iletinen-G attungen (U nterfam iliengliederung  nach 
E l io t  1973) Taraka, Spatgis und Feniseca  (C o t t r e l l  1984), ebenso die Liphyrinen- 
G attung Aslauga (COTTRELL 1984). V erm utlich gehören die Puppen der m eisten  
als Larve m yrm ekoxenen A rten in diese Gruppe, also die M ehrzahl der M ileti- 
nae, Lycaeninae, Poritiinae, Lipteninae, einige T heclinae (z. B. die e inheim ischen  
Arten der G attungen Thecla, Quercusia und Nordmannia) und Polyommatinae. 
Selbst e inze lne  Arten, deren  Raupen obligat an  Ameisen gebunden sind, w ie 
der sudasiatische Polyom m atine A nthene emolus. sind als Puppen fUr Ameisen 
ziem lich  unattrak tiv  und w erden n u r gelegentlich  bei K ontakten betrillert. ohne 
daß engere A ssoziationen en tstehen  ( F i e d l e r , unverOffentl.).

Im G egensatz zu der von Malicky (1969) geäußerten  Vorstellung sind Assozia­
tionen von Lycaenidenpuppen m it Ameisen, auch  in Nestern oder Pavillons, gar 
n ich t so selten  und keinesw egs a u f  parasitische oder kom m ensalische Arten
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beschränkt. D em entsprechend sind eine ganze R eihe von Arten in die Gruppe 
II einzuordnen. Z ur Gruppe II a gehören beispielsw eise die Theclinen Jatm enus  
evagoras (PlERCE 1984), Z esiu s  chrysom allus  (HINTON 1951), Hypolycaena erylus  
und H. ph ilipus  ( J a c o b s o n  1912, H in t o n  1951) sowie der Riodinine Hamearis 
erostratus (SCHREMMER 1978). U nter II b fa llen  die Polyom m atinen Glaucopsyche 
lygdam us (TILDEN 1947), Euchrysops m alathana  (HlNTON 1951), Polyom matus bell- 
argus und P. coridon (R e h f o u s  1939, T h o m a s  1983), Lycaeides idas undL. argyro- 
gnom on  ( T h o m a n n  1901, M a l ic k y  1961) sowie Plebejus argus ( T h o m a s  1985), 
außerdem  die T heclinen Satyrium  edw ardsü  (W e b s t e r  &. N ie l s e n  1984) und 
Argiolaus ju lu s  (H in t o n  1951). V erm utlich gehört noch eine Reihe w eiterer Ar­
ten  h ierher, z. B. von den zah lre ichen  Polyom matinen, deren Raupen regelmäßig 
in Symbiose m it Ameisen leben und die sich in am eisenreichen  H abitaten ver­
puppen. Solche Puppen w erden v ie lle ich t deshalb selten  gefunden, w eil sie sich 
in von Ameisen gebauten Erdpavillons o. ä. befinden.

Z ur Gruppe m  gehört e ine  Reihe von Arten, die entw eder als Larven parasi­
tisch  in A m eisennestern leben oder sich dort zum indest zu r Ü berw interung 
oder zu r U berdauerung von Trockenzeiten  au fhalten . Dazu komm en noch e in i­
ge Arten, die als Raupe in Symbiose m it Ameisen leben und sich rech t oft in 
Nestern verpuppen. Die Übergänge von II a zu III sind h ier fließend. Z. B. ge­
hört Plebejus argus nach THOMAS (1985) v ielle ich t sogar eher zur Gruppe III. 
Im e inze lnen  sind zu nennen: die parasitischen  Arten der G attungen M aculinea  
(ca. 5 Arten) und Lepidochrysops (m indestens 8 Arten), Niphanda fusca  (Polyom- 
m atinae; I w a s e  1953, C o t t r e l l  1984), Acrodipsas illidgei, Ozychaeta dicksoni. 
Spindasis takanonis (Theclinae; COTTRELL 1984, IWASE 1953). die M iletinen The- 
stor dicksoni. Lachnocnem a bibulus (ostafrikan ische Populationen: COTTRELL 
1984) und der slidostasiatische A llo tinus apries (M a s c h w it z  et al., im Druck); 
die hom opterophagen Arten M ile tu s  boisduvali, Thestor basutus u. a. (M iletinae; 
R o e p k e  1919, C o t t r e l l  1984), Shirozua jonasi (Theclinae; I w a s e  1953) und Tri- 
clem a lucre tilis  (Polyommatinae: H in t o n  1951); sowie die als Larve m it Ameisen 
in Trophobiose oder lockerer Assoziation lebenden Theclinen-A rten Aloeides 
thyra und A  dentatis, P oecilm itis lycegenes, Spindasis namaqua (H e n n in g  1983), 
S. iohita, C igaritis ("Apharitis") m yrm ecophila, A n thene  w ilsoni und A  lev is  (HlN­
TON 1951), einige Ogyris-Arten  (PlERCE & E l g a r  1985), die Polyom matinen Taru- 
cus theophrastus und T. waterstradti, Catochrysops pandava, A zanus ubaldus 
(W a r n e c k e  1932/33, M a s c h w it z  et al. 1985) und der Riodinine A natole rosst 
(Ross 1966).

Sicher ist diese Liste keine vollständige. Insbesondere aus den tropi­
schen Regionen liegen bisher nur ganz fragmentarische und kaum über­
prüfte Meldungen vor. Ebenso ist die Literaturauswertung sicher noch 
nicht vollständig. Und auch die Einordnung mancher Arten ist eher vor­
läufig, da viel zu wenige gezielte Untersuchungen zur Autökologie von 
Lycaenidenarten vorliegen. Erst dann läßt sich aber beispielsweise ent­
scheiden, ob Raupen Ameisennester gezielt zur Verpuppung aufsuchen 
und welche Mechanismen dabei beteiligt sind, oder ob derartige Funde 
zufällig sind. Auch die Attraktivität von Puppen für Ameisen und das 
Problem der Rekrutierung bedürfen noch weiterer Untersuchung.
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Die Evolution der Beziehungen von Bläulingvpuppen zu Ameisen

Die vielfältigen Interaktionen von Lycaenidenpuppen und Ameisen sind 
auch vom Blickwinkel der Evolutionsbiologie interessant. Besonders 
gilt das für die Fragen, unter welchen Bedingungen engere Assoziatio­
nen entwickelt werden, welche Selektionsvorteile damit verbunden sind 
und in welchem Rahmen die Myrmekophilie der Lycaenidenraupen mit 
der der Puppen gekoppelt ist.

Ausgangspunkt der Myrmekophilie der Lycaenidenpuppen ist sicher die 
Ausstattung mit den Appeasement-Organen (PKO). Die PKO scheinen 
bei allen Lycaenidenpuppen vorzukommen (Malicky 1969, KlTCHlNG & 
Luke 1985, De Vries et al. 1986, KlTCHlNG 1987 u. a.). Solche Organe 
ermöglichen den Lycaeniden die Verpuppung in ameisenreichen Habita­
ten (Atsatt 1981), in denen die Konkurrenz durch andere phytophage 
Insekten geringer ist. Der Selektionsdruck, den Ameisen als Predatoren 
auf Schmetterlingsraupen ausüben, ist beträchtlich (WARRINGTON & 
Whittaker 1985, JONES 1987, dort weitere Literatur), und wenn die 
Raupen und Puppen diesem Druck entgehen, ist ihr Vorteil entsprechend 
groß. Dazu sind die Puppen stark skierotisiert und walzenförmig und 
damit schon rein mechanisch für Ameisen schwer zu bewältigen.

Die Abgabe der Befriedungssubstanzen (Aminosäuren?) ist natürlich 
für die Puppen auch mit "Kosten” verbunden: die entsprechenden Sub­
stanzen stehen für die eigene Individualentwicklung nicht mehr zur Ver­
fügung. Damit wird den myrmekophilen Beziehungen der Puppen (wie 
auch der Raupen) eine Grenze gesetzt: ein Selektionsvorteil durch 
Schutz vor Feinden ist nur solange gegeben, wie die eigenen Investitio­
nen in Appeasement- und Futtersekrete in einem vertretbaren Rahmen 
bleiben. Wird z. B. der Selektionsdruck, eine maximale Nahrungsaus­
beute zu erzielen oder die Individualentwicklung schnellstmöglich zu 
durchlaufen, größer als der Vorteil durch myrmekophile Beziehungen, 
so ist zu erwarten, daß die Lycaeniden ihre Investition in diese Myrme­
kophilie verringern. Das kann beispielsweise dadurch geschehen, daß 
die Menge der PKO-Sekrete verringert wird oder — bei Raupen — die 
energieaufwendigen Myrmekophilieorgane (dorsales Nektarorgan, Tenta­
kelorgane) reduziert werden.

Solche R eduktionen kom m en in der Tat bei Lycaenidenraupen rech t häufig 
vor, so bei Bewohnern von Hochgebirgen oder Hochmooren ( Vacciniina optilete, 
Agriades glandon [Polyom m atinae] u. a.: VIEHMETER 1907, WARNECKE 1932/33). 
Auch dann, w enn die bew ohnten H abitate relativ  am eisenarm  sind und die 
Chance, m ittels R ekru tierung  eine feste Am eisenassoziation zu begründen, 
gering ist, werden R eduktionen der M yrm ekophilieorgane beobachtet (sogenann­
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te sekundäre Myrmekoxenie einiger paläarktischer Theclinen: Thecla betulae, 
Quercusia quercus, Nordmannia p ru n i etc.; s. WARNECKE 1932/33, KlTCHING & 
L u k e  1985).

Inw iew eit derartige ’’K osteneinsparungen” auch  bei Lycaenidenpuppen Vorkom­
men, ist noch n ich t bekannt. Zu verm uten ist aber, dafi m yrm ekoxene Puppen 
w eniger Sekrete abgeben als m yrm ekophile (s. o.). Nach Befunden von PlERCE 
(1983) schein t intensiver Ameisenbesuch bei Jalm enus evagoras die D auer des 
Puppenstadium s zu verlängern  und die M assenabnahm e w ährend der Puppenpha­
se zu vergrüAern; in der Folge sollten die Im agines aus am eisenbesuchten Pup­
pen k le iner sein als solche aus n ich t be trille rten  Puppen. W eitere U n tersuchun­
gen h ierzu  sind erforderlich , um  zu k lären , inw iew eit es sich bei diesen B efun­
den um  ein  allgem eineres Prinzip handelt.

Eine andere wichtige Frage ist, ob außer den PKO weitere pupale Myr- 
mekophilieorgane existieren. Dies ist noch unklar, aber es gibt auf den 
Puppen eine Fülle von spezialisierten Sekundärhaaren, deren Struktur 
eine Drüsenfunktion wahrscheinlich macht. Solche Haare könnten wenig­
stens teilweise mit den Beziehungen der Puppen zu Ameisen in Zusam­
menhang stehen (Fiedler 1987).

Soweit bekannt, sind die verschiedenen Stufen der Puppenmyrmekophilie 
der Lycaeniden nicht mit charakteristischen Organen verknüpft. Puppen, 
die immer in Ameisennestern leben, ähneln myrmekoxenen Puppen ver­
wandter Arten oft bis ins Detail. Hierin unterscheidet sich die Myrme- 
kophilie der Puppen wesentlich von der der Raupen: bei diesen ist die 
Ausbildung der Myrmekophilieorgane in hohem Grade für die Art der 
Beziehungen der Ameisen zu den Larven verantwortlich.

So sind es vor allem wohl spezifische ökologische Erfordernisse, die 
darüber entscheiden, ob Lycaenidenpuppen — ausgehend vom Appease­
ment durch die PKO — entweder in permanente Assoziationen mit 
Ameisen durch Rekrutierungsauslösung eintreten oder sogar in Nestern 
leben, oder ob sie auf der Stufe des Appeasements verbleiben, even­
tuell sekundär auch zu ihr zurückkehren. Interessant in diesem Zusam­
menhang ist, daß der Grad der Puppenmyrmekophilie nicht mit dem 
der larvalen Myrmekophilie gekoppelt sein muß.

Viele obligat myrmekophile Arten bzw. Kleptoparasiten verpuppen sich 
zwar in den Nestern von Ameisen, doch gilt dies keineswegs immer. 
Der südostasiatische Anthene emolus etwa verpuppt sich meist abseits 
der Straßen seiner Partnerameise Oecophylla smaragdina, und die Pup­
pen sind für diese Ameisen fast völlig unattraktiv und lösen keine Re­
krutierung aus (Fiedler, unveröffentl.). Andererseits können die Puppen 
myrmekoxener Raupen sehr attraktiv für Ameisen sein (Miletus bois-
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duvali: R o e p k e  1919). In den meisten Fällen wird es aber vermutlich 
so sein, daß die Puppen myrmekoxener und fakultativ myrmekophiler 
Raupen eher myrmekoxen sind, die Puppen stark myrmekophiler Raupen 
und parasitischer Arten eher myrmekophil.

Wie die larvale Myrmekophilie ist auch die pupale sicherlich stark 
von lokalen Selektionsdrücken beeinflußt (KlTCHING & LUKE 1985), und 
von daher ist eine ähnlich große Variabilität in der Ausprägung und 
Ausgestaltung dieser Beziehungen zu erwarten. Welche Selektionsvor­
teile die Puppen im Einzelfall von den Ameisen haben, ist dabei ein 
wichtiger Diskussionspunkt. Klar ist, daß als Raupen im Nest lebende 
Arten dort auch einen optimal sicheren Verpuppungsplatz haben. Feinde 
haben kaum Zugang, und gegen die Ameisenaggression sind die Raupen 
und Puppen ohnehin gewappnet. Dies gilt sicher auch für Arten, die 
erst zur Verpuppung in Nester gelangen. Ob dagegen Ameisen Feinde 
der Puppen von freilebenden Puppen vertreiben können, ist eher frag­
lich. Und in der Tat sind die wenigsten freilebenden Puppen bisher als 
myrmekophil bekannt geworden, so daß offenbar die Strategie der Myr- 
mekoxenie in solchen Fällen die effizientere ist.

Ein letzter Punkt bleibt im unmittelbaren Anschluß daran zu diskutie­
ren: das Verhalten von Ameisen gegenüber schlüpfenden Faltern. Ar­
ten, die sich in Nestern oder Pavillons von Ameisen verpuppen oder 
sonst als Puppen von Ameisen permanent besucht werden, müssen für 
den Schlüpfvorgang besondere Schutzanpassungen entwickelt haben. 
Offenbar gibt es hier mehrere Wege. Puppen von Anatole rossi werden 
2 Tage vor dem Schlüpfen für Ameisen unattraktiv: die Ameisen verlas­
sen die Puppen, und der Falter kann unbehelligt schlüpfen (Ross 1966). 
Wahrscheinlich hört die Abgabe der attraktiven Sekrete einfach recht­
zeitig auf. Anders machen es manche kleptoparasitische Arten. Hier 
haben die frisch geschlüpften Falter eine lockere, lange Beschuppung, 
in der sich die Ameisen verbeißen können, ohne dem Falter zu schaden 
(COTTRELL 1984). Bei anderen Gruppen wiederum, z. B. den Miletinae 
und wohl auch der Gattung Maculinea, werden die Schmetterlinge grund­
sätzlich nie von Ameisen angegriffen. Vermutlich sind dabei imaginale 
Befriedungssubstanzen beteiligt, über deren Charakter aber noch nichts 
bekannt ist. Schlüpfende Falter aus myrmekoxenen Puppen hingegen 
sind für Ameisen willkommene Beuteobjekte (s. die Beobachtungen an 
Lycaena tityrus, gleiches gilt für junge Imagines von Anthene emolus). 
Für die Schmetterlinge dieser Arten ist es geradezu lebensnotwendig, 
daß beim Schlüpfen keine Ameisen anwesend sind.
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So sind die myrmekophilen Beziehungen der Lycaenidenpuppen eingebet­
tet in die vielfältigen und komplexen Beziehungen der Raupen wie auch 
der Imagines dieser Schmetterlingsgruppe zu Ameisen. Viele Aspekte 
dieser Beziehungen (Physiologie, chemische Ökologie, Morphologie etc.) 
sind heute noch gar nicht oder nur ansatzweise bearbeitet und verstan­
den. Dieser Artikel soll daher nicht nur den gegenwärtigen Wissens­
stand und einige neue experimentelle Ergebnisse referieren, sondern 
auch zu weiteren Beobachtungen und Untersuchungen anregen.
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Anschrift des Verfassers:

Dipl.-Biol. Konrad F ie d l e r , Zoologisches Institut der Universität, 
Siesmayerstraße 70, D-6000 Frankfurt

ENTOMOLOGISCHE NOTIZ

Fund einer Raupe von C u c u l l ia  v e r b a s c i  (Lep., Noctuidae) 
auf B u d d le ja  in Sudfrankreich

W ahrend eines B esuches bei m einem  Freund und K ollegen Dr. C laude LEMAIRE 
in Gordes im D epartem ent V aucluse in der Provence Anfang Mai 1987 fand 
ich in seinem  G arten  eine halberw achsene Raupe e iner C ucu llia  a u f e iner 
Jungpflanze von Buddleia (Buddleja sp.) in etwa 1 m Hohe. W eitere Raupen 
w aren keine zu finden. Die Raupe entw ickelte  sich gut, auch  spater in F rank­
fu rt a u f städtischer verw ilderter Buddleja davidii, und verpuppte sich bald. Der 
Falter schlupfte, vorgetrieben, am 8. 4. 1988 und befindet sich  in m einer Samm­
lung. D iese Fu tterp flanze  ist fUr e ine sonst bekannterw eise nu r an  Scrophularia- 
ceae, speziell Verbascum -, selten  auch  Scrophularia-Arten, fressende C ucullienart 
zum indest ungew öhnlich. In der m ir vorliegenden L iteratur findet sich  auch 
nur bei B e r io  (1985, Fauna d 'Italia 22, Lepidoptera, Noctuidae I) e ine  Angabe ftlr 
Italien von "Buddlaea“ (~ B uddleja) globosa. Die P flanzengattung Buddleja wird 
in neuerer L iteratu r (z. B. R o t h m a l e r  1976, Exkursionsflora. G efäßpflanzen, 8. 
Aufl.) in e iner eigenen Fam ilie Buddleaceae in der Ordnung Scrophulariales 
geführt. Die vergleichsw eise nahe V erw andtschaft m it Scrophularia  w ird noch 
durch die ähn liche  Textur der B latter (wollig behaart) und äh n liche  Standortan- 
sprtlche (sonnig, therm ophil) un terstü tzt, wodurch es o ffenbar u nserer e inheim i­
schen Eule m öglich wurde, sich a u f  e ine  neue Futterpflanze exotischer H erkunft 
(Asien bzw. N ordam erika) aus e iner anderen P flanzenfam ilie  um zustellen . Es 
w äre in teressan t festzustellen , ob C ucullia  verbasci auch  in M itteleuropa gele­
gen tlich  a u f Buddleia gefunden wird, oder ob es sich dabei um  eine re in  m edi­
terrane  Erscheinung handelt. Auch w ären Beobachtungen an  anderen Arten der 
G attung C ucullia  Uber abw eichende Futterw ahl in teressant.

Dipl.-Biol. W olfgang A. N ä SSIG, Schum acherstrafte 8, D-6052 M uhlheim  3
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