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Die Beziehungen von Bliéulingspuppen
(Lepidoptera: Lycaenidae) zu Ameisen
(Hymenoptera: Formicidae)

von
Konrad FIEDLER

Zusammenfassung: Puppen verschiedener Lycaenidenarten sind fiir
Ameisen attraktiv. Diese Attraktivitdt variiert sowohl innerartlich
als auch zwischen den Arten betrédchtlich. Einige Puppen wie die-
von Polyommatus coridon losen bei den sie besuchenden Ameisen
sogar Rekrutierungsverhalten aus. Ursache der Attraktivitat sind
vermutlich die Sekrete der Porenkuppelorgane. Die Zusammenset-
zung dieser Sekrete entscheidet iiber den Grad der Attraktivitat
und die Auslosung von Rekrutierungsverhalten. Die Bedeutung fe-
ster Assoziationen von Lycaenidenpuppen mit Ameisen wird disku-
tiert, und eine okologische Gliederung der Puppen nach dem Grad
ihrer Myrmekophilie wird vorgeschlagen. AbschlieBend 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 (Ubersichten bei WARNECKE 1932/33,
HINTON 1951, MALICKY 1969 und COTTRELL 1984). Unter diesen Bezie-
hungen, der sogenannten Myrmekophilie, versteht man das Phinomen,
daB Lycaenidenraupen — wenn sie von Ameisen entdeckt werden —
nicht als Beute angegriffen, sondern intensiv mit den Fiihlern "betril-
lert” werden. Viele dieser Raupen sind so im Freiland fast permanent
von Ameisen umgeben. Die Ursache fiir das friedliche Verhalten der
Ameisen sind chemische Substanzen, die aus verschiedenen Organen
der Raupen ausgeschieden werden: sogenannte Befriedungsﬂllomonel
("Appeasement-Substanzen”) aus den Porenkuppelorganen (s. u.), die
die Aggressivitait der Ameisen hemmen (PrERCE 1983). und zuckerhalti-
ge Sekrete aus einem dorsalen Nektarorgan (auch NEWCOMERsche
Driise genannt), die bei den Ameisen Futterrekrutierung ausldosen und
so zu stabilen symbiontischen Assoziationen von Ameisen und Bldu-
lingsraupen fiihren (MASCHWITZ et al. 1975, FIEDLER & MASCHWITZ,
im Druck).

DaB auch die Puppen der Bldulinge zumindest in einer Reihe von Fil-
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 Phinomen der Myrmekophilie der Lycaeniden-
puppen intensiver und umfassender bearbeitete.

Seine Ergebnisse kurz zusammengefaBt sind folgende: Lycaenidenpup-
pen besitzen ebenso wie die Raupen Porenkuppelorgane (PKO). Dies
sind von Haaren abgeleitete driisige Organe, deren Haarschaft zu ei-
ner perforierten Siebplatte umgebildet ist, durch die vermutlich die
Abgabe der Driisensekrete erfolgt. Die Sekrete dieser PKO sind nach
Befunden von PIERCE (1983) mbglicherweise Aminosduren. MALICKY,
PIERCE und andere Autoren nehmen an, daB die Sekrete der PKO die
Aggressivitdit der Ameisen hemmen. Andere Organe — wie etwa das

! Allomone = chemische Substanzen zur interspezifischen Kommunikation.
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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 gréften Anhdufungen von PKO besitzen, bei vielen
Arten z. B. die Stigmenregionen. Daraus schloB MALICKY, daB die
PKO der Puppen diejenigen Organe sind, die die "Attraktivitdt” fiir
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 "Attraktivitit” fiir Ameisen zu haben. MALICKY nahm an, daB
sowohl die Anzahl der PKO als auch die Beschaffenheit ihrer Sekrete
dafiir verantwortlich sind.

Seither sind nur wenige weitere Arbeiten zur Myrmekophilie der Ly-
caenidenpuppen verdffentlicht worden. Zum Teil handelt es sich dabei
um morphologische Untersuchungen (KITCHING 1983, 1987), einige Ar-
beiten befassen sich auch mit dem Verhalten von Ameisen an den Pup-
pen und den Sekreten dieser Puppen (PIERCE 1983, 1984). Diese Arbei-
ten haben die Resultate MALICKYs in vielen Punkten bestitigt. Dar-
iiber hinaus wurden aber weitere pupale Organe entdeckt, die mogli-
cherweise mit der Myrmekophilie in Zusammenhang stehen. AuBerdem
wurden inzwischen mehrere Lycaenidenarten genauer untersucht, deren
Puppen im Freiland regelmiBig von Ameisen besucht werden, z. B.
Jalmenus evagoras (PIERCE 1983).

Im Rahmen einer umfangreicheren Arbeit ilber die Myrmekophilie der
Pridimaginalstadien zweier einheimischer Bldulingsarten (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 Bléulingen bei den sie betrillernden Ameisen Rekru-
tierungsverhalten auslosen kdnnen, d. h. die Ameisen dazu veranlassen,
Nestgenossinnen herbeizuholen, so daB stabile Assoziationen der Pup-
pen mit Ameisen entstehen konnen. Fiir die Raupen von Polyommatus
coridon PODA, 1761 konnte die Ausldsung von Rekrutierungsverhalten
nachgewiesen werden (FIEDLER & MASCHWITZ, im Druck).

In dieser Arbeit werde ich vor allem die "Attraktivitat” der Puppen
fiir Ameisen niher untersuchen und kurz auf die Resultate der Rekru-
tierungsversuche eingehen.
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Material und Methoden

Versuche wurden mit Puppen von Lycaena tityrus PODA, 1761 und Polyommatus
coridon PoDA, 1761 durchgefuhrt. Zur Zucht von L. tityrus wurde ein Weibchen
in Gefangenschaft zur Eiablage gebracht. Die Raupen wurden mit Sauerampfer
(Rumex acetosa) gefutiert. Das Muttertier stammte aus dem Hessischen Spes-
sart. Larven von P. coridon wurden nach der Uberwinterung in verschiedenen
Gebieten Unterfrankens eingesammelt und mit Bunter Kronwicke (Coronilla
varia) und Hufeisenklee (Hippocrepis comosa) aufgezogen.

Fur die Versuche wurden Kolonien der Rasenameise (Tetramorium caespitum
LINNAEUS, 1758) (Myrmicinae) und der kleinen Schuppenameise Plagiolepis pyg-
maea LATREILLE, 1798 (Formicinae) in Terrarien im Labor gehalten. Die Kolo-
nien stammten ebenfalls aus Unterfranken.

Die Versuche fanden dann in der Weise statt, daB jeweils 5 Puppen in ein
kleines Plastikgefid (Grundfliche 10 ¢cm mal 10 cm, Hohe 5 cm) mit Gipsbo-
den gesetzt wurden und diese "Arena” dann mit 2 Holzstibchen (Linge 30 cm,
Durchmesser 2 mm) als "Brucke” mit dem Ameisennest verbunden wurde. Im
Verlauf einer Stunde wurde dann protokolliert, wie viele Ameisen sich an den
Puppen und in der Arena befanden und wie sie sich verhielten.

In den Versuchen mit Plagiolepis pygmaea wurden die Puppen in die Nihe des
Nesteingangs im Terrarium gelegt und das Verhalten der Ameisen protokolliert,
da P. pygmaea als stark substratgebundene Ameise nur ungern uber Brucken
lduft.

Ergebnisse
1. Lycaena tityrus
A) "Attraktivitdt” der Puppen fiir Ameisen

Es wurden zwei Serien von je 9 bzw. 11 Versuchen mit Tetramorium
caespitum durchgefiihrt. 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 "Fernattraktivitdt”: wenn eine Ameise
nicht zufdllig direkt auf eine Puppe stieB, bemerkte sie diese gar nicht.
Erst wenn die erste Beriihrung 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
verlieB. Dabei waren die Ameisen allerdings sehr unstet, und nur weni-
ge blieben lianger als 30 Sekunden auf einer Puppe. Ahnliches gilt auch
fiir die Raupen (FIEDLER, im Druck).
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In der ersten Versuchsserie fiel auf, daB einige Puppen von viel mehr
Ameisen betrillert wurden als andere. Manchmal beschiftigten sich 10
Ameisen mit einer Puppe, an der benachbarten waren aber nur ein
oder zwei Arbeiterinnen. Um dieses Phinomen néher zu untersuchen,
wurden in der zweiten Serie die Puppen gezielt auf diese Individualitit
hin untersucht.

Zur quantitativen Beschreibung wurde ein "Attraktivitdtskoeffizient” A
eingefiihrt. Diese GroBe 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. 1), ist eine der-
artige Mittelwertbildung zuldssig.

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 Datensitzen.
Das ergibt einen Standardfehler sz = 0,26. Die "Attraktivitdt” A der
Puppen hatte also eine nicht unbetrichtliche Variabilitdt (die Standard-
abweichung betrigt 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 Grundaktivitdt der Ameisen
abhidngig. Die Maximal- und Minimalwerte von A sind nicht signifikant
mit der Aktivitit der Ameisen (= Anzahl der Ameisen in der Arena)
korreliert (Rangkorrelation nach SPEARMANN: R = 0,43, p > 0,2; bzw.
R =055 p> 0,1). Tendenziell treten zwar hohe Werte eher bei hoher
Grundaktivitdt auf (d. h.: sind viele Ameisen da, werden auch mehr die
Puppen betrillern), und umgekehrt sind hdufiger niedrige A-Werte bei
geringer Laufaktivitdt der Ameisen zu verzeichnen. Aber in beiden Fil-
len gibt es zahlreiche Ausnahmen. Es miissen also von den Puppen
selbst irgendwelche Reize ausgehen, die ihre unterschiedliche Attrak-
tivitdt ausmachen.

In Tabelle 1 sind die Puppen mit den 14 groBten und 15 kleinsten A-
Werten aufgelistet und dazu Alter, Geschlecht und GroBe der Puppe.
Die Tabelle zeigt, daB das Alter offensichtlich keinen EinfluB auf die
Attraktivitat hat. Sowohl unmittelbar nach der Verpuppung als auch
kurz vor dem Schliipfen sind manche Puppen iiberdurchschnittlich "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 GroBe der Puppen: bei groBen Weibchen-Puppen treten haufiger
besonders groBe A-Werte auf, bei kleinen Mannchen-Puppen eher iiber-
durchschnittlich kleine A-Werte. Die beiden Faktoren Geschlecht und
GroBe sind aber nicht unabhiingig voneinander, da Weibchen-Puppen in
der Regel groBer sind als minnliche.

Aber auch zu diesen Tendenzen gibt es hidufig Ausnahmen. Also miis—
sen neben der Grundaktivitdt der Ameisen und der GroBe 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 Zeitverldufe 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 Grundaktivitit der Ameisenkolonie gering, nach ei-
ner Stunde waren nur 50—60 Ameisen in einer Arena. Dabei wurden
mit 5 Puppen bestiickte Arenen (VA) gegeniiber gleichzeitig angebote-
nen leeren Kontrollarenen (KA) nicht bevorzugt: beide Kurven sind im
Mittel fast identisch (WILCOXON-MANN-WHITNEY-Test: T = 86, n = 9,
p > 0,2). Die Attraktivitat der Puppen war niedrig und fast konstant.
Schon nach 10 Minuten war das Maximum erreicht. Offensichtlich wa-
ren die Puppen fiir die Ameisen so "uninteressant”, daB auch bei weite-
rer Zunahme der Anzahl der Ameisen in der Arena keine Steigerung
der Besuchsfrequenz erfolgte.

In Serie 2 (Abb. 1 b) lagen die Verhiltnisse etwas anders. Hier war
die Grundaktivitat doppelt so hoch, und die Anzahl der Ameisen in der
Arena mit Puppen lag nach einer Stunde signifikant ilber dem Wert fiir
die leeren Kontrollarenen (WILCOXON-MANN-WHITNEY-Test: T = 93,
n = 11, p < 0,025). Andererseits sind die Kurven fiir KA und VA in der
zweiten Hilfte der Versuchszeit fast parallel und steigen hier stark
an, wihrend die Attraktivitdt der Puppen wie in Serie 1 nach 10 Minu-

-e— Abb. 1: Zeitverlauf der Rekrutierungsversuche mit Puppen von Lycaena
tityrus und der Ameise Tetramorium caespitum (Mittelwerte und Standardfeh-
ler). N: Anzahl der Ameisen, KA: Kontrollarena ohne Puppen, VA: Versuchsare-
na mit 5 Puppen, S P: funf Puppen. a) Versuchsserie 1 (n = 9), b) Versuchsserie
2 (n =11).
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Tabelle 1: Maximale und minimale Attraktivititskoeffizienten A der Puppen
von Lycaena tityrus, ermittelt in Versuchen mit der Ameise Tetramorium caes-
pitum. M = minnliche Puppe, W = weibliche Puppe. Die Grobe der Puppen ist
in drei Klassen aufgeteilt (+: groB, — klein, g: durchschnittlich), ebenso das
Alter (1: Puppe nicht verfirbt, 2: beginnende Verfirbung, 3: Flugelscheiden deut-
lich verflirbt).
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ten konstant bleibt. Offenbar fiihrte also auch hier die zunehmende
Anzahl der Ameisen in der Arena nicht zu einer Zunahme auf den Pup-
pen.

C) Rekrutierung

Unter Rekrutierung bei sozialen Insekten wie z. B. Ameisen versteht man Ver-
haltens— und Kommunikationsmechanismen, die andere Mitglieder der Kolonie
dazu veranlassen, das rekrutierende Individuum bei der Ausfuhrung eines be-
stimmten Verhaltens zu unterstutzen. So wird z. B. bei der Futterrekrutierung
der Ameisen den Koloniemitgliedern mitgeteilt, wo sich wieviel Nahrung einer
bestimmten Art befindet, damit weitere Ameisen der Finderin bei der Ausbeu-
tung der entdeckten Nahrungsquelle helfen (DUMPERT 1978). Futterrekrutierung
ist auch ein zentraler Aspekt der symbiontischen Assoziationen von Ameisen
mit Honigtauerzeugern wie etwa Blattliusen. Fur die Beantwortung der Frage,
ob die Beziehungen von Ameisen zu Raupen oder Puppen von Bliulingen als
Symbiosen zu betrachten sind oder nicht, war es daher von besonderer Bedeu-
tung, ob die Priimaginalstadien der Bliulinge bei den Ameisen Futterrekrutie-
rung auslosen kunnen.

Tetramorium caespitum ist ein sogenannter Gruppenrekrutierer, d. h. eine Amei-
se, die Nahrung gefunden hat, kehrt ins Nest zuruck und fuhrt von dort auf
einer Duftspur 3~20 weitere Arbeiterinnen zum Futter zurUck (VERHAEGHE 1982).
Daher ist Rekrutierung bei dieser Ameise optisch leicht zu erkennen: man
braucht nur auf das Eintreffen der typischen Gruppen in der Arena zu achten.

In den 20 Versuchen mit Puppen von Lycaena tilyrus wurde insgesamt
sechsmal Rekrutierung beobachtet, in 50 Versuchen mit Leerarenen
immerhin achtmal. Diese Hiaufigkeiten unterscheiden sich nicht signifi-
kant (Chi*-Test, Chi® = 0,98, p > 0,1). Rekrutierung auf freien Raum
kommt bei Ameisen recht hdufig 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.
1) ist vermutlich auf solche Leerrekrutierung zuriickzufiihren. Da die
Attraktivitdt der Puppen mit der Zunahme der Ameisenzahl in den Are-
nen nicht korreliert ist, sind die Puppen sicher nicht der Hauptausloser
dieser Rekrutierung. Allenfalls in Einzelfillen (hochattraktive Puppen)
kommt vielleicht auch durch die pupalen Sekrete von Lycaena tityrus
eine schwache Rekrutierung zustande.

D) Verhalten der Ameisen gegeniiber schliipfenden Faltern

Wie bereits dargelegt, waren die Unterschiede der Attraktivitdat der
Puppen fiir Ameisen nicht vom Alter der Puppen abhiingig. Davon gibt
es allerdings eine Ausnahme. Unmittelbar vor dem Schliipfen (etwa in
der letzten Stunde der pupalen Phase) betrillern Ameisen die Puppen
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besonders intensiv und ausdauvernd. In 3 Versuchen schliipfte — wihrend
Ameisen die Puppe betrillerten — der Falter. Die Reaktion der Amei-
sen war drastisch: sie fingen sofort an, sich in den noch weichen Falter
zu verbeiBen, rissen die Beine ab und bissen auch Stiicke aus den Flii-
geln. Dazu kam es zu einer schnellen, massiven Rekrutierung, so daB
der junge Schmetterling in kurzer Frist von 20—30 Ameisen umringt
war. Withrend also Raupen und Puppen von Lycaena tityrus von Angrif-
fen durch Ameisen weitgehend verschont bleiben, werden frisch geschlii-
pfte Imagines als Beute erkannt und angegriffen. Die Puppenexuvie mit
der in ihr verbliebenen Exuvialfliissigkeit wurde danach noch intensiv
beleckt und vollig ausgefressen. Auch die frischen Exuvien 16sten star-
ke Rekrutierung aus.

2. Polyommatus coridon
A) Attraktivitat

Da die Anzahl der Ameisen auf den Puppen mit der Zeit wiahrend der
Versuche deutlich zunahm, konnte nicht — wie bei L. tityrus — ein At-
traktivitatskoeffizient berechnet werden. Eine Mittelwertbildung hiitte
hier die Resultate verfialscht. Dennoch konnte ein gravierender Unter-
schied gegeniiber den Puppen von L. tityrus festgestellt werden: Die
Ameisen betrillerten die Puppen von P. coridon viel intensiver, und bei
gleicher Grundaktivitdit 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 erwihnen ist aber, daB auch im
Falle von P. coridon die Puppen keinerlei Fernattraktivitdt besitzen.
Weder werden sie gezielt von Ameisen angelaufen, noch reagieren
Ameisen mit dem typischen Trillerverhalten (Abb. 3 c), wenn sie nicht
zuvor die Puppe zufidllig 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 (fliichtigen) Substanzen ab.

B) Zeitverlauf der Versuche

Abb. 2 zeigt die gemittelten Zeitverldufe 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 Attraktivitat der Puppen ist viel hoher (nach 1 Stunde insge-
samt 40 Ameisen auf den 5 Puppen) als die der Puppen von L. fityrus.
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Abb. 2: Zeitverlauf der Rekrutierungsversuche mit Puppen von Polyommatus
coridon und der Ameise Tetramorium caespitum (Mittelwerte und Standardfeh-
ler, n = 9). AbkUrzungen wie in Abb. 1.

Die Intensitdat des Raupenbesuchs nimmt auch stetig mit der Anzahl
der Ameisen zu; eine Sattigung tritt erst gegen Ende des Versuchs ein.
Damit dhnelt der Zeitverlauf stark dem an Raupen von P. coridon er-
mittelten (FIEDLER & MASCHWITZ, im Druck), wo ausgeprigte Futter-
rekrutierung beobachtet werden konnte. Die absolute Attraktivitdt der
Raupen war allerdings groBer.

2.) Die Zeitverlidufe fiir die Anzahl der Ameisen in den Arenen sind
zwar recht dhnlich wie in Serie 2 mit L. tityrus, weisen aber einen
gleichmiBigeren Anstieg auf. Offenbar lief hier die Rekrutierung — bei
ansonsten fast gleicher Aktivitdt — recht konstant ab.

3.) Die Kurven fiir Versuchs- und Kontrollarena divergieren deutlicher,
was sich auch in einem hochsignifikanten Unterschied der Werte am
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Versuchsende duBert (WILCOXON-MANN-WHITNEY-Test: T = 44,5, p <
0,005). Der Anstieg der Kurve fiir die Versuchsarena bleibt bis zum
SchluB deutlich iiber dem fiir die Kontrollarena ermittelten.

C) Rekrutierung

Aus den Zeitverldufen wie auch aus dem Vergleich der Endwerte der
Versuche kann man schlieBen, daB Rekrutierung — und zwar durch die
Puppen ausgeldst — regelmiBig vorkam, wenn auch nicht von demsel-
ben AusmaB, wie es bei Raupen zu beobachten war. Durch direkte Be-
obachtung konnte dieser Befund noch bestdtigt 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 groBe Ameise war im Labor leider
nur selten aktiv genug, um mit ihr zu experimentieren, da sie schon
mit kleinsten Nahrungsmengen auskommt und nach einmaliger Fiitterung
manchmal wochenlang keine Nahrungsrekrutierung durchfiihrt. So konn-
ten insgesamt nur 5 Versuche mit je 5 Puppen von P. coridon von je-
weils 30 Minuten Dauer durchgefiihrt werden. Die Ergebnisse sind aber
auBerordentlich 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 Attraktivitat 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 ¢). (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. Fiir P. pygmaea sind also
die Puppen von P. coridon relativ "attraktiver” als fiir T. caespitum.)

Diskussion

Intraspezifische Variabilitdt der Reaktionen von Ameisen auf
Bléulingspuppen

In den Versuchen mit Lycaena tityrus konnte gezeigt werden, daB selbst
bei hoher Ameisendichte in den Versuchsarenen manche Puppen fiir
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Abb. 3: Ameisen betrillern Bliulingspuppen: a) Teiramorium caespitum an Puppe
von Lycaena tityrus, b) Tetramorium caespitum an Puppe von Polyommatus
coridon, c) Plagiolepis pygmaea an Puppe von Polyommatus coridon. Deutlich
erkennbar ist die Bevorzugung der Stigmenregionen der Puppen, wo sich die
dichtesten Anhdufungen von Porenkuppelorganen befinden.
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Ameisen fast vollig "uninteressant” waren. Es stellt sich die Frage,
worauf diese Unterschiede in der Attraktivitit der Puppen beruhen.
Eine endgiiltige Antwort ist heute noch nicht moglich, doch scheint die
auf MALICKY (1969) zuriickgehende Annahme, daB Unterschiede der
Sekrete der Porenkuppelorgane (PKO) hier eine wichtige Rolle spielen,
die plausibelste Erklarung zu sein. PIERCE (1984) hat hierzu wichtige
Anhaltspunkte geliefert. Auch ihr war eine bemerkenswerte Individuali-
tit der Ameisenattraktivitit der Puppen aufgefallen. Daraufhin wusch
sie einige Puppen unterschiedlicher Attraktivitit und analysierte die
erhaltenen LoSungen. Das Ergebnis war eindeutig: die Proben von den
intensiver betrillerten Puppen enthielten viel mehr Aminosduren als
die von den wenig betrillerten Puppen gewonnenen. Allerdings ist noch
nicht schliissig bewiesen, daB diese Aminosduren wirklich von den PKO
sezerniert werden.

Dennoch kann man zunachst annehmen, daB Unterschiede in der Menge
und Zusammensetzung der PKO- Sekrete die Hauptursache fiir die unter-
schiedliche Attraktivitdat verschiedener Puppen sind. GroBe Puppen haben
vermutlich in der Regel mehr Sekret zu bieten als kleine, und auch
die Qualitat der Nahrung mag hier eine bedeutende Rolle spielen. Auch
der EinfluB des Alters der Puppen und anderer Faktoren ist unklar.
Genauere Untersuchungen stehen noch aus.

Die hohere Attraktivitdt der Puppen unmittelbar vor dem Schliipfen
der Falter hat dagegen sicherlich nichts mit den pupalen Driisen zu
tun. Vielmehr treten aus feinen Spalten und Rissen der Puppenkutikula
schon vor dem eigentlichen Schliipfvorgang geringe Mengen von Ex-
uvialfliissigkeit und Himolymphe aus. Diese sehr eiweiBreichen Fliissig-
keiten sind natiirlich fiir Ameisen als Nahrung hochattraktiv, was auch
durch das intensive Ausfressen der leeren Puppenexuvie deutlich ge-
macht wird. AuBerdem 16st Himolymphaustritt ganz allgemein bei Amei-
sen oft Beuteverhalten aus: Insekten, aus denen Hamolymphe austritt,
sind in der Regel verletzt und daher eine leichte Beute. So wird auch
die in den Versuchen mit schliipfenden Faltern beobachtete Rekrutie-
rung verstandlich.

Interspezifische Unterschiede in der Attraktivitit der Puppen

Noch auffilliger als die Variabilitit 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 vollig
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klar. Sicher ist, daB bei den Lycaenidenpuppen Zuckersekrete keine
Rolle spielen. Solche Sekrete aus dem dorsalen Nektarorgan myrmeko-
philer Blédulingsraupen steigern nidmlich die Attraktivitit der Raupen
erheblich und 16sen massive Futterrekrutierung aus, die durch Ausschal-
tung des Nektarorgans stark unterdriickt werden kann (FIEDLER 1987,
FIEDLER & MASCHWITZ, 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 grundsétzlich
gar kein Nektarorgan haben (FIEDLER, im Druck). Dieser Unterschied
war dhnlich dem zwischen den Puppen beider Arten.

Bei der Suche nach muglichen Organen bzw. deren Sekreten, die als Ursache
fur die unterschiedliche "Beliebtheit” der Puppen bei den Ameisen in Frage
kommen, bleiben lediglich zwei Kandidaten ubrig. Zum einen konnten die Trom-
petenhaare der Lycaena-Puppen irgendeine Substanz abgeben, die die Puppen
fur Ameisen unattraktiv macht. Solche Trompetenhaare gibt es auf den Puppen
der Lycaeninae in grofer Zahl (WRIGHT 1983). Da aber auch Puppen ganz ande-
rer Lycaenidengruppen schon als unattraktiv fUr Ameisen beschrieben wurden
(vgl. MALICKY 1969), ist diese Erklirung wenig wahrscheinlich. Viel plausibler
ist auch hier die Annahme, dad die PKO-Sekrete die Artunterschiede in der
Puppenattraktivitit verursachen.

Meine Arbeitshypothese fiir weitere Untersuchungen ist die folgende:
die innerartliche Variabilitdt der Attraktivitit der Puppen ist hauptsich-
lich auf Unterschiede der Mengen von PKO-Sekreten und der Konzen-
tration der darin enthaltenen, fiir Ameisen interessanten Stoffe (z. B.
Aminosduren) zuriickzufiihren (quantitative Eigenschaften der PKO-Se-
krete), withrend die Unterschiede zwischen verschiedenen Arten dariiber
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 stoBt. Kleine Arten mit niedrigem Nahrungsbedarf wie z.
B. Plagiolepis pygsmaea werden schon auf geringere Sekretmengen mit
Nahrungsrekrutierung reagieren als groBe Ameisenarten. So konnen
Raupen oder Puppen fiir eine Ameisenart als Nahrungslieferant inter-
essant, fiir 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
iber eine Nektarproduktion wie die myrmekophilen Raupen zu verfiigen,
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wiihrend andere Arten weder im Freiland noch im Experiment solche
Vergesellschaftungen eingehen.

Wie auch im Falle der Raupen ist sicherlich die Auslosung von Rekru-
tierungsverhalten bei den Ameisen ein entscheidendes Kriterium fir
das Zustandekommen stabiler Assoziationen von Puppen mit Ameisen.
Ob diese Assoziationen als Symbiosen zu werten sind wie bei den Rau-
pen (FIEDLER & MASCHWITZ 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 (PIERCE
1984). Ob die Puppen aus ihrem Ameisenbesuch einen Schutz vor Para-
siten oder Predatoren erhalten wie die Raupen (PIERCE & MEAD 1981,
PIERCE & EASTSEAL 1986), bleibt zu kldren.

Die Beziehungen von Blédulingspuppen zu Ameisen im Freiland

Bisher bin ich vor allem auf die Schilderung und Interpretation von
Laborexperimenten unter vergleichsweise unnatiirlichen Bedingungen
eingegangen. Die Bedeutung solcher Ergebnisse héangt aber entscheidend
davon ab, ob sich unter natiirlichen Bedingungen &hnliches abspielt.
Um diesen Gesichtspunkt niher zu beleuchten, habe ich die mir vorlie-
gende Literatur iiber myrmekophile Lycaeniden ausgewertet und dabei
speziell die Angaben iiber die Beziehungen der Puppen zu Ameisen be-
riicksichtigt.

Die Literatur liefert leider im allgemeinen nur recht wenige brauchba-
re und verldBliche Angaben. Die meisten Daten gibt es zu solchen Blau-
lingsarten, die als Kleptoparasiten ab einem bestimmten Stadium in
Ameisennestern leben wie die Maculinea- und Lepidochrysops-Arten.
Diese Arten haben aufgrund ihrer auBerordentlichen Lebensweise die
Lepidopterologen besonders fasziniert, und hier liegen tatsachlich die
intensivsten Beobachtungen vor (vgl. THOMAS 1977, HENNING 1983, COT-
TRELL 1984). Auch zu einer Reihe anderer Arten mit ungewdhnlich en-
gen Beziehungen zu Ameisen (z. B. Arten, die in Ameisennestern iiber-
wintern, etc.) gibt es brauchbare Angaben iiber die Orte der Verpup-
pung und das Verhalten der Ameisen an den Puppen. Aber diese obligat
myrmekophilen Arten (d. h. Arten, deren Uberleben im Freiland vollig
von Ameisen abhingt) oder Kleptoparasiten stellen nur einen kleinen
Ausschnitt der gesamten Artenfiille der Lycaenidae dar.

Die Mehrzahl der Lycaenidenarten gehort sicher zu den Gruppen der
fakultativ myrmekophilen (Arten, die im Freiland oft mit Ameisen zu-
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sammenleben, aber nicht vollig von ihnen abhéngen) oder myrmekoxe-
nen Arten (deren Priimaginalstadien normalerweise nicht von Ameisen
besucht werden). Und zu diesen Gruppen gibt es, was die Puppen anbe-
langt, nur wenige, teilweise fragmentarische Angaben. Die Griinde da-
fir 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 Fillen nicht von Ameisen be-
sucht, wodurch die Puppen zweifellos den Lepidopterologen mehr auf-
fallen wiirden. 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 Bldulinge konzentriert haben, kaum gefunden.

Dennoch lassen sich aufgrund der Literaturangaben in Verbindung mit
meinen experimentellen Ergebnissen drei dkologische Gruppen aufstel-
len, was die Beziehungen von Lycaenidenpuppen zu Ameisen anbelangt.
Diese Gruppierung #hnelt vergleichbaren odkologischen Einordnungen,
wie sie bisher von verschiedenen Autoren vornehmlich fiir die Raupen
der Blaulinge durchgefiihrt wurden (WARNECKE 1932/33, BALDUF 1938,
HINTON 1951, HENNING 1983 u. a.).

Gruppe I: "Myrmekoxene Puppen™?

Solche Puppen werden von Ameisen aufgrund ihrer Appeasement-Or-
gane (PKO) nicht angegriffen. Sie sind aber fiir Ameisen unattraktiv
und 15sen bei ihnen keine Rekrutierung aus. Infolgedessen werden die
Puppen nicht regelmiéBig von Ameisen besucht, und alle Begegnungen
mit Ameisen kommen rein zufallig zustande. Die Verpuppung erfolgt —
meist einzeln — irgendwo in der Vegetation oder am Boden.

Gruppe II: "Fakultativ myrmekophile Puppen”

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

' Anlehnung an die Terminologie von KITCHING & LUKE (1985), die solche
Raupen als myrmekoxen bezeichnen, die auBer den PKO keine myrmekophilen
Organe besitzen und nicht mit Ameisen assoziiert sind.
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Die Puppen konnen (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 zufillig dorthin (z. B. bei Verpuppung am Boden unter der Futter-
pflanze, wenn dort ein Ameisennest ist). In manchen Fillen verpuppt
sich die Raupe am Boden und wird erst als Puppe von Ameisen mit
einem Erdpavillon iiberbaut (THOMAS 1983 u. a.).

Gruppe III: "Obligat myrmekophile Puppen”

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

Im folgenden Abschnitt werden fiir alle drei Gruppen die bisher bekann-
ten Vertreter aufgelistet. Die Zusammenstellung ist sicher unvollstdn-
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.

Zur Gruppe | gehtren Synargis brennus und Menander felsina (Riodininae:
CALLAGHAN 1977, 1986), die Miletinen-Gattungen (Unterfamiliengliederung nach
ELIOT 1973) Taraka, Spalgis und Feniseca (COTTRELL 1984), ebenso die Liphyrinen-
Gattung Aslauga (COTTRELL 1984). Vermutlich gehtren die Puppen der meisten
als Larve myrmekoxenen Arten in diese Gruppe, also die Mehrzahl der Mileti-
nae, Lycaeninae, Poritiinae, Lipteninae, einige Theclinae (z. B. die einheimischen
Arten der Gattungen Thecla, Quercusia und Nordmannia) und Polyommatinae.
Selbst einzelne Arten, deren Raupen obligat an Ameisen gebunden sind, wie
der sudasiatische Polyommatine Anthene emolus, sind als Puppen fur Ameisen
ziemlich unattraktiv und werden nur gelegentlich bei Kontakten betrillert, ohne
daB engere Assoziationen entstehen (FIEDLER, unverdffentl.).

Im Gegensatz zu der von MALICEY (1969) geduberten Vorstellung sind Assozia-
tionen von Lycaenidenpuppen mit Ameisen, auch in Nestern oder Pavillons, gar
nicht so selten und keineswegs auf parasitische oder kommensalische Arten
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beschrinkt. Dementsprechend sind eine ganze Reihe von Arten in die Gruppe
II einzuordnen. Zur Gruppe II a gehUren beispielsweise die Theclinen Ja/menus
evagoras (PIERCE 1984), Zesius chrysomallus (HINTON 1951), Hypolycaena erylus
und H philipus (JACOBSON 1912, HINTON 1951) sowie der Riodinine Hamearis
erostratus (SCHREMMER 1978). Unter II b fallen die Polyommatinen Glaucopsyche
lygdamus (TILDEN 1947), Euchrysops malathana (HINTON 1951), Polyommatus bell-
argus und P. coridon (REHFOUS 1939, THOMAS 1983), Lycaeides idas und L. argyro-
gnomon (THOMANN 1901, MALICKY 1961) sowie Plebejus argus (THOMAS 1985),
auberdem die Theclinen Satyrium edwardsii (WEBSTER & NIELSEN 1984) und
Argiolaus julus (HINTON 1951). Vermutlich gehort noch eine Reihe weiterer Ar-
ten hierher, z. B. von den zahlreichen Polyommatinen, deren Raupen regelmibig
in Symbiose mit Ameisen leben und die sich in ameisenreichen Habitaten ver-
puppen. Solche Puppen werden vielleicht deshalb selten gefunden, weil sie sich
in von Ameisen gebauten Erdpavillons o. 4. befinden.

Zur Gruppe IIl gehtrt eine Reihe von Arten, die entweder als Larven parasi-
tisch in Ameisennestern leben oder sich dort zumindest zur Uberwinterung
oder zur Uberdauerung von Trockenzeiten aufhalten. Dazu kommen noch eini-
ge Arten, die als Raupe in Symbiose mit Ameisen leben und sich recht oft in
Nestern verpuppen. Die Uberginge von II a zu IIl sind hier fliebend. Z. B. ge-
hort Plebejus argus nach THOMAS (1985) vielleicht sogar eher zur Gruppe IIL
Im einzelnen sind zu nennen: die parasitischen Arten der Gattungen Maculinea
(ca. 5 Arten) und Lepidochrysops (mindestens 8 Arten), Niphanda fusca (Polyom-
matinae; IWASE 1953, COTTRELL 1984), Acrodipsas illidgei, Orxychaeta dicksoni,
Spindasis takanonis (Theclinae; COTTRELL 1984, IWASE 1953), die Miletinen The-
stor dicksoni, Lachnocnema bibulus (ostafrikanische Populationen: COTTRELL
1984) und der sudostasiatische Allotinus apries (MASCHWITZ et al, im Druck);
die homopterophagen Arten Miletus boisduvali, Thestor basutus u. a. (Miletinae;
ROEPKE 1919, COTTRELL 1984), Shirozua jonasi (Theclinae; IWASE 1953) und Tri-
clema lucretilis (Polyommatinae: HINTON 1951); sowie die als Larve mit Ameisen
in Trophobiose oder lockerer Assoziation lebenden Theclinen-Arten Aloeides
thyra und A dentatis, Poecilmitis lycegenes, Spindasis namaqua (HENNING 1983),
S. iohita, Cigaritis ("Apharitis”) myrmecophila, Anthene wilsoni und A levis (HIN-
TON 1951), einige Ogyris—Arten (PIERCE & ELGAR 1985), die Polyommatinen Taru-
cus theophrastus und T. waterstradti, Catochrysops pandava, Azanus ubaldus
(WARNECKE 1932/33, MASCHWITZ et al. 1985) und der Riodinine Anafole rossi
(Ross 1966).

Sicher ist diese Liste keine vollstindige. Insbesondere aus den tropi-
schen Regionen liegen bisher nur ganz fragmentarische und kaum iiber-
priifte Meldungen vor. Ebenso ist die Literaturauswertung sicher noch
nicht vollstdndig. Und auch die Einordnung mancher Arten ist eher vor-
laufig, da viel zu wenige gezielte Untersuchungen zur Autdkologie von
Lycaenidenarten vorliegen. Erst dann 1@Bt sich aber beispielsweise ent-
scheiden, cb Raupen Ameisennester gezielt zur Verpuppung aufsuchen
und welche Mechanismen dabei beteiligt sind, oder ob derartige Funde
zufillig sind. Auch die Attraktivitit von Puppen fiir Ameisen und das
Problem der Rekrutierung bediirfen noch weiterer Untersuchung.
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Die Evolution der Beziehungen von Bliulingspuppen zu Ameisen

Die vielfdltigen Interaktionen von Lycaenidenpuppen und Ameisen sind
auch vom Blickwinkel der Evolutionsbiologie interessant. Besonders
gilt das fiir 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, KITCHING &
LUKE 1985, DE VRIES et al. 1986, KITCHING 1987 u. a.). Solche Organe
ermoglichen 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 ausiiben, ist betrdchtlich (WARRINGTON &
WHITTAKER 1985, JONES 1987, dort weitere Literatur), und wenn die
Raupen und Puppen diesem Druck entgehen, ist ihr Vorteil entsprechend
groB. Dazu sind die Puppen stark sklerotisiert und walzenformig und
damit schon rein mechanisch fiir Ameisen schwer zu bewaltigen.

Die Abgabe der Befriedungssubstanzen (Aminosduren?) ist natiirlich
fiir die Puppen auch mit "Kosten" verbunden: die entsprechenden Sub-
stanzen stehen fiir die eigene Individualentwicklung nicht mehr zur Ver-
fiigung. 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 schnellstmoglich zu
durchlaufen, groBer als der Vorteil durch myrmekophile Beziehungen,
so ist zu erwarten, daB die Lycaeniden ihre Investition in diese Myrme-
kophilie verringern. Das kann beispielsweise dadurch geschehen, daB
die Menge der PKO-Sekrete verringert wird oder — bei Raupen — die
energieaufwendigen Myrmekophilieorgane (dorsales Nektarorgan, Tenta-
kelorgane) reduziert werden.

Solche Reduktionen kommen in der Tat bei Lycaenidenraupen recht hiufig
vor, so bei Bewohnern von Hochgebirgen oder Hochmooren (Vacciniina optilete,
Agriades glandon [Polyommatinae] u. a: VIEHMEYER 1907, WARNECKE 1932/33).
Auch dann, wenn die bewohnten Habitate relativ ameisenarm sind und die
Chance, mittels Rekrutierung eine feste Ameisenassoziation zu begrUnden,
gering ist, werden Reduktionen der Myrmekophilicorgane beobachtet (sogenann-
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te sekundire Myrmekoxenie einiger paldarktischer Theclinen: Thecla betulae,
Quercusia quercus, Nordmannia pruni etc; s. WARNECKE 1932/33, KITCHING &
LUKE 1985).

Inwieweit derartige "Kosteneinsparungen” auch bei Lycaenidenpuppen vorkom-
men, ist noch nicht bekannt. Zu vermuten ist aber, dab myrmekoxene Puppen
weniger Sekrete abgeben als myrmekophile (s. o). Nach Befunden von PIERCE
(1983) scheint intensiver Ameisenbesuch bei Jalmenus evagoras die Dauer des
Puppenstadiums zu verlingern und die Massenabnahme wihrend der Puppenpha-
se zu vergrbern; in der Folge sollten die Imagines aus ameisenbesuchten Pup-
pen kleiner sein als solche aus nicht betrillerten Puppen. Weitere Untersuchun-
gen hierzu sind erforderlich, um zu kldren, inwieweit es sich bei diesen Befun-
den um ein allgemeineres Prinzip handelt.

Eine andere wichtige Frage ist, ob auBer den PKO weitere pupale Myr-
mekophilieorgane existieren. Dies ist noch unklar, aber es gibt auf den
Puppen eine Fiille von spezialisierten Sekundidrhaaren, deren Struktur
eine Driisenfunktion wahrscheinlich macht. Solche Haare konnten 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 verkniipft. Puppen,
die immer in Ameisennestern leben, éhneln 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 fir die Art der
Beziehungen der Ameisen zu den Larven verantwortlich.

So sind es vor allem wohl spezifische Okologische Erfordernisse, die
dariiber entscheiden, ob Lycaenidenpuppen — ausgehend vom Appease-
ment durch die PKO — entweder in permanente Assoziationen mit
Ameisen durch Rekrutierungsauslosung eintreten oder sogar in Nestern
leben, oder ob sie auf der Stufe des Appeasements verbleiben, even-
tuell sekunddr auch zu ihr zuriickkehren. Interessant in diesem Zusam-
menhang ist, daB der Grad der Puppenmyrmekophilie nicht mit dem
der larvalen Myrmekophilie gekoppelt sein muB.

Viele obligat myrmekophile Arten bzw. Kleptoparasiten verpuppen sich
zwar in den Nestern von Ameisen, doch gilt dies keineswegs immer.
Der siidostasiatische Anthene emolus etwa verpuppt sich meist abseits
der StraBen seiner Partnerameise Oecophylla smaragdina, und die Pup-
pen sind fiir diese Ameisen fast vollig unattraktiv und l6sen keine Re-
krutierung aus (FIEDLER, unverdffentl.). Andererseits konnen die Puppen
myrmekoxener Raupen sehr attraktiv fiir Ameisen sein (Miletus bois-
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duvali: ROEPKE 1919). In den meisten Fillen wird es aber vermutlich
so sein, daB 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 Selektionsdriicken beeinfluBt (KITCHING & LUKE 1985), und
von daher ist eine @hnlich groBe Variabilitdt in der Auspriagung und
Ausgestaltung dieser Beziehungen zu erwarten. Welche Selektionsvor-
teile die Puppen im Einzelfall von den Ameisen haben, ist dabei ein
wichtiger Diskussionspunkt. Klar ist, daB 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 fiir Arten, die
erst zur Verpuppung in Nester gelangen. Ob dagegen Ameisen Feinde
der Puppen von freilebenden Puppen vertreiben konnen, ist eher frag-
lich. Und in der Tat sind die wenigsten freilebenden Puppen bisher als
myrmekophil bekannt geworden, so daB offenbar die Strategie der Myr-
mekoxenie in solchen Fillen die effizientere ist.

Ein letzter Punkt bleibt im unmittelbaren AnschluB daran zu diskutie-
ren: das Verhalten von Ameisen gegeniiber schliipfenden Faltern. Ar-
ten, die sich in Nestern oder Pavillons von Ameisen verpuppen oder
sonst als Puppen von Ameisen permanent besucht werden, miissen fiir
den Schliipfvorgang besondere Schutzanpassungen entwickelt haben.
Offenbar gibt es hier mehrere Wege. Puppen von Anatole rossi werden
2 Tage vor dem Schliipfen fiir Ameisen unattraktiv: die Ameisen verlas-
sen die Puppen, und der Falter kann unbehelligt schliipfen (Ross 1966).
Wahrscheinlich hort die Abgabe der attraktiven Sekrete einfach recht-
zeitig auf. Anders machen es manche kleptoparasitische Arten. Hier
haben die frisch geschliipften Falter eine lockere, lange Beschuppung,
in der sich die Ameisen verbeiBen konnen, 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-
séatzlich nie von Ameisen angegriffen. Vermutlich sind dabei imaginale
Befriedungssubstanzen beteiligt, iiber deren Charakter aber noch nichts
bekannt ist. Schliipfende Falter aus myrmekoxenen Puppen hingegen
sind fir Ameisen willkommene Beuteobjekte (s. die Beobachtungen an
Lycaena tityrus, gleiches gilt fiir junge Imagines von Anthene emolus).
Fiir die Schmetterlinge dieser Arten ist es geradezu lebensnotwendig,
daB beim Schliipfen keine Ameisen anwesend sind.
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So sind die myrmekophilen Beziehungen der Lycaenidenpuppen eingebet-
tet in die vielfdltigen und komplexen Beziehungen der Raupen wie auch
der Imagines dieser Schmetterlingsgruppe zu Ameisen. Viele Aspekte
dieser Beziehungen (Physiologie, chemische Okologie, Morphologie etc.)
sind heute noch gar nicht oder nur ansatzweise bearbeitet und verstan-
den. Dieser Artikel soll daher nicht nur den gegenwirtigen Wissens-
stand und einige neue experimentelle Ergebnisse referieren, sondern
auch zu weiteren Beobachtungen und Untersuchungen anregen.
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ENTOMOLOGISCHE NOTIZ

Fund einer Raupe von Cucullia verbasci (Lep., Noctuidae)
auf Buddleja in Sudfrankreich

Wihrend eines Besuches bei meinem Freund und Kollegen Dr. Claude LEMAIRE
in Gordes im Departement Vaucluse in der Provence Anfang Mai 1987 fand
ich in seinem Garten eine halberwachsene Raupe einer Cucullia auf einer
Jungpflanze von Buddleia (Buddleja sp) in etwa 1 m Hohe. Weitere Raupen
waren keine zu finden. Die Raupe entwickelte sich gut, auch spiter in Frank-
furt auf stidtischer verwilderter Buddleja davidii, und verpuppte sich bald. Der
Falter schlupfte, vorgetrieben, am 8. 4. 1988 und befindet sich in meiner Samm-
lung. Diese Futterpflanze ist fur eine sonst bekannterweise nur an Scrophularia-
ceae, speziell Verbascum- selten auch Scrophularia-Arten, fressende Cucullienart
zumindest ungewthnlich. In der mir vorliegenden Literatur findet sich auch
nur bei BERIO (1985, Fauna d'ltalia 22, Lepidoptera, Noctuidae I) eine Angabe fur
Italien von "Buddlaca” (= Buddieja) globosa. Die Pflanzengattung Buddleja wird
in neuerer Literatur (z. B. ROTHMALER 1976, Exkursionsflora, Gefibpflanzen, 8.
Aufl) in einer eigenen Familie Buddleaceae in der Ordnung Scrophulariales
gefuhrt. Die vergleichsweise nahe Verwandtschaft mit Scrophularia wird noch
durch die ahnliche Textur der Blitter (wollig behaart) und dhnliche Standortan-
spruche (sonnig, thermophil) unterstutzt, wodurch es offenbar unserer einheimi-
schen Eule mtglich wurde, sich auf eine neue Futterpflanze exotischer Herkunft
(Asien bzw. Nordamerika) aus einer anderen Pflanzenfamilie umzustellen. Es
wire interessant festzustellen, ob Cucullia verbasci auch in Mitteleuropa gele-
gentlich auf Buddleia gefunden wird, oder ob es sich dabei um eine rein medi-
terrane Erscheinung handelt. Auch wiren Beobachtungen an anderen Arten der
Gattung Cucullia Uber abweichende Futterwahl interessant.

Dipl-Biol. Wolfgang A. NXssiG, Schumacherstrafe 8, D-6052 Muhlheim 3
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