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Prisoziale Verhaltensweisen bei Pflanzenwespen
(Hymenoptera: Symphyta)

Hubert PSCHORN-WALCHER

Abstract: Presocial behaviour in sawflies occurs in 6 out of the 14 known Symphytan
families (i.e. Argidae, Pergidae, Diprionidae, Tenthredinidae, especially Nematinae,
Pamphiliidae and Megalodontidac). It is largely restricted to the occurrence of conspicuous larval
aggregations which form from eggs deposited in discrete clusters. Most feeding colonies persist
during the entire larval period. A few exotic species of Argidac and Pergidac aggregate also
when preparing to pupate, spinning a communal cover for their collective cocoons.

Females of some neotropical Argids and Australian Pergids, of Cephalcia isshikii in Japan, as
well as of the alpine Nematine species, Pikonema itoi, exhibit subsocial parental care by staying
with the egg clusters until they hatch. They straddle the eggs and display a variety of defensive
behaviours. In some cases they even protect the young larvae, and guide them when changing the
leaves.

The potential advantages of group living in sawflies (thermoregulatory benefits improving
development; social facilitation, spreading of risks of predation; amplification of defense
reactions) and its possible disadvantages (easier transmission of disease; increased
conspicuousness) are discussed, based upon own data and a review of the literature.
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Einleitung

Ein hochentwickeltes Sozialverhalten, wie wir es von den sogenannten eusozialen Insekten
kennen, ist an drei Voraussetzungen gebunden: (1) an ein Uberlappen der Generationen, wo-
durch ein langerfristiges Zusammenleben der Weibchen mit ihren Kindern und Enkeln (in
einem gemeinsamen Nest) moglich wird; (2) an die nachfolgende Herausbildung einer
kooperativen Brutpflege, bei der die langlebigen Weibchen die Eiablage iibernehmen, wéhrend
sich ihre Nachkommen der Pflege und Aufzucht ihrer Geschwister und der Verteidigung und
VergroBerung des Nests widmen; und schlieBlich (3) - im Gefolge dieser Arbeitsteilung - an
das Entstehen steriler Kasten (Arbeiterinnen, Soldaten), welche altruistisch auf ihre eigene
Fortpflanzung verzichten und sich voll in den Dienst des Staates stellen.

Zu diesen eusozialen Insekten zihlen vor allem die Termiten sowie die staatenbildenden
Hymenopteren (alle Ameisen, viele Bienen und Wespen). Bei den anderen aculeaten
Hymenopteren - beispielsweise bei Eumeniden oder verschiedenen Apoidea-Familien - finden
sich aber unterschiedlich weit entwickelte Vorstufen eusozialen Verhaltens, wobei nur
hochstens ein oder zwei der genannten Charakteristika sozialer Insekten ausgepragt sind. In
Anlehnung an WILSON (1971) und EICKWORT (1981) werden solche auf frithen Stadien der
Soziogenese stehengebliebene Arten als prisozial bezeichnet. Hierzu zahlen auch schon Arten,
deren Angehorige sich zu Aggregationen zusammenfinden sowie solche, die neben einer einfa-
chen Brutvorsorge eine Brutfiirsorge oder Brutpflege betreiben, also Verhaltenselemente auf-
weisen, die an der Basis zur sozialen Entwicklung stehen.

Solche erste Vorstufen prisozialen Verhaltens finden sich nicht nur bei den hoheren aculeaten
Hymenopteren, sondern auch - was weniger bekannt ist - bereits bei verschiedenen Gruppen




der primitiven Unterordnung der Pflanzenwespen (Symphyta), die vor allem von den Blatt-
wespen dominiert wird. Hierauf soll im Folgenden niher eingegangen werden.

Vorbedingungen zum Leben in der Gemeinschaft

Soziales Leben setzt Geselligkeit voraus, d.h. das Zusammenbleiben und Zusammenleben mit
anderen Artgenossen in einem Verband (Aggregation). Bei prasozialen Pflanzenwespen sind
nur zwei Typen solcher Zweckgemeinschaften bekannt:

(1) Geschwisterverbande, bei denen die aus einem Eigelege stammenden Larven tber lingere
Zeit zusammenbleiben, die Griinderweibchen sich aber nicht um ihre Nachkommenschaft
kiitmmern und meist bald nach der Eiablage absterben. Voraussetzung sind also in der Regel
konzentrierte Eigelege, wobei die Larven nach dem Schliipfen gemeinsam in Kolonien fressen
und unter Umsténden auch noch im Puppenstadium durch die Bildung von Gemeinschaftsko-
kons aggregiert bleiben kénnen.

(2) Familienverbénde, bei denen das Weibchen nach der Eiablage beim Gelege oder sogar
noch bei den Junglarven verbleibt. Hier liegt eine echte Brutfiirsorge vor, bei der das Weib-
chen seine Nachkommen bewacht und verteidigt. Voraussetzung ist wiederum eine zeitlich
und rdumlich konzentrierte, meist auf ein einziges Gelege beschrinkte Eiablage, sowie zusitz-
lich eine verlingerte Lebensdauer der Weibchen.

Aggregierte Eiablage

Die tiberwiegende Mehrheit der Pflanzenwespen legt die Eier einzeln und verstreut, meist auf
mehrere Futterpflanzen verteilt, ab. Die Larven fressen isoliert, entwickeln sich also solitar.
Demgegeniiber gibt es zahlreiche Symphyten-Arten aus verschiedenen Familien, welche ihre
Eier gezielt in einem groBeren oder mehreren kleineren Gelegen deponieren. Ein einziges
Blattwespenweibchen legt dabei im Durchschnitt zwischen 50-150 Eier ab, einige Arten auch
mehr. Verbreitet ist die aggregierte Eiablage vor allem in den Familien Argidae, Pergidae und
Diprionidae; bei den Tenthredinidae speziell in der Subfamilie Nematinae und ferner bei den
Gespinstblattwespen der Familien Pamphilidae und Megalodontidae.

Von den etwa 20 heimischen Arge-Arten legt rund ein Drittel die Eier geklumpt ab, darunter
die beiden Rosen-Nihfliegen A. ochropus und A. pagana. Auch etliche nordamerikanische und
ostasiatische Arge-Arten gehoren dem gregidren Typus an. Aggregierte Eiablage wurde auch
bei mehreren siidamerikanischen Arten aus den Gattungen Dielocerus, Pachylota, Themos und
Sericoceros nachgewiesen (SMITH 1992). Bei den Pergiden der australischen Faunenregion
sind geklumpte Eiablagen bei Vertretern mehrerer Gattungen (Perga, Pseudoperga,
Lophyrotoma, Pterygophorus, Philomastix, Pteryperga, Cladomacra) bekannt; ebenso von
einigen Arten der neotropischen Faunenregion aus den Gattungen Perreyia, Haplostegus und
Szyzygonia (MACDONALD & OHMART 1993, SMITH 1990). In der Familie der Diprionidae sind
mindestens 6 von etwa 20 europdischen Arten gregir, darunter die wichtigen Forstschiadlinge
Diprion pini und Neodiprion sertifer; ebenso eine Reihe von nordamerikanischen und ostasia-
tischen Arten (PSCHORN-WALCHER 1982). In der GroBfamilie der Tenthredinidae sind Arten
mit aggregierter Eiablage in der artenreichen Unterfamilie der Nematinae zahlreich vertreten,
z.B. in der Gattung Trichiocampus, Hemichroa, Pristiphora, Craesus, Nematus, Pikonema,
dhnliches gilt fiir die asiatischen und nearktischen Arten dieser Unterfamilie. Gehiufte Eiabla-
gen sind schlieBlich auch von einigen Vertretern der Familie Pamphiliidae und Megalodontidae
bekannt, z.B. von mehreren Cephaicia- und Acantholyda-Arten auf Fichten und Kiefern sowie
von Neurotoma-Arten auf Laubholzern (PSCHORN-WALCHER 1982). Eigelege in Portionen
von jeweils 2-7 Eiern wurden auch von Megalodontes cephalotes (=M. klugii) auf den Fie-
derblattern von Laserkraut nachgewiesen (PSCHORN-WALCHER 1990).
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Larvenkolonien

Das Ausschliipfen aggregierter Eigelege erfolgt meist innerhalb kurzer Zeit. Bei Perga affinis
bohren sich oft nur ein oder zwei Larven durch die Epidermis und die anderen Junglarven be-
nutzen dann dasselbe Schlupfloch (CARNE 1962). Die Junglarven sammeln sich schlieBlich in
unterschiedlichen FraBgesellschaften.

Argiden- und Pergiden-Larven fressen oft hintereinander aufgereiht am Blattrand (z.B. unsere
heimischen Arge-Arten) oder in einer Doppelreihe von beiden Blattseiten aus (z.B. Perga
affinis). Bei der siidamerikanischen Themos olfersii bewegen sich zwei Larvenreihen am
Blattrand aufeinander zu. Wenn die beiden vorderen Larven zusammenstofien, so machen sie
Platz fur ihren Hintermann und stellen sich am Ende ihrer Reihen wieder an (Dias 1975).
Gregire Diprioniden an Kiefern fressen die Nadeln von der Spitze her, wobei sich bis zu acht
Erstlarven rund um den Nadelstumpf versammeln; diese Zahl reduziert sich mit zunehmender
Larven- und Kopfkapselgrofie, bis spater nur mehr zwei Altlarven an den gegeniiberliegenden
Nadelkanten fressen (GHENT 1960). Viele gregire Nematinen fressen zunichst kleine Locher
in die Blattspreite und sitzen rittlings am Lochrand. Andere Junglarven kommen hinzu und
erweitern die FraBlocher; die dlteren Larvenstadien fressen spater hintereinander aufgereiht am
Blattrand. Nadelbewohnende Arten (z.B. die groB3e Larchenblattwespe Pristiphora erichsonii)
fressen als Junglarven am gleichen Kurztrieb, verteilen sich aber spiter auf mehrere benach-
barte Nadelbiischel (PSCHORN-WALCHER 1982). Einen Sonderfall stellen die Larven von
Trichiocampus grandis (=T. viminalis) dar, die zunichst - rosettenformig die Képfe zusam-
mensteckend - einen Schabefral auf den Pappelblittern beginnen. Die Altlarven fressen dann,
in streng paralleler Ordnung auf der Blattspreite sitzend, das Blatt vom Rand her kahl. Gregire
Pamphiliidae und Megalodontidae bauen eng aneinanderliegende Gespinstrohren und Gemein-
schaftsgespinste. In den ilteren Stadien sammelt sich oft der Kot in diesen Gespinsten. Es
bilden sich entlang der Zweige herabhidngende Kotsicke, wie z.B. bei der groflen Fichten-
Gespinstblattwespe Cephalcia abietis, einem Dauerschadling vieler Fichtenwilder (PSCHORN-
WALCHER 1982).

Manche Symphyten-Arten sind nur in jingeren Stadien gregir, spiter zerstreuen sich die
Larven und fressen solitir weiter. Dies gilt z.B. fiir unsere grof3e Zirben-Buschhorn-Blatt-
wespe Diprion similis, deren Larven sich spitestens im 3. Stadium vereinzeln, fiir Arge
humeralis auf Gift-Sumach in Nordamerika bzw. fiir Prerygophorus-Larven (Pergidae) in
Australien. Auch bei vielen permanent kolonialen Arten spalten die Larvenfamilien sich
zunehmend in kleinere Gruppen auf. Dies ist z.B. bei den Diprioniden Gilpinia socia und
Microdiprion pallipes der Fall, wihrend die Frakolonien von Diprion pini und Neodiprion
sertifer sich nur wenig teilen. Am gleichen Ast fressende Kolonien konnen auch zusammen-
wandern, wodurch es bei den letztgenannten Diprioniden, aber auch bei Argiden und Pergiden,
zur Bildung von Superkolonien mit mehreren hundert Larven kommen kann.

Im Gegensatz zu solitiren Blattflichen-Fressern weisen gregire Blattrandfresser - dhnlich wie
solitire Blattrandfresser und Blattminierer - hohe FraBaktivititsraten auf. Sie fressen Tag und
Nacht, nur unterbrochen von kurzen Ruhepausen, und erreichen so tdgliche FraBzeiten von
15-20 Stunden, oft verbunden mit hohen Konsumptions- und Wachstumsraten. Auffallend ist
dabei das synchrone Fressen der Koloniemitglieder. Stellt eine Larve bei Stérung den Fraf ein,
tun die iibrigen alsbald dergleichen, und wird spéter eine Larve wieder aktiv, folgen die
anderen umgehend nach, wie langfristige Videoaufnahmen von Arten wie Nematus
Jerrugineus oder Craesus septentrionalis gezeigt haben (HEITLAND & PSCHORN-WALCHER
1993). Demgegeniiber fressen die Larven von Perga affinis nur nachts und sammeln sich
tagsiiber in Ruhekolonien zunachst am Blatt, spiter, als Altlarven, in einem groBen Kniuel am
Stamm. Die Larvalentwicklung erfolgt hier wihrend des australischen Winterhalbjahres und
erstreckt sich oft iber 6-8 Monate (CARNE 1962). Lingere Ruhephasen - vor allem bei
ungiinstiger Witterung - sind auch von einigen Argiden und Diprioniden bekannt.
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Bei der Wanderung vom FraB- zum Ruheplatz oder von einem kahlgefressenen Baum zum
anderen, sowie bei der Abwanderung der Altlarven von Perga affinis zur Verpuppung im
Boden, iibernimmt eine Larve die Fithrung und die nachfolgenden halten engen physischen
Kontakt mit dem Anfiithrer und untereinander, in dem der Vordermann mit der sklerotisierten
Abdomenspitze stindig den Kopf des Hintermannes ertastet. Solche Wanderungen im Ginse-
marsch sind auch von anderen Pergiden und tropischen Argiden bekannt. Isolierte Larven von
Perga affinis klopfen regelmiBig auf das Blatt, worauf die Kolonie mit dhnlichen Vibrationen
antwortet und so die Einzelganger wieder Anschluf an ihre Fraflgruppe finden (CARNE 1962).
Eine dhnliche Kommunikation durch Vibrationssignale wurde kiirzlich bei der Nematine
Hemichroa crocea festgestelit. Die Larven kratzen mit einem Zahnchenkranz am Abdome-
nende horbar iber die Blattoberfliche. Diese Substratstridulation erfolgt besonders hiufig,
wenn Larven ein noch unbefressenes Blatt besiedeln und den Rest der Kolonie zu dieser
gunstigen Futterquelle locken wollen. Das periodische Kratzen dient dann offenbar dem weite-
ren Zusammenhalt der Kolonie; seine Frequenz nimmt stark ab, sobald das Erlenblatt weitge-
hend abgefressen ist und die Larven auf die Suche nach einem frischen Blatt gehen
(HOGRAEFE 1984).

Ahnlich wie viele solitire Arten weisen gregir lebende Symphytenlarven unterschiedliche,
hiufig jedoch stiarker entwickelte und effektivere Verteidigungsmechanismen gegeniiber
Pridatoren und Parasitoiden auf. In erster Linie sind hier physische Abwehrbewegungen, oft
gekoppelt mit der Abgabe von flissigen oder gasformigen Abwehrstoffen (Allomonen) durch
den Mund oder durch eigene Wehrdriisen, zu nennen. Die Larven von Kiefern-Buschhomn-
Blattwespen erbrechen bei Stérung einen Tropfen aus Harz-Terpenoiden, die sie in Divertikeln
des Vorderdarms gespeichert haben. Dabei biegen sie Kopf und Vorderkorper ruckartig
zuriick und stellen oft auch das Abdomenende hoch, nehmen also die typische U- formige
Abwehrhaltung der Diprionidae ein (PROP 1960). Pergidenlarven speichern essentielle
FEucalyptus-Ole aus der Nahrung, heben ebenfalls den Kopf an und geben einen viskosen
Tropfen durch den Mund ab, wenn sie gestért werden. Die Junglarven von Perga affinis
sammeln sich wihrend ihrer Ruhephasen in einem rosettenformigen Kniuel auf dem Blatt, die
Kopfe alle nach aufen gewandt, moglicherweise eine weitere Form von gregidren Abwehrver-
halten, das als Cycloallexy auch von anderen Insekten beschrieben wurde (JOLIVET et al.
1990).

Hoch entwickelt ist auch das Abwehrverhalten vieler Nematinae, deren Larven ausstiilpbare
Duftdriisen zwischen den abdominalen Stummelbeinen aufweisen. Diese Driisen sind bei
manchen gregiren Arten auffallend groB3 (z.B. bei Craesus septentrionalis, Nematus pavidus,
N. melanaspis, Pristiphora erichsonii, P. testacea). Zusitzlich weisen manche Arten eine
aposematische Schreckfirbung auf. Die abgegebenen charakteristischen Duftstoffe sind
chemisch sehr variabel (Benzaldehyd, oxygenierte Monoterpene, Acetate etc.) und wirken vor
allem gegeniiber Insekten (Ameisen, Parasitoide) abschreckend. IThre Wirkung wird durch die
Nematinen-typische Schreckstellung irritierter Larven verstérkt, die synchron das Abdomen S-
formig hochrecken und damit schnippende Abwehrbewegungen ausfiihren (BOEVE &
PASTEELS 1985). Ahnliche Schreck- und Abwehrreaktionen sind auch von verschiedenen
Argiden, z.B. von unseren gregiren Arge-Arten bekannt. Sie besitzen ebenfalls abdominale
Driisen, die aber, im Gegensatz zu den Nematinen, nicht ausstiilpbar sind. Auch von Pergiden
ist ein ahnliches Verhalten (z.B. bei Haplostegus) beschrieben worden (CODELLA & RAFFA
1993).

Aggregierte Kokons

Nach Abschluf} der Larvenentwicklung zerstreuen sich die FraBkolonien gregarer Blattwespen
und die Larven wandern meist einzeln ab, um sich geeignete Plitze fiir das Einspinnen in
einem Kokon und die Verpuppung zu suchen. Bei mehreren exotischen Argiden und Pergiden
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wandern die Altlarven gemeinschaftlich ab und bleiben beim Einspinnen zusammen, um ihre
Kokons eng aneinanderliegend in einem unregelmiBigen Kniuel oder nach einem regelmiBi-
gen Wabenmuster anzufertigen (siche Abb. 35 bei SCHEDL 1991).

Am besten untersucht ist die aggregierte Kokonbildung von Dielocerus formosus und D. diasi
auf dem Stamm und groBeren Asten ihrer Futterpflanzen (CURTIS 1844, DIAS 1976). Nach
Anfertigung einer harten, gemeinsamen AuBenhiille und einer darunterliegenden Schwamm-
schicht werden die Einzelkokons bienenwabenartig aneinanderstoBend gesponnen. Ein solches
rund-ovales Kniuel von 5-20 cm Ausdehnung kann bis zu 500 Kokons, also die Nachkommen
von mehreren Weibchen, beherbergen. Die Imagines von D. diasi schliipfen nach 3-4 Wochen
(innerhalb weniger Tage), doch konnen die Kokons auch 2-3 Jahre in Diapause tiberliegen. Ein
dhnliches Verpuppungsnest wurde bei Digelasinus diversipes gefunden, Klumpen von
Gemeinschaftskokons, jedoch ohne AuBenhiille, sind von Sericoceros krugii und von
Pachylota audouinii beschrieben worden (SMITH 1992).

Bei Perga affinis wandern die Altlarven eines Eucalyptus-Baumes oft in Form eines riesigen
Heerwurms in den Boden ab. Dort werden zylindrische Gemeinschafiskokons gesponnen, die
durch den Druck des Erdreichs eine hexagonale Form annehmen und so einer Bienenwabe
gleichen. Ahnlich wie bei D. diasi konnen auch die Eonymphen von P. affinis bis zu 3 Jahre
im Kokon iiberliegen (CARNE 1962). Auch bei einer siidamerikanischen, nicht niher bestimm-
ten Pergiden-Art wurde ein geschlossen iiber den Boden kriechendes Kniuel von Altlarven
beobachtet (SMITH 1990).

Brut-Vorsorge und -Fiirsorge

Praktisch alle Pflanzenwespen - ob solitir oder gregir - sorgen fiir ihre Brut auf mehrfache
Weise vor. Erstens legen die Weibchen in der Regel nur auf die richtigen Pflanzen ab, d.h. auf
solche, an denen sich die Larven erfolgreich entwickeln konnen. Dies ist bei Symphyten
besonders wichtig, da etwa 70% der europiischen Arten monophag, als Nahrungsquelle also
auf eine einzige Pflanzengattung spezialisiert sind. Bei manchen Gruppen (z.B. Diprionidae,
Argidae, Nematinae) liegt der Anteil monophager Arten noch deutlich hoher (HEITLAND &
PSCHORN-WALCHER 1993). Bisher ist nur ein Ausnahmefall bekannt (Macrophya apicalis in
Japan: Eiablage an Galium, Fral an Sambucus) (OKUTANI 1956). Zweitens suchen die Weib-
chen meist Standorte und Eiablageplitze mit entsprechendem Mikroklima, um den Nachkom-
men glinstige Umweltbedingungen zu bieten. Drittens werden die Eier der Blattwespen -
worauf der englische Name sawflies (Sigewespen) hinweist - in der Regel in einen Schlitz
oder eine Tasche im Pflanzengewebe eingeschoben und so im Blatt, seltener in einer Knospe,
im Trieb, Stengel oder Holz versenkt, wo sie vom Austrocknen geschiitzt sind. Einige
Nematinen und Gespinstblattwespen mit reduzierten Legesigen legen ihre Eier nur oberflach-
lich (bei gregidren Arten meist plattenformig) auf Blitter oder Nadeln ab.

Manche Arten priparieren vorher den Ort der Eiablage, um diese zu erleichtern und/oder um
den Embryonen bessere Entwicklungsmoglichkeiten zu bieten. So schaben die Weibchen
einiger Pergiden zunichst die oberflachliche Wachsschicht der Eucalyptus-Blatter grofiflachig
ab, bevor sie ihr kompaktes Eigelege im Blatt versenken (CARNE 1962). Die Weibchen
mancher Diprioniden schneiden die Kiefernnadeln basal an, um deren Harzkanile zu inaktivie-
ren. Die Eier werden dann in einer Reihe distal von diesen ,,pre-slits“ abgelegt. Solche Nadel-
manipulationen wurden in den USA vor allem bei einer im Frithjahr und Sommer aktiven
Neodiprion-Art beobachtet, wenn der HarzfluB besonders stark war, selten hingegen bei einer
Art, die erst im Herbst ablegte und deren tiberwinternde Eier kaum darunter zu leiden hatten
(MCCULLOUGH & WAGNER 1993). Ebenso ist von einigen Halmwespen bekannt, daB3 die
Weibchen vor der Eiablage eine Serie von tiefen Einschnitten in den Zweig ausfiihren, bevor
sie den zentralen Eischlitz schneiden (z.B. Syrista parreyssii an Damaszener-Rosen)
(SCHEIBELREITER 1973). Auch hier durften dhnliche Motive im Spiel sein.
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In der Regel kiimmern sich die Weibchen der Pflanzenwespen nicht weiter um ihre Eigelege,
sondern sterben bald nach der Eiablage ab. Bei einigen gregiren siitdamerikanisch-karibischen
Argiden sowie bei etlichen Pergiden aus Australien und Brasilien, und neuerdings bei einer
mitteleuropaischen Nematinen-Art und einer japanischen Cephalcia-Art, wurden jedoch
langlebige Weibchen beobachtet, die beim aggregierten Gelege verbleiben, um die Eier zu
bewachen und zu verteidigen. In manchen Fillen wird diese echte Brutfiirsorge noch auf die
Junglarven, seltener auf éltere Stadien, ausgedehnt, so da38 Familiengemeinschaften entstehen,
in denen die Miitter lingere Zeit mit ihren Nachkommen zusammenleben.

Ein solches prisoziales Verhalten wurde schon 1844 durch CURTIS in Brasilien bei der Argide
Dielocerus formosus beschrieben und in neuerer Zeit ebendort an den verwandten Arten D.
diasii und Themos olfersii niher untersucht (DIAS 1975, 1976). Erstere Art legt ihre Eier in
einem oder mehreren Gelegen auf die Fiedern eines Blattes ab und bezieht dann am Blattstiel
oder Blattgrund strategisch Stellung (siche Abb. 42 bei SCHEDL 1991), um durch lautes
Summen oder Angriffsdrohungen Feinden, aber auch konspezifischen Weibchen, den Zugang
zu den Gelegen zu blockieren. T. olfersii-Weibchen bleiben - nach Bruthennenart - direkt iiber
ihrem einzigen Gelege sitzen und fithren bei Stérungen oder Anniherung von Feinden eben-
falls verschiedene Abwehrbewegungen aus. Bei beiden Arten leben die Weibchen nach der
Eiablage noch etwa 3-4 Wochen, so daB sie oft auch noch die am Blattrand fressende Junglar-
ven-Kolonie bewachen kénnen. Bei I. olfersii wurde auch mehrfach beobachtet, wie die
Weibchen mit ihren Nachkommen auf ein frisches Blatt umsiedelten. Nur wenige der durch
eine Warnfirbung als ungenieBbar gekennzeichneten Weibchen wurden wihrend der Brutzeit
gerdubert, und auch die Mortalitit der bewachten Eier war mit etwa 7% gering. Ahnliche
BrutfiirsorgemafBnahmen sind auch von anderen neotropischen Argiden (Sericoceros krugii,
Digelasinus diversipes und Pachylota audouinii) bekannt (SMITH 1992).

Bei den Pergiden wurden vor allem zwei Philomastix-Arten naher untersucht, die in Australien
an Rubus fressen. Ihr Verhalten gleicht weitgehend jenem der eben besprochenen Argiden
(MACDONALD & OHMART 1993). Eine Bewachung der Eigelege ist auch bei Preroperga
galla, Pseudoperga sp., sowie bei den fligellosen Weibchen zweier detritophager
Cladomacra-Arten nachgewiesen. Bei C. faoi beteiligen sich moglicherweise sogar die geflii-
gelten Minnchen an der Bewachung der unter morscher Rinde abgelegten Eier (SHINOHARA
1986). Ferner ist bei einer sidamerikanischen Pergiden-Art (Szyzygonia cyanocephala) Brut-
fiirsorge beobachtet worden (SMITH 1990).

Erstmalig konnte auch bei einer Nematinen-Art, deren Larven in den Osterreichischen Alpen
gesellig auf Lirchen fressen, ein analoges Verhalten beobachtet werden. Die Weibchen von
Pikonema itoi (auch unter Pachynematus itoi gefuhrt) blieben bis zum Schliipfen der Larven
auf dem Kurztriebbiischel sitzen, in dessen Nadeln sie etwa 50-60 Eier abgelegt hatten. Wurde
ein Weibchen vom Ast geschiittelt, so kletterte es im Zuchtkifig umgehend wieder zum
Gelege zuriick. In der Obersteiermark haben wir einmal im Freiland ein Weibchen mit abge-
spreizten Fliigeln iiber den Eiern sitzend angetroffen (PSCHORN-WALCHER & ZINNERT 1971).
Auch fiir die japanische Fichten-Gespinstblattwespe Cephalcia isshikii sind nunmehr iltere
Angaben iber eine Bewachung der Eigelege durch die Weibchen bestitigt worden. Somit
gehoren auch die Pamphiliidae zum Kreis jener Pflanzenwespen-Familien, bei denen eine echte
Brutpflege nachgewiesen ist (MAETO & YOSHIDA 1988, KUDG, MAETO & OZAKI 1992).

Vor- und Nachteile gregéirer Entwicklung

Die Entwicklung prisozialer Verhaltensweisen bei mindestens sechs der 14 rezenten Blattwes-
penfamilien spricht dafir, daBB8 das Leben im Geschwister- oder Familienverband Selektions-
vorteile gegeniiber solitarer Entwicklung haben muB, welche die Nachteile eines Zusammenle-
bens ,,in der Masse“ mindestens aufwiegen. Solche Vorteile ergeben sich: (1) aus physiologi-
schen Griinden, (2) aus den sogenannten Gruppeneffekten (soziale Stimulation und Koopera-
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tion), (3) aus einer groBeren Risikostreuung sowie (4) einer besseren Feindabwehr im Larven-
Verband, teilweise unter Mithilfe der Mutter.

Gregires FraBBverhalten beschleunigt bei zahlreichen Insektenarten (Heuschrecken, Wanzen,
Schmetterlinge) die larvale Entwicklung. Durch gegenseitige Stimulation kommt es zum
synchronisierten, permanenten FraB der einzelnen Koloniemitglieder und so zu hohen
Konsumptions- und Wachstumsraten, wie HEITLAND & PSCHORN-WALCHER (1993) auch fiir
mehrere Blattwespenarten zeigen konnten. Eine besonders krasse Wachstumsbeeinflussungen
trat bei den Larven der Ebereschen-Blattwespe Pristiphora geniculata zu Tage. Experimentell
vereinzelte Junglarven wuchsen kaum weiter, hauteten sich aber ein- bis zweimal, so daB sie
zwar grofle Kopfe, aber nur einen winzigen Korper aufwiesen. Sie starben nach spitestens 19
Tagen im 3. Stadium ab, wahrend zur gleichen Zeit gregire Larven bereits zum Kokonspinnen
abwanderten (EICHHORN & PSCHORN-WALCHER 1978). An der beschleunigten Entwicklung
gesellig fressender Larven konnte auch eine bessere Thermoregulation (geringerer Wirmever-
lust in der Aggregation) beteiligt sein, wie Messungen an Perga affinis ergeben haben
(SEYMOUR 1974).

Das Ausschliipfen der Junglarven von Perga affinis durch ein gemeinsames Ausbohrloch
sowie das kooperative Einbohren der Altlarven zur Verpuppung im Boden wirken sich
ebenfalls vorteilhaft aus. Freilandbeobachtungen haben gezeigt, daf3 Eigelege mit weniger als
10 Eiern nur eine Uberlebensrate von 34% aufwiesen, im Gegensatz zu 57% in solchen mit
mehr als 30 Eiern. Ahnliches galt fiir das Eindringen in den Boden (14.7% erfolgreich in
Gruppen unter 30 Larven, hingegen 91.3% in solchen iiber 450 Larven), sowie fiir das
Uberleben der Larven in Abhiingigkeit von der KoloniegroBe. Bei 6 kleinen Einzelkolonien
(13-48 Larven) waren nach 15 Wochen FraBzeit noch 41.8% der Individuen am Leben; in 6
grofen Superkolonien (75-275 Larven) iiberlebten aber 83.6% (CARNE 1969). Demgegeniiber
konnte ADACHI (1981) in Japan bei der gregiren Rosenblattwespe Arge nigrinodosa keine
Abhingigkeit der Mortalitit von der Koloniegrof3e nachweisen; ebenso keine liangere Ent-
wicklungsdauer von isoliert aufgezogenen Larven.

Ausfihrliche Studien zu diesem Themenkomplex liegen von Diprioniden vor. Eigene Freiland-
Untersuchungen (PSCHORN-WALCHER & EICHHORN 1973) an 89 Ausgangsgelegen von
Neodiprion sertifer ergaben, daB die Uberlebensrate in groBen FraBkolonien (mehr als 60
Larven) mit 58.2% deutlich héher war, als in mittleren (35-45%) und besonders kleinen
Fraf3gruppen (weniger als 10 Larven), in denen nur 24% die Larvalentwicklung erfolgreich
abschlossen. Kleine Kolonien starben oft vollstindig ab. Die Ergebnisse decken sich gut mit
jenen von LYONS (1962), der in Kanada bei grolen Kolonien von Neodiprion swainei eine
Uberlebensrate von 61-67% ermittelte, hingegen nur von 37% in Kolonien unter 20 Larven.
Ein dhnlicher Trend zeigte sich in den Laborversuchen von GHENT (1960) an Neodiprion
pratti banksianae in Kanada bzw. von NAKAMURA (1980a,b) an japanischen Neodiprion
sertifer, in denen die Larven einzeln oder in kleinen bis mittleren Gruppen aufgezogen wurden.
NAKAMURA fand zudem eine um etwa 20% verlingerte Entwicklungszeit bei solitiar gehalte-
nen Larven, wihrend GHENT keine solche Wachstumsverzogerung nachweisen konnte.
Demgegeniiber konnten KNERER & KALIN (1977) bei Experimenten mit Neodiprion pratti
keinen positiven Gruppeneffekt erzielen, wohl aber eine um 30% langere Entwicklungsdauer
bei isolierten Larven. Hingegen war bei Neodiprion lecontei die Mortalitit in FraBgruppen mit
10 Larven deutlich geringer, als in solchen mit nur 1-4 Individuen, wahrend die Wachstumra-
ten nicht verschieden waren.

Die erhohte Sterblichkeit - vor allem der Junglarven - in individuenarmen Larvenfamilien
wurde von GHENT (1960) darauf zurickgefiilhrt, daB nur wenige frisch geschliipfte
Diprioniden-Larven in der Lage wiren, die harten Kiefernnadeln anzubeissen und so FrafBni-
schen fur ihre schwicheren Geschwister zu eroffnen. In individuenreicheren Kolonien wiaren
demnach rein statistisch eine gréBere Zahl kriftiger Erstlarven und damit auch hohere Uberle-
benschancen zu erwarten. Eine dhnliche Erklarung wurde fiir das gemeinsame Einbohren
verpuppungsreifer Larven von Perga affinis in Erwigung gezogen (CARNE 1966), doch blieb
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diese Hypothese einer sozialen Hilfestellung nicht unbestritten. Weitere Untersuchungen
wiren erwinscht, wofur sich z.B. das schon beschriebene FraBverhalten der Junglarven
mancher Nematinae anbieten wiirde.

Das Leben in der Gruppe hat ferner den Vorteil, daB3 es die ,,per capita“ Wahrscheinlichkeit,
einem Rauber zum Opfer zu fallen, verringert, also durch eine gréBere Streuung des Risikos
die Gefahr fiir das einzelne Individuum vermindert. So werden in groBen Eigelegen oft nur die
randlichen Eier von Eiparasiten befallen oder in individuenreichen Larvenkolonien nur die an
der Peripherie fressenden Larven von Pridatoren erbeutet, wie dies TOSTOWARYK (1971) bei
Raubwanzen von Diprioniden beobachtet hat. Andererseits sollten groBere Wirtsaggregatio-
nen leichter von Rédubern und Parasiten entdeckt werden. Im Gegensatz zu den Befunden von
LYONS (1962) an den Eigelegen von Neodiprion swainei, konnten umfangreiche eigene Unter-
suchungen an 371 Gelegen von Neodiprion sertifer diese Annahme nicht bestitigen. Kleinere
Gelege wurden ebenso haufig von Eiparasiten befallen, wie groBere (PSCHORN-WALCHER &
EICHHORN 1973), aber der Prozentsatz parasitierter Eier war in kleinen Gelegen in allen drei
Untersuchungsjahren erheblich hoher (um 75-85%, gegeniiber 30-60% in groBen Gelegen).
Dies hing damit zusammen, daB die Erzwespen die Tendenz aufwiesen, nahezu alle Eier einer
Reihe (meist 5-10 Eier pro Nadel) anzustechen, wenn sie eine belegte Nadel gefunden hatten
(Eiparasitierung je Nadel im Mittel um 90%) und dann in der unmittelbaren Nachbarschaft
nach weiteren Einadeln zu suchen. Dabei wurden in groBen Gelegen belegte Nadeln von den
Parasiten oft iibersehen. Inwieweit also koloniebildende, auffilligere Blattwespenarten starker
gegeniiber natirlichen Feinden exponiert sind, sollte in jedem Einzelfall abgeklart werden.

Larvenkolonien sollten, im Vergleich zu solitir fressenden Individuen, auch durch die
potenzierte Wirkung ihrer Abwehrsignale besser vor Feinden geschiitzt sein, z.B. Arten mit
aposematisch gefarbten Larven, deren Schreckwirkung in der Masse starker zur Geltung
kommen sollte. Gleiches wire fiir die beschriebenen, synchronisierten Abwehrbewegungen
verschiedener Nematinen und Argiden anzunehmen. Gregire Pergiden-, Diprioniden-, oder
Nematinen-Larven kénnen zudem erheblich groBere Mengen an Schreck- und Abwehrstoffen
produzieren als Einzellarven, doch liegen bisher zur Verifizierung dieser Annahmen nur
unzureichende Untersuchungen vor (CODELLA & RAFFA 1993). Dies gilt auch fiir die
positiven Auswirkungen der fursorglichen Bewachung der Eier und Junglarven durch das
Weibchen auf die Uberlebenschancen der Nachkommenschaft, die bisher nur in einem Fall (bei
Themos olfersii; DIAS 1975) wahrscheinlich gemacht werden konnten.

Demgegeniiber stehen aber auch einige Nachteile, die mit der gregéren Entwicklung verbun-
den sind. Neben der schon erwahnten grofBeren Auffalligkeit von Ei-, Larven-, und Kokon-
Aggregationen und der damit verbundenen erhohten Gefahr der Anlockung von natiirlichen
Feinden ist hier in erster Linie die viel hohere Infektions- und Ubertragungsgefahr von Krank-
heiten zu nennen. Bei den Pflanzenwespen handelt es sich dabei hauptsdachlich um Virus-
Seuchen, wie sie vor allem von einigen solitiren und gregiren Diprioniden, aber auch von
Nematinen etc. bekannt sind. Thre Ubertragung ist dichteabhiingig, d.h. die Infektionsrate
steigt mit der GroBe der Larven-Aggregationen stark an und kann dann, beispielsweise bei
Neodiprion sertifer, zum Massensterben zahlreicher Kolonien und zum beschleunigten
Zusammenbruch einer Massenvermehrung fiihren (PSCHORN-WALCHER 1982).

Zusammenfassung

Zusammenfassend 1ABt sich sagen, daB die Pflanzenwespen auf dem Weg zu einem echten Sozialverhalten
héchstens zwei kleine Schritte vorangekommen sind. Die meisten prasozialen Arten sind auf dem Frijhstadium
der Bildung von Aggregationen stehen geblieben. Es handelt sich hier in der Regel um Geschwisterverbinde
von Larven, die aus geklumpten Eigelegen hervorgehen, nach derem Schliipfen die Larven mehr oder minder
lange zusammenbleiben, um gemeinschaftlich zu fressen. Solche gregire FraBkolonien bildende Arten sind
bisher bei 6 der 14 rezenten Pflanzenwespen-Familien (Argidae, Pergidae, Diprionidae, Tenthredinidae,
speziell Nematinae, Pamphiliidae und Megalodontidae) bekannt. Bei einigen siidamerikanischen Argiden und
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Pergiden sind auch gemeinsame Ruheverbinde bzw. koordinierte Wanderungen von einer Futterpflanze zur
anderen oder zum gemeinsamen Einspinnort beschrieben worden. Im letzteren Falle kommt es dann zur
Bildung grofier, wabenartiger Aggregationen von Kokons, mit oder ohne einer gemeinschafilichen
»Nesthiille“,

Bei einigen exotischen Argiden und Pergiden, bei Cephalcia isshikii in Japan und bei der in den 6sterreichi-
schen Alpen auf Lirchen lebenden Nematine Pikonema itoi, wurde im Gefolge der gregiaren Entwicklung eine
wochenlange Bewachung und Verteidigung der Eigelege durch die langlebigen Weibchen beobachtet. In Ein-
zelfillen kann diese Betreuung auch auf die Junglarven ausgedehnt werden, so daB hier erste Ansitze zu einer
lockeren, subsozialen Bindung zwischen Eltern und Nachkommen gegeben sind. Ob ein solches Brutfiirsorge-

Verhalten bei Symphyten weiter verbreitet ist, konnen nur langfristige Beobachtungen an weiteren gegiren
Arten zeigen.
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