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Viviparie bei Insekten
Hartmut Greven'

Summary

A literature survey of selected data, including some own investigations, about vivi-
parity in insects is presented. To avoid misleading terms such as "ovoviviparity",
"false viviparity ","pseudoviviparity" and a terminology which uses criteria that we-
re not known when viviparous insects were studied (e.g. origin of the brood cham-
bers, developmental stage of the young at birth etc.), viviparity is defined here as a
mode of reproduction where eggs and developing young are retained for a relatively
long time in the female's body. The offspring is released at an advanced stage of de-
velopment (in insects as larvae, sometimes immediately before pupation). For furt-
her differentiation trophic relationships, i.e. the dependence of the embryo solely on
yolk (lecithotrophic viviparity) or on nutrients supplied by the mother during gesta-
tion (matrotrophic viviparity) seem the most reliable method. However, with the
exception of some well investigated taxa, such as Glossina and cockroaches, evi-
dence for such relationships is rather indirect and rarely based upon experimental
work. Development of the offspring takes place in the distal part of the ovariole,
e.g. in aphids, chrysomelids (associated very often with the absence of a chorion),
in the lateral oviducts (e.g. Cloeon dipterum), in the oviductus communis, called
uterus (¢.g. Glossina morsitans) or in invaginations of the body surface, e.g. brood
chambers (viviparous cockroaches). For the study of physiological, ethological, eco-
logical and possible other causes for the evolution of viviparity, facultative vivipa-
rous species (known from Thysanoptera, but also from Coleoptera and Diptera)
provide the most suitable "systems". Putative advantages and disadvantages of vivi-
parity are discussed. Most apparent disadvantages, however, such as higher body
weight and the relative inactivity of females (as in cockroaches) are probably com-
pensated by hitherto largely unknown mechanisms which await investigation.

Einleitung

Viviparie, das "Lebendgebiren”, ist eine Fortpflanzungsstrategie, die, meist mit
Sdugetieren in Verbindung gebracht, evolutiv als besonders erfolgreich gilt. Tat-
sachlich ist sie aber nicht nur auf Siugetiere oder Wirbeltiere beschrinkt; vielmehr
gibt es kaum einen Tierstamm, der nicht wenigstens einige Arten enthilt, die als
vivipar bezeichnet werden konnten. Das gilt selbstverstindlich auch fiir die
Insekten.

Umfassende neuere vergleichende Studien zur Viviparie bei Insekten liegen nicht
vor; nur einige vivipare Insekten, wie z.B. Schaben oder die auch medizinisch be-
deutsamen Tsetsefliegen, Ubertriger der von Trypanosomen verursachten Krank-
heiten, sind z.T. recht gut untersucht.

! Herm Prof. Dr. D. Kuhlmann, Miinster, mit herzlichen Dank fiir manche Hilfe in schwierigen Zeiten zum
65. Geburtstag gewidmet.
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Grundlage und "Bibel" fiir den an einer vergleichenden Viviparie Interessierten ist
also immer noch die knapp 500 Seiten umfassende "Embryology of the Viviparous
Insects" von Hacan aus dem Jahre 1951, aus der auch vieles stammt, was in den
wenigen spiteren Zusammenfassungen und Lehrbiichern iiber Viviparie geschrie-
ben steht, und das ist verstdndlicherweise z.T. unbefriedigend oder beriicksichtigt
nur bestimmte Aspekte (vgl. WEBer 1933, Brauns 1959, EncgeLmaNN 1970).

Im Folgenden sollen daher anhand einiger ausgewahlter Beispiele aus dem Insek-
tenreich einige grundsétzliche Probleme des Phénomens "Viviparie" vorgestellt
werden, Probleme, die durchaus identisch oder dhnlich auch bei anderen viviparen
Tieren vorhanden sind (vgl. dazu Greven 1995).

Zunichst werde ich versuchen, Viviparie zu definieren, und fiir eine Klassifizie-
rung plddieren, die, so glaube ich, konsequenter und praktikabler ist als vieles, was
in der Literatur zu lesen ist. Ich werde dabei Anleihen bei den Wirbeltieren machen
und damit vielleicht mithelfen, die so oft vorhandene Kluft zwischen diesen und
den sogenannten Wirbellosen zu iiberbriicken. Der sich daran anschlieBende Teil
soll demonstrieren, daB Viviparie nicht nur eine Domine der Saugetiere ist.

Der dritte Abschnitt gibt Einblicke in "Brutrdume" und "Uteri" und behandelt tro-
phische, d.h. erndhrungsphysiologische Bezichungen zwischen Mutter und Kind.
Ein letzter Teil wird sich mit Vor- und Nachteilen der Viviparie befassen, ist also
zwangslaufig sehr spekulativ.

Was ist Viviparie?

Abb. 1 zeigt eine (auf Holunderbiischen beobachtete) unbestimmte Blattlaus, die ei-
ne von einer Hiillle umgebene Larve gebiert. Der Augenschein triigt nicht: die Blatt-
laus legt offensichtlich keine Eier ab; sie ist lebendgebdrend. Man sollte sich, so
meine ich, wie der griechische Philosoph Aristoteles (322-384 v.Chr.), der u.a. Tie-
re in "Vivipara" und "Ovipara" einteilte,
auf das verlassen, was man unmittelbar
sieht.

Abb. 1: Geburt einer Blattlaus. Das Neuge-
borene ist von einer Hiille umge-
ben.
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Viviparie ist - und da sind sich fast alle einig, auch die, die sich um die Klassifizie-
rung der verschiedenen Formen der Viviparie streiten - eine besonders intensive
Form der Brutpflege, bei der - und hier wird es schon heikel, weil das nun folgende
vielen zu unprizise ist - die befruchteten (im Falle von Parthenogenese natiirlich
die unbefruchteten) Eier eine zeitlang (1. unprédzise Formulierung) im Koérper (2.
unprizise Formulierung) des Weibchens zuriickgehalten werden, dort heranwach-
sen und spiter relativ weit entwickelte (3. unprézise Formulierung) Junge geboren
werden.

Mit dieser Definition kann man leben, da sie praktikabel und breit anwendbar ist;
die Ungenauigkeiten miissen jedoch noch ein wenig erlautert werden:

"eine zeitlang zuriickgehalten"

Der Aufenthalt im miitterlichen Korper sollte so lange sein, daB weit entwickelte
Junge, bei Insekten Larvenstadien, evtl. sogar unmittelbar vor der Verpuppung, ge-
boren werden konnen. Allerdings legen wohl auch eierlegende, also ovipare Arten
nicht nur befruchtete, sondern auch solche Eier ab, die bereits mit den Furchungs-
teilungen begonnen haben. Ganz exakt ist wohl auch bei Insekten die Grenze zwi-
schen Oviparie und Viviparie nicht fixiert.

"im Kérper des Weibchens"

Das muf} so unprizise formuliert sein, da die Brutrdume nicht zwangsliufig Teile
des weiblichen Fortpflanzungstraktes sind (s.u.).

"relativ weit entwickelt"

ist trotz seiner Schwammigkeit eine ganz wesentliche Aussage. Viviparie ist ja ge-
rade darauf angelegt, groBere und weiterentwickelte Nachkommen hervorzubrin-
gen. Daher werden mit dieser Aussage - das ist ja auch am augenfilligsten - die
trophischen Beziehungen zwischen Mutter und Kind in den Vordergrund gestellt.
Nur wenn ich etwas zu fressen bekomme, kann ich wachsen und "relativ weit ent-
wickelt" zur Welt kommen.

Es gibt ohne Zweifel auch noch andere Bezichungen zwischen Mutter und Kind.
Die Jungen miissen mit Wasser, Salzen und Sauerstoff versorgt werden. Sicher gibt
es auch hormonelle Abhingigkeiten. Dies alles trigt aber nicht unmittelbar zur
Vermehrung der Biomasse des Nachwuchses bei (und wird im folgenden auch
nicht beriicksichtigt).

Bei Insekten kommen, wie bereits oben erwihnt, die Jungen als Larven, evtl. noch
von der Eihiille, dem Chorion, umgeben, als Nymphen oder sogar als Larven, die
bereits unmittelbar vor der Verpuppung stehen, zur Welt; die Jungen kénnen iiber
hochdifferenzierte Driisen oder Epithelien ernidhrt werden oder erhalten nur Sauer-
stoff und Wasser. Gerade diese Vielfalt ist es, die man in Klassifikationsschemata
unterbringen zu miissen glaubt.



Einen dieser Klassifikationsvorschlige - er ist in vielen Lehrbiichern zu finden und
geht auf so namhafte Entomologen wie WeBsr (1933), Hacan (1951, SELLIER
(1955), Brauns (1959) u.a. zuriick - will ich kurz vorstellen. Ich habe nichts am
Text gedndert (aus Brauns 1959 S. 28/29):

" 1. Ovoviviparie

Dem Ei steht geniigend Dotter zur Verfiigung, um den Embryo bis zum Ende
der Embryonalentwicklung zu erndhren. Ein spezieller Erndhrungsapparat ex-
istiert nicht. Die Entwicklung kann im Ovar oder Uterus beginnen.

2. Adenotrophe Viviparie

Dem Ei steht wiederum geniigend Dotter zur Verfiigung, um den Embryo bis
zum Schliipfen zu erndhren. Danach wird die Erndhrung der Larve durch um-
fangreiche Anhangsdriisen im miitterlichen "Uterus" sichergestellt.

3. Haemocoel-Viviparie

Hier liegt eine einwandfreie Leibeshohlen-Trachtigkeit vor. Die Nihrstoffe wih-
rend der Embryonalentwicklung werden vorwiegend dem miitterlichen Blut
entnommen.

4. Pseudoplacentire Viviparie

Der Embryo erndhrt sich in den miitterlichen Genitalwegen vermittels placenta-
artiger Bildungen ("Trophamnion"), die vom Muttertier oder auch vom Embryo
selbst ausgebildet werden konnen. "

Dagegen einzuwenden ist, da doch niemand auf Anhieb weiB, ob die Tiere, die
per Augenschein als vivipar erkannt worden sind, "ovovivipar", "adenotroph vivi-
par", "haemocoel-vivipar" oder "pseudoplacentir vivipar" sind.

Dariiber hinaus ist das Wort "ovovivipar" ungliicklich. Es ist nicht nur nahezu un-
iibersetzbar, sondern verschleiert Wichtiges, weil es dieses gar nicht ausdriickt.

Wenn ein viviparer Blattkifer, z.B. Chrysomela varians, seine "Eier" ablegt,
schliipfen daraus bereits 1-3 min spéater die etwa 1 mm langen L1-Larven; diese ha-
ben offenbar geringfiigig reduzierte Eizihne auf dem Meso- und Metathorax sowie
auf dem ersten Abdominalsegment, mit denen sie die zarte Hiille, von der sie um-
geben sind, sprengen (StoLzenBURG & GREVEN 1990, s. auch Cox 1988). Dafiir ist
ebenfalls das Wort "Ovoviviparie" verwendet worden.

Es gibt aber prizisere Alternativen. Ich schlage eine Klassifizierung der Viviparie
vor, bei der die ja als wesentlich erkannten trophischen Beziehungen zwischen
"Mutter" und "Kind" konsequenter beriicksichtigt werden (vgl. auch Bontems 1988,
Wourwms et al. 1988, Greven 1995).

Stammt die fiir das Heranwachsen der Jungen benétigte Energie ausschlieBlich aus
dem Dottervorrat des Eis, sollte von lecithotropher Viviparie gesprochen werden
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(teilweise synonym mit Ovoviviparie), kommt es wihrend der Trichtigkeit auch
noch zu einer Emihrung der Embryonen durch die Mutter, liegt matrotrophe Vivi-
parie vor (nur diese Form wird von einigen Autoren als "echte" Viviparie
anerkannt).

Abb. 2: Zunahme des Trockenge-
me wichtes der Embryonen
50 W der viviparen Schabe Di-

ploptera punctata wih-
rend der Trachtigkeit.
Abszisse: Alter des Weib-
chens in Tagen; Ordina-
te: Trockengewicht aller
Embryonen (in mg) pro
Brutsack (nach Stay &
Coop 1973, verindert).
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Diese mehr oder weniger intensiven erndhrungsphysiologischen Beziehungen - der
Grad der Matrotrophie kann ja ganz unterschiedlich sein - miissen aber erst ein-
mal nachgewiesen werden. Bei einem GroBteil der viviparen Insekten sind diese
Beziehungen iiberhaupt noch nicht genauer untersucht worden. Sehr oft ist bei der
Klassifizierung nach dem Prinzip verfahren worden "Es kann gar nicht anders
sein"; bei einigen Insekten sind tatsichlich "nutritive" Organe beschrieben worden
und bei ganz wenigen glaubt man "Pseudoplacenten" festgestellt zu haben.

Aber auch der Begriff Pseudoplacenta ist nicht sehr hilfreich.

Handelt es sich um eine enge Assoziation (oder sogar Fusion) von miitterlichem
und embryonalem Gewebe, die einen physiologischen Austausch erméglicht (auch
eine Eihiille muf da nicht hinderlich sein), spricht man, nicht nur bei Sdugetieren,
von einer Placenta (vgl. dazu Mossman 1937, Wourwms et al. 1988, GrReven 1995).
Das Argument, beide Gebilde seien nicht homolog, ist hinfillig, da eine Termino-
logie, die nur homologe Strukturen mit demselben Namen belegen will (das ist
durchaus vorgeschlagen worden, vgl. REMane 1952), gar nicht praktikabel wire,
und auch bei Insekten wie selbstverstindlich von einem Uterus, einer Vagina u.i.
gesprochen wird.

Erste Hinweise, ob nun Lecithotrophie oder Matrotrophie vorliegt, erhilt man
durch Bestimmungen der Trockengewichte der Eier und der Neugeborenen (diese
sind bei den meisten Insekten dazu allerdings etwas klein). Abb. 2 zeigt ein Bei-
spiel aus der Literatur (s. Stay & Coop 1973), und zwar von der viviparen Schabe
Diploptera punctata. Auf der Abszisse ist das Alter des Weibchens (die Tiere wer-
den am 7. Tag nach der Imaginalhdutung begattet), auf der Ordinate das
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Trockengewicht jeweils aller Embryonen eines Weibchens aufgetragen. Die Ge-
wichtszunahme der Embryonen ist ab dem 30. Tag sehr deutlich. Diese Tiere sind
eindeutig matrotroph vivipar. Man darf wahrscheinlich auch noch von Matrotro-
phie ausgehen, wenn das Trockengewicht wahrend der Entwicklung der Jungen
gleich bleibt oder bei den Nachkommen einige Prozent unter dem der Eier liegt
(u.a. Wournms et al. 1988).

Bei entsprechender Kenntnis ist es natiirlich moglich, Viviparie, sei sie nun matro-
troph oder lecithotroph, noch naher zu charakterisieren, indem z.B. der Grad der
Entwicklung der Jungen beriicksichtigt wird oder der Ort, wo die Jungen heranrei-
fen, oder Wert darauf gelegt wird, ob der Nachwuchs auf parthenogenetischem
Weg erzeugt ist oder von einer padogenetischen Mutter stammt, oder ob die Jungen
iiber spezielle Driisen erndhrt werden etc. (s. die Klassifikationsversuche in den
einschldgigen Lehrbiichern).

Wo kommt Viviparie bei Insekten vor?

In Tabelle 1 sind die 32 z.Zt. in Lehrbiichern der speziellen Zoologie aufgefiihrten
Insektenordnungen aufgelistet und diejenigen mit einem x gekennzeichnet, in de-
nen vivipare Arten vorkommen; das sind immerhin 11 Ordnungen. Rechts stehen
die Namen einiger, bei weitem nicht aller Gattungen mit viviparen Arten.

Bei den Eintagsfliegen (Ephemeroptera) ist bisher nur eine vivipare Art, Cloeon
dipterum, bekannt. Bei den Ohrwiirmern (Dermaptera) sind die auf Fledermiusen
parasitierende Gattung Arixenia und die auf afrikanischen Hamsterratten lebende-
nen Angehorigen der Gattung Hemimerus lebendgebirend; vor allem letztere sind
durch eine Placentabildung bekannt geworden. Die diesbeziiglich neueste Untersu-
chung stammt aus dem Jahre 1912 (vgl. Heymons 1912).

Bei den z.T. sehr intensiv untersuchten Schaben sind alle Uberginge zwischen
Oviparie, lecithotropher Viviparie und hochgradiger Matrotrophie (z.B. bei der
schon erwahnten Diploptera punctata; s. Abb. 2) zu finden (u.a. WiLLis et al. 1958,
Rotr 1970). Es sind ja stets vorhandene und meist leicht zu ziichtende Versuchstie-
re, an denen sich ganz verschiedene Probleme des Phidnomens "Viviparie" untersu-
chen lassen (s.u.).

Unter den Staubldusen ist z.B. Hyperetes vivipar, zuletzt offenbar 1936 untersucht.
Von den Schnabelkerfen (Hemiptera) gibt es bei den Wanzen (Heteroptera) der Fa-
milie Polyctenidae aus Indien, Afrika und Amerika vivipare Arten. Die Gattung
Hesperoctenes parasitiert an Fledermiusen. Gut bekannt ist die wohl matrotrophe
Viviparie der Pflanzenlduse (Sternorrhyncha), namentlich der Blattliuse
(Aphidina), in Tabelle 1 durch die Gattung Aphis reprasentiert, aber auch einiger
Schildlduse (Coccinea), z.B. der Gattung Aspidiotus (s. die Zusammenstellung bei
Brauns 1959 und EnGeLManN 1970).
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Auch bei den Fransenfliiglern (Thysanoptera) gibt es offenbar lecithotroph und ma-
trotroph vivipare Arten, die im Vergleich zu oviparen Arten besonders lange Ovi-
dukte haben (u.a. ANANTHAKRISHNAN 1993).

Bei den Kifern ist Viviparie zumindest aus drei Familien bekannt. Vivipar sind ei-
nige Staphylinidae, so die myrmekophilen Arten der Gattung Aftemeles, die norda-
merikanischen Holzschidlinge der Gattung Micromalthus (Micromalthidae) und -
fiir uns leichter zuginglich - Vertreter der Chrysomelidae, z.B. Chrysomela va-
rians, Chrysochloa- und Phytodecta-Arten.

Tab. 1: Vorkommen von Viviparie (x) bei Insekten.

Diplura
Collembola
Protura

Archaeognatha
Zygentoma

Ephemeroptera X Cloeon
Odonata

Plecoptera

Embioptera
Notoptera
Dermaptera X Arixenia, Hemimerus

Mantodea
Blattodea X Nauphoeta, Diploptera
Isoptera

Phasmatodea

Saltatoria

Zoraptera

Psocoptera X Hyperetes

Phthiraptera

Thysanoptera X Elaphrothrips

Hemiptera X Hesperoctenes, Aphis, Aspidiotus

Megaloptera

Raphidioptera

Planipennia

Coleoptera X Atemeles, Micromalthus, Chrysomela
Strepsiptera X alle Arten, z.B. Stylops

Hymenoptera x(?)

Trichoptera

Lepidoptera x(7 Tinea, Colias

Mecoptera

Siphonaptera

Diptera X Miastor, Glossina, Hippobosca, Parasarcophaga

Alle Facherfliigler (Strepsiptera), die je nach Familie fast vollstindig oder als Lar-
ven endoparasitisch in ganz verschiedenen Insekten leben, sind vivipar (ULricu
1956).



Was bisher iiber die Viviparie bei Hymenopteren und montanen Lepidopteren ge-
schrieben wurde, bedarf der Bestitigung.

Bleiben nur noch die Diptera - ein weites Feld fiir zukiinftige Untersuchungen, da
hier lecithotrophe und matrotrophe Viviparie weit verbreitet sind. Genannt seien
nur die Gattungen Miastor und Heteropeza aus der Familie der Heteropezidae
(Moosmiicken), die Hirschlausfliegen (Hippoboscidae), Vertreter der z.T. offenbar
lecithotrophen Schmeiffliegen (Calliphoridae) oder die hochgradig matrotroph vi-
viparen Tsetsefliegen der Gattung Glossina (Glossinidae) (s. u. a. SELLIER 1955).

Aus der sicher nicht vollstindigen Aufzihlung soll lediglich klar werden, daB Vivi-
parie als besondere Fortpflanzungsstrategie auch bei Insekten verbreitet ist und die-
se sich (wie bei anderen Taxa auch) offensichtlich unter ganz verschiedenen Selek-
tionsdriicken viele Male unabhingig voneinander entwickelt hat. Das wird z.T.
schon bei der Beantwortung der niachsten Frage deutlich.

Wo entwickeln sich die Eier und Embryonen viviparer Insekten?

Zunichst, das ist naheliegend, geschieht dies im weiblichen Genitaltrakt (Abb. 3A).
Dieser gliedert sich in Eiréhren oder Ovariolen, die iber einen Eiréhrenstiel in
paarige Ovidukte miinden. Jede Ovariole endet distal in einem feinen terminalen
Faden. Die Fiden vereinigen sich und sind am Integument, dem Fettkorper oder
anderen Geweben angeheftet. Es folgt das Germarium (Ger), in dem entweder nur
primare sich teilende Keimzellen liegen (= panoistische Ovariolen) oder Keimzel-
len mit Nahrzellen (= meroistische Ovariolen). Liegen diese zwischen den Eizellen,
spricht man von polytrophen Ovariolen; sind die distal der Ovariole gelegenen
Nihrzellen iber Nihrstringe mit den Oocyten verbunden, liegt eine telotrophe
Ovariole vor.

Der dritte Abschnitt, das Vitellarium, ist gewohnlich sehr gro; hier nehmen die
Oocyten Dotter auf und werden von Follikelzellen umgeben, die evtl. auch die Ei-
hiille, das Chorion, bilden. Die ilteste und durch Dotteraufnahme grofite Oocyte
gelangt durch den Stiel der Ovariole in den Oviduct (Oviductus lateralis). Beide
Oviductus laterales miinden in einen gemeinsamen Oviduct, den Oviductus com-
munis, eine normalerweise sehr kurze ektodermale, d.h. von einer Cuticula ausge-
kleidete Rohre, die proximal mit der Vagina verbunden ist. Ist der distale Teil auf-
geweitet, spricht man auch von einem Uterus.

In die Vagina miinden an verschiedenen Stellen Anhangsorgane, so die Sperma-
theka (= Receptaculum seminis), Spermathekadriisen und weitere akzessorische
Driisen, die z.B. dafiir sorgen, daB die Eier zusammenkleben oder eine Eikapsel
(Oothek bei Schaben) gebildet wird.

Die befruchteten Eier konnen nun je nach Art in ganz verschiedenen Abschnitten
des Ovars zuriickgehalten werden und sich entwickeln:
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Abb. 3 A u. B: A Weiblicher Genitaltrakt eines Insekts.
Dr = akzessorische Driisen, Est = Eirohrenstiel, Ge = Germarium,
0OdI= Oviductus lateralis, Od¢ = Oviductus communis, Qv = Ova-
riole (Eir6hre), Sp = Spermatheka, SpDr = Spermathekadriisen, tF
= terminaler Faden, Va = Vagina, Vi = Vitellarium.
B Proximaler Abschnitt einer Ovariole mit reifer Eizelle.
Ch = Chorion, e = Follikelepithel, Oc = Oocyte, Oe = Ovariolen-
epithel (nach verschiedenen Autoren).

1) Die Embryonen kénnen im basalen Teil der Ovariole heranwachsen; das ist z.B.
der Fall bei dem parasitischen Ohrwurm Hemimerus, bei Chrysomeliden, bei
Blattldusen sowie bei Schildldusen.

Sollte es hier zu einem Nahrungstransfer zwischen Mutter und Kind kommen,
kann dieser zunichst nur iber das die Oocyte umhiillende Follikelepithel (Abb. 3
B) und die Oberfldche des Embryos, das zur Serosa (dulere Keimhiille) gewordene
Blastoderm (einschichtiges Oberfldchenepithel des jungen Keims) erfolgen. Eine
evtl. noch zwischen Serosa und Follikelepithel liegende Eihiille (Chorion), diirfte
(theoretisch) keine Barriere darstellen, scheint aber nach den bisher vorliegenden
Befunden bei den meisten Insekten mit Ovariolentrachtigkeit nicht vorhanden zu
sein. Bei Chrysomeliden (vgl. BonTEms 1988) und Schildldusen (vgl. Kotesa 1990)
gibt es aber offenbar Ausnahmen.

Bei Hemimerus schwillt das Follikelepithel an beiden Enden des Eis sichtbar an.
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Die parthenogenetisch viviparen Blattlausgenerationen bilden kein Chorion
(Coucnman & King 1979, Buning 1985). Die Oocyte verlait zu Beginn der Zelltei-
lungen das Follikelepithel, nachdem die Néahrstringe degeneriert sind (Blattlduse
haben telotrophe Ovariolen), zeigen die Wandzellen der Ovariole Veridnderungen,
die auf Synthesevorginge schlieBen lassen (Coucaman & King 1979, 1980).

2) Die Embryonen entwickeln sich in den Ovidukten, z.B. bei Cloeon dipterum,
dessen Larven bei der Geburt nur noch vom zarten Chorion umgeben sind.

3) Die Embryonen entwickeln sich im erweiterungsfihigen Oviductus communis
(der Uterus und Vagina mit einschlieft). Entweder reicht der Dottervorrat im Ei
fiir die Entwicklung bis zur Geburt (wie bei vielen Dipteren) oder die Jungen be-
freien sich im Uterus aus der Eihiille, machen dort die gesamte Larvalentwick-
lung durch und verpuppen sich unmittelbar nach der Geburt wie bei den pupipa-
ren Dipteren, deren bekannteste Vertreter die Tsetsefliegen der Gattung Glossi-
na sind.

Bei Tsetsefliegen besteht das Ovar nur aus zwei Ovariolen; diese miinden in einen
kurzen Oviductus communis, der sich zu einem muskulidren, von einer Cuticula
ausgekleideten "Uterus" erweitert (Abb. 4). Die Weibchen produzieren (im Labor)
alle 9-10 Tage eine einzige Larve, die sich im Uterus bis zur L3 entwickelt und sich
bereits ein bis zwei Stunden nach der Geburt verpuppt. Wihrend der Trichtigkeit
nimmt sie iiber das 100fache an Trockengewicht zu. Eine solche massive Ernih-
rung durch eine Cuticula hindurch scheint schwierig zu sein. Das Problem ist da-
durch gelost, daB die im vorliegenden Falle sehr umfangreichen akzessorischen
Anhangsdriisen ein protein- und lipidreiches Sekret in den Uterus pumpen. Diese
"Milchdriisen", namentlich ihre distalen und proximalen Anteile, unterliegen daher
wihrend einer Fortpflanzungsperiode zyklischen Verdnderungen (vgl. dazu Toes &
LancLEY 1978).

4) Die Embryonen entwickeln sich in Einsenkungen des Integumentes, z.B. bei al-
len viviparen Schaben (Puristen halten sie deswegen nicht fiir vivipar, sondern
allenfalls fiir pseudovivipar).

Die Eier besitzen ein stabiles Chorion und eine Mikropyle, in die das Spermium
eindringen kann (Abb. 5); sie passieren die Spermatheca (dabei werden sie besamt)
und die akzessorischen Driisen, d.h. die linke und rechte Collateraldriise, wo sie zu
einer Doppelreihe (Oothek) zusammengeklebt werden.

Ovipare Schabenarten legen entweder die Oothek ab, oder tragen sie bis zum
Schliipfen oder bis kurz vor dem Schlupf der Jungen am Korper festgeheftet mit
sich herum. Vivipare Arten schieben die meist diinnere und weniger sklerotisierte
und daher hellere Oothek aus dem Korper heraus, drehen diese um ca. 90° und zie-
hen sie dann in den Brutsack hinein (Abb. 7). Dieser ist nicht Teil des weiblichen
Genitaltraktes sensu stricto, sondern eine mit einer Cuticula ausgekleideten Ein-
stillpung der Kérperwand (vgl. Abb. 6).
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Abb. 4: Ovar einer trachtigen Tsetsefliege Glossina morsitans.
La = Larve, Md = Milchdriisen, Mdg = Milchdriisenausgang, Od =
Oviduct, Oc = Oocyte, Ov = Ovariole, Sp = Spermatheka, Ut = Uterus,
Va = Vagina (nach SELLER 1955 und Brauns 1958, verdndert).

Die von uns z.Zt. untersuchte Schabe Nauphoeta cinerea gebiert bei 26 °C nach
durchschnittlich 52 + 9 Tagen bis zu 42 Nymphen (Benscu & Greven 1995).
Vielleicht werden auch bei diesen in der Literatur als ovovivipar (= lecithotroph
vivipar) bezeichneten Schaben die Jungen wihrend der Trachtigkeit nicht nur
mit Wasser, sondern in bescheidenem Mafle auch mit Nahrung versorgt. Der
Brutsack dieser Schabe wird von der Oothek und den heranwachsenden Jungen
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enorm gedehnt und ist daher so diinn, daB er bereits lichtmikroskopisch ohne
Anfertigung von Schnitten untersucht werden konnte. Im Rasterelektronenmi-
kroskop zeigt sich, daB er von papil-
lenférmigen Erhebungen ausgekleidet
ist, die auf ihrer Spitze kleine Off-
nungen besitzen (Abb. 8, 9,10). Es
handelt sich um Ausfuhrginge von
Driisenzellen, die von modifizierte
Epidermiszellen mit grofien Zellker-
nen gebildet werden.

Abb.5: Mikropyle des Eis von Nau-
phoeta cinerea. Rasterelek-
tronenmikroskopische Aufnah-
me. Mafstab 10 pm.

Abb. 6. Weiblicher Genitaltrakt einer viviparen Schabe mit Ovariolen (Ov), Ovi-
duct (Od), Spermatheka (Sp), Spermathekadriise (SpDr), Genitalkammer
(GKk), Vestibulum (Ve) sowie rechter (rC) und linker (IC) Collateraldriise.
Man beachte den teilweise aufgeschnittenen Brutraum (Br) mit der Oothek
(Ot) (nach Stay & Coop 1974, verdndert).
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Abb. 7: Weibchen von Nauphoeta cinerea mit noch aufierhalb des Korpers sichtba-
rer Oothek (Pfeil).

Wir wissen noch nicht, wann und in welchem Male bei Nauphoeta cinerea die
Titigkeit dieser Driisen einsetzt und ob die Jungen deren Sekrete tatsdchlich auf-
nehmen - wenn ja, dann sicher erst, nachdem der Darm durchgéngig und die Ei-
hiille gerissen ist. Ein dhnlicher Bau des Brutsackes (mit aktiven Driisen etc.) fin-
det sich auch bei anderen bisher als "ovovivipar" geltenden Schaben, so daB davon
ausgegangen werden muf, daB® Matrotrophie hier weiter verbreitet ist, als ur-
spriinglich angenommen wurde (vgl. dazu SnarT et al. 1984 a, b). Von der hoch-
gradig matrotroph viviparen Diploptera punctata, der "fortpflanzungs-
physiologisch" wohl am besten untersuchte Schabenart, ist bekannt, daB der Beginn
der "Milchproduktion" etwa 20 Tage nach der Begattung des Weibchens von noch
unbekannten humoralen Faktoren abhingt. Der Embryo bestimmt das "timing" und
die nachfolgende Milchproduktion (Evans & Stay 1989).

Die Pleuropodien, tubulire paarige Anhinge des ersten Abdominalsegmentes (Abb.
11), dienen wohl eher dem Transport von Ionen und Fliissigkeiten (Stay 1977) und
nicht, wie urspriinglich angenommen (s. Hacan 1951, Brauns 1959 u.a.), der
Nahrungsaufnahme.

Ein weiterer, sehr eigentiimlicher Brutraum fiir die Larven soll nur kurz erwéihnt
werden, zumal dariiber erstaunlicherweise keine neueren Untersuchungen
vorliegen.

5) Die Embryonen entwickeln sich in der Leibeshéhle der Mutter, z.B. bei den
Strepsipteren und Moosmiicken.

Die in der Leibeshéhle von Hymenopteren und Kleinzikaden schmarotzenden ma-
denformigen Weibchen der Strepsipteren sind von dotterarmen Eiern erfillt, die
sich nacheinander zu Larven entwickeln. Ein Chorion wird nicht gebildet. Die n6-
tigen Nihrstoffe liefert die die Eier umgebende Hamolymphe, die iiber "trophische"
Epithelien des Embryos aufgenommen werden. Das Weibchen ist "am Ende seines
Dascins ein mit Larven und Embryonen vollgestopfter Sack, an dem es kein ande-
res Lebenszeichen bzw. kein anderes intaktes Organ mehr gibt als den autonom
pulsierenden Wehenapparat" (ULricH 1956, p. 218).
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Abb. 8: Innenansicht des Brutsackes von Nauphoeta cinerea mit papillenformi-
gen Erhebungen. Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme. MaBstab
100 pm.

Abb. 9: Stirkere VergroBerung der Papillen. Man beachte die beiden Mechano-
rezeptoren (Sterne). Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme. Mah-
stab 20 pm.

Abb. 10: Mechanorezeptor (rechts) und Papille mit apikalen Poren (unten) aus
dem Brutsack von Nauphoeta cinerea. Rasterelektronenmikroskopische
Aufnahme. MaBistab 5 pm.

Abb. 11: Embryo von Nauphoeta cinerea mit Pleuropodium (Pfeil). Rasterelektro-
nenmikroskopische Aufnahme. Mafistab 100 pm.

<<

Bei den padogenetischen Larven der Moosmiicken Miastor und Heteropeza - Lehr-
buchbeispiele fiir Heterogonie - werden die Ovariolen in die larvale Leibeshéhle ab-
gestoBen; die hier flottierenden dotterarmen Eier entwickeln sich parthenogene-
tisch zu Tochterlarven, die sich anfangs von der Himolymphe der Mutterlarve er-
nihren, und spiter von deren zerfallenden Organen. Am Ende bleibt nur noch die
Cuticula der Mutter iibrig, die von den Larven verlassen wird (vgl. dazu ULricu
1963, Kaiser 1969).

Ist Viviparie bei Insekten vorteilhafter oder erfolgreicher als Oviparie?

Zur Einstimmung in diese Frage will ich noch einmal wiederholen, was als wesent-
liches Ergebnis des "Lebendgebirens” schon beim Definitionsversuch (s.o.) hervor-
gehoben wurde: Die Geburt weit entwickelter, Jungtiere, deren Uberlebenschancen
- so eine durchaus plausible Erklarung - zumindest statistisch gesehen, grofer sind.
Eine neugeborene Blattlaus spaziert wenige Minuten nach der Geburt auf dem
Bohnenblatt herum, sticht ihren Riissel ins Blatt und zeigt dieselben raschen
Fluchtreaktionen wie die Erwachsenen.

Die Frage ist in dieser Form selbstverstindlich zu verneinen (andernfalls wiren die
oviparen Insekten bereits ausgestorben oder vom Aussterben bedroht). Aber unter
bestimmten Bedingungen ist diese Art der Fortpflanzung vorteilhafter. Nur welche
das sind, dariiber kann meist nur mehr oder weniger plausibel spekuliert werden.
So konnte von Vorteil sein (die folgende Aufzihlung erhebt keinen Anspruch auf
Vollstindigkeit),

- daBl groBere und weiter entwickelte Jungtiere, die insgesamt leistungsfiahiger sind
und vielleicht besser iiberleben kénnen, geboren werden,;
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- dab der Nachwuchs von der Mutter in giinstigere Bereiche, z.B. mit optimaler
Temperatur, Feuchtigkeit etc., getragen werden kann;

- dah die Verbreitung der betreffenden Art erleichtert wird, da bereits ein einzel-
nes Weibchen eine neue Kolonie griinden kann. Dessen Fortpflanzungspotential
kann zudem noch durch eine Vorratsbefruchtung gesteigert werden usw.

Anzahl Larven
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Abb. 12: Anzahl der abgelegten Larven (Ordinate) der Griinen Erbsenblattlaus
Acyrtosiphon pisum in Abhidngigkeit vom Alter (Abszisse). Zahlen iiber
den Siulen = Anzahl der gebdrenden Tiere.

Ob auch fiir Insekten immer das Argument, die Jungen seien im Weibchen wirk-
sam gegen Priadatoren (nicht Parasiten) geschiitzt, zutrifft, wiare im Einzelfall zu
iiberpriifen, da Insekten, auch die viviparen, meist sehr klein sind und generell eine
geringe Chance haben, sich gegen grofiere Angreifer zu verteidigen.

Man konnte jetzt noch dariiber spekulieren, wann lecithotrophe Viviparie - ich
brauchte mich in diesem Fall nur zur Zeit der Dotterbildung gut zu ernidhren - und
wann matrotrophe Viviparie - ich miite auf konstant vorhandene Nahrungsquellen
zuriickgreifen - von Vorteil sind.

Der Nachwuchs von im Labor gehaltenen Tsetsefliegen (Glossina morsitans) ist
tatsichlich kleiner, wenn dem Weibchen wihrend der Trichtigkeit nur unzurei-
chende Mengen von Futter, d.h. Blut, zur Verfiigung stehen (u.a. Gaston & Ran-
poLpH 1993).

Im Vergleich zu den "normal" matrotroph viviparen Insekten kénnte die Fortpflan-
zungsstrategie z.B. von Blattldusen - hier beginnt die Entwicklung der Nachkom-
men, bevor die Mutter geboren wird, so daB man bildhaft von einem "telescoping",
d. h. vor einem Ineinanderschieben der Generationen spricht (vgl. Moran 1992) -,
unter bestimmten Bedingungen einen noch hoheren Anpassungswert haben. Zwar
ist die Zahl der auf einmal geborenen Jungen noch weiter reduziert, doch werden
diese hiufiger und kontinuierlicher geboren; die Energiezufuhr fiir die einzelnen
Bruten wird noch gleichméBiger iiber einen lingeren Zeitraum verteilt. Die
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postnatale Entwicklung und damit dic Abfolge der Generation ist bedeutend
verkiirzt.

Meine Mitarbeiterin Frau LinDErMaNN hat Blattlduse , und zwar Aphis fabae, die
Schwarze Bohnenblattlaus, und Acyrtoshiphon pisum, die Griine Erbsenblattlaus,
im Anholozyklus, d.h. unter stindigen Sommerbedingungen gehalten. Dabei
kommt es nur zur Ausbildung von ungefliigelten oder gefliigelten Liusen, die sich
parthenogenetisch fortpflanzen und L1-Larven gebéren, also vivipar sind.

Acyrtosiphon pisum beginnt bei 20 °C und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 70%
am 8. Tag nach der Geburt, d. i. etwa einen Tag nach der Imaginalhiutung, mit
dem Ablegen der Larven; nach 29 Tagen ist keine Geburt mehr zu verzeichnen. In
dieser Zeit gebiert eine Blattlaus insgesamt durchschnittlich 84 Larven; am 15. bis
16. Tag beginnt die Kurve kontinuierlich abzufallen; einzelne Tiere sterben auch
schon. Von anfinglich 12 Weibchen wurden in dieser Zeit 1008 Larven geboren
(Abb. 12).

Unter welchen Bedingungen Viviparie bei Insekten vorteilhaft ist und welche Se-
lektionsdriicke dazu gefiihrt haben, lieBe sich experimentell am besten an solchen
Arten nachweisen, die fakultativ vivipar sind, d.h. die in der Lage sind, je nach bio-
tischen oder abiotischen Umwelteinfliissen, Eier zu legen, Eier zuriickzuhalten
und/oder Larven oder Puppen zu gebiren.

Cresp1 hat 1989 in der renommierten Zeitschrift "Nature" iiber die fakultative Vivi-
parie eines pilzfressenden Fransenfliiglers, Elaphrothrips tuberculatus, berichtet.
Vivipare Weibchen dieser Art produzieren nur Mannchen, ovipare Weibchen nur
Weibchen. Einzelne Weibchen wechseln im Sommer, in dem sie sich im Gegensatz
zum Friithling mehrfach fortpflanzen kénne, zwischen beiden Fortpflanzungsstrate-
gien (das hat unter anderem vielleicht etwas mit den Blattgenerationen zu tun, zu
denen die abgestorbenen Eichenblitter gehoren, auf denen die Nahrungspilze
wachsen).

Tab. 2 zeigt, daB im Friihjahr etwa 25% der Weibchen vivipar sind und 75% ovipar
(beide pflanzen sich nur einmal fort). Der prozentuale Anteil des minnlichen
Nachwuchses stimmt in etwa mit dem Anteil der viviparen Weibchen iiberein. Die
mittlere Fruchtbarkeit (Ziahlung der Eier oder Embryonen) zeigt, daB die viviparen
weniger fruchtbar sind - das gilt fiir beide Jahreszeiten. Die relative Uberlebensrate
(bei oviparen Weibchen willkiirlich auf 1 gesetzt) ist jedoch so, daf die mittlere
Anzahl der bis zur Puppe gelangenden Larven bei beiden Fortpflanzungstrategien
gleich ist.

Die Bedeutung dieser Befunde ist kaum zu iiberschitzen. An ein und derselben Art
konnte gezeigt werden, daB vivipare Arten weniger Junge produzieren als ovipare
und daB die relative Uberlebensrate der weiter entwickelten Jungen durchschnitt-
lich hoher ist (nur so kann ja die mittlere Anzahl der bis zu Puppe gelangenden
Larve bei beiden Fortpflanzungsstrategien anndhernd gleich sein). Einen Haken hat
die Sache: Der Vergleich der Uberlebensraten von Nachkommen oviparer und
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viviparer Weibchen krankt daran, daB die einen nur Weibchen und die anderen nur
Minnchen hervorbringen.

Tab. 2: Fruchtbarkeit viviparer und oviparer Weibchen von Elaphrothrips tubercu-
latus und relative Uberlebensrate der Jungtiere. Weiteres s. Text (nach
Cresp1 1989, verdndert).

Jahreszeit ~ Prozentualer  Fortpflanzungs-  Prozentualer Mittlere Relative
Anteil modus Anteil ovipareru.  Fruchtbarkeit  Uberle-
ménnlicher viviparer bensrate
Nachkommen Weibchen

Frithjahr 19 vivipar 25 21,5 1,4

ovipar 75 43,7 1,0

Sommer 58 vivipar 55 13,5 2,1

ovipar 45 26,1 1,0

Es spricht fiir das SelbstbewuBtsein des Autors, wenn er in seiner Arbeit anmerkt,
die von ihm untersuchten fakultativ viviparen Fransenfliigler lieferten das erste
"System", mit dem unmittelbar die 6kologischen, physiologischen und sonstigen
Ursachen fiir den wechselnden Fortpflanzungsmodus experimentell untersucht wer-
den kénnten. Die Literatur nennt zumindest viele andere Fille von fakultativer Vi-
viparie, z.B. bei Chrysomeliden und Dipteren (s.0.), und bei ndherem Hinsehen
werden darunter sicher auch solche sein, die bei jeder der beiden Fortpflanzungs-
strategien sowohl Ménnchen als auch Weibchen hervorbringen.

Vermeintliche Nachteile der Viviparie sind z.B. (auch hier ist Vollstindigkeit nicht
angestrebt),

- daB im Vergleich zu gleich groBen oviparen (méglichst verwandten) Arten die
Nachkommenzahl vermindert ist, also ein Verlust der Fruchtbarkeit festzustellen
ist (exakter zu priifen bei fakultativer Viviparie s.0.);

- Verlust der gesamten Nachkommenschaft, wenn die Mutter umkommt;

- hoher energetischer Aufwand, um die insgesamt wenigen Jungen zu versorgen
und evtl. auch zu tragen.

- Verlust an Biomasse und Energie, wenn das trichtige Weibchen, z. B. infolge
verminderter Beweglichkeit, leichter erbeutet wird. Die Schwerfilligkeit behindert
es moglicherweise auch bei der Futtersuche.

So unterliegt Glossina morsitans wihrend des Trachtigkeitszyklus enormen kurz-
fristigen (bedingt durch die Blutmahlzeiten) und léngerfristigen (Wachstum der
Larve) Volumenschwankungen und vermindert ca. 48 h vor der Larvenablage dra-
stisch ihre Aktivitit (Braby & GiLson 1983). .

Die vivipare Schabe Nauphoeta cinerea nimmt im Verlaufe der etwa 52tigigen
Trichtigkeit durchschnittlich 23% an Frischgewicht zu. Meine Uberlegungen wa-
ren nun, daB trachtige Weibchen, schon bedingt durch die Last der Oothek, einen
im Vergleich zu nichttrichtigen Weibchen hoheren Stoffwechsel haben sollten.
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Dieser 14Bt sich iiber den Sauerstoffverbrauch oder mit Hilfe eines Kalorimeters
iiber die Warmeproduktion der Tiere bestimmen.
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Abb. 13 A u. B: Aktivititen einer weiblichen Schabe (Nauphoeta cinerea) vom Be-
ginn bis zum Ende der Tragzeit (A) und einer minnlichen Schabe
(B) im Kastenaktograph mit einer Lichtschranke zwischen Ver-
steck und Futternapf. Wasser befand sich unmittelbar neben dem
Versteck. Abszisse: Tage nach der Kopulation. Ordinate: Anzahl
der Lichtschrankendurchginge pro 24 h. Pfeil = Zeitpunkt der
Geburt.

Unsere Untersuchungen in Zusammenarbeit mit dem Institut fiir Biophysik der FU
Berlin haben nun gezeigt, dal trachtige Weibchen pro Gewichtseinheit die gering-
ste  Wirmeproduktion aufweisen(0,80 + 0,07 Wkg'); eine hohere besitzen
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Minnchen (1,45 + 0,22 Wkg™) und nichttrichtige Weibchen (1,53 + 0,38 Wkg™)
(ScruLze-MoTHEL & GREVEN im Druck).

Warum das so ist, ist nicht ganz klar. Ganz offensichtlich sind die Weibchen nicht
mehr so mobil (im Kalorimeter haben sich die Mannchen aber nicht unbedingt
mehr bewegt als die Weibchen). Das sieht jeder, der die Tiere hilt, und das hat
meine Mitarbeiterin Frau MELLER auch quantitativ belegt. Sie hat Mannchen und
Weibchen (diese wahrend der gesamten Schwangerschaft) einzeln im Kastenakto-
graphen gehalten und deren Aktivititen registriert, allerdings nur die, die die Scha-
ben auch bis zum Futternapf fithrten (Abb. 13 A, B). Es fillt auf, daB weitere Aus-
fliige, dann auch wieder zum Futternapf - daraus ergeben sich noch andere Konse-
quenzen, die hier aber nicht erértert werden sollen - erst gegen Ende der Schwan-
gerschaft einsetzen. Lee (1994) hat das Problem auf den Punkt gebracht, indem er
in einer kiirzlich erschienenen Arbeit fragt: "Are pregnant females of the German
cockroach too heavy to run?" Er untersuchte die die Oothek am Koérper tragende,
also ovipare Schabe Blattella germanica und fand, daf die mit einer Oothek bela-
steten Weibchen (die Oothek wiegt etwa 30% des Korperfrischgewichtes) weniger
aktiv sind. Aber, so folgert er aus seinen Experimenten, vor allen aus Messungen
des Sauerstoffverbrauchs, es sei nicht das Gewicht, daBl die Tiere weniger mobil
mache, sondern andere Faktoren, evtl. die Notwendigkeit, sich vor Pridatoren ver-
stecken oder eine Austrocknung vermeiden zu miissen (die Oothek wird von dieser
Art auBerhalb des Korpers getragen!).

Insgesamt gesehen gibt es wohl gar keine real existierenden Nachteile der Vivipa-
rie; sie werden stets irgendwie kompensiert, sei es durch groBere Uberlebenschan-
cen der Jungen, sei es durch Verhaltens- und Stoffwechselinderungen etc. Die mei-
sten dieser Kompensationsmechanismen bediirfen jedoch noch der Aufklirung.

Eine weitere auf den ersten Blick nachteilig erscheinende Verhaltensweise, die vi-
vipare Insekten allerdings mit den oviparen teilen, sind die bei vielen Arten er-
staunlich langen Kopulationszeiten.

Unabdingbare Voraussetzung fiir die von Insekten praktizierte Viviparie ist - sicht
man einmal von der parthenogenetischen Entwicklung ab - die innere Besamung
und Befruchtung iiber Spermatophoren, die entweder direkt in den weiblichen Ge-
nitaltrakt gebracht werden (z.B. bei allen pterygoten Insekten) oder abgesetzt und
dann vom Weibchen aufgenommen werden (indirekte Spermatophoreniibertragung,
z.B. bei Collembolen). Sie ist sicher nicht als Anpassung an die Viviparie, sondern
als Anpassung an das Leben auf dem Lande entstanden, aber als wesentliche Pri-
adaptation fiir die Evolution der Viviparie anzusehen.

Unsere Nauphoeta cinerea zeigt wie alle Schaben ein interessantes Balzverhalten.
Das Minnchen bietet sich etwa ab dem 4. Tag nach der Imaginalhdutung an, in-
dem es die Deckfliigel hebt; das rezeptive Weibchen klettert dann auf das Abdomen
des Minnchens und beleckt oder beknabbert die freiliegenden Tergaldriisen, die ein
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Sexualpheromon produzieren; es kommt zur Kopulationsstellung und schlieBlich
zu Kopula.

Frau Bensch hat in unserem Labor festgestellt, daB Nauphoeta cinerea ziemlich ge-
nau 13 min fiir die Balz und ebenfalls 13 min fiir die Kopula benétigt; die Zeiten
verlangern sich betriachtlich, wenn das Minnchen innerhalb von 24 h noch einmal
kopuliert (Bensci & GRreVEN 1995). 13 min sind im Vergleich zu anderen Scha-
benarten und vielen anderen Insekten noch relativ kurz. Herr StoLzensurG hat bei
dem viviparen Chrysomela varians bis zu 10 h registriert (SToLZENBURG & GREVEN
1990). Es gibt (ovipare) Stabheuschrecken die sogar 79 Tage fiir eine Paarung be-
nétigen (Sivinskr 1983).

Diese Zeiten werden u.a. benotigt, um verschiedene Sekrete, z.B. nihrende, sper-
matozoide u.a. aus den akzessorischen Driisen zu iibertragen.

Offenbar bringen so lange Kopulationszeiten im Schnitt jedoch mehr Vorteile als
Nachteile mit sich, z.B. bei aposematisch gefirbten Tieren eine Intensivierung der
Warnsignale, eine Verstirkung mechanischer und chemischer Verteidigungsmittel
oder die Vermeidung der Konkurrenz zwischen den Spermien zweier oder mehre-
rer Miannchen, da das Weibchen fiir lingere Zeit gewissermallen "blockiert" wird.
Die Vorteile konnen also ganz verschiedenartig sein und miiiten fiir jeden Einzel-
fall sorgfiltig gepriift werden (vgl. Srvinsk 1983).

Meine Mitarbeiterin Frau Livbermann hat kiirzlich den Geburtsvorgang bei Blatt-
lausen beobachtet und die einzelnen Stadien des Geburtsablaufs quantifiziert. Fiir
mich war am iiberraschendsten, da der gesamte Geburtsvorgang, z.B. bei der Grii-
nen Erbsenblattlaus Acyrtosiphon pisum, ziemlich genau 16+1 min dauert (vgl. Lin-
DERMANN & GREVEN, in Vorber.). Dabei verharrt das Weibchen meist die gesamte
Zeit an derselben Stelle. Das scheint mir gefdhrlich lange zu sein, es sei denn die
gebarende Blattlaus reagiert genauso rasch auf Stérungen wie die nicht gebarende,
die u.a. Alarmpheromone an der Spitze ihrer Siphonen ausscheidet (vgl. Dixon
1985), auf die auch die benachbarten Blattlduse reagieren, unruhig werden, den
Saugort verlassen und/oder sich fallen lassen (s. dazu auch StrumMpEL 1983). Dies-
beziigliche Untersuchungen scheinen jedoch zu fehlen.

SchluBSbemerkungen

Bedingungen, die zur Entwicklung der Viviparie gefiihrt haben, sind offenbar nicht
so ohne weiteres experimentell nachzuweisen. Erschwerend kommt hinzu, daB die
Selektionsdriicke, die zu wichtigen Praadaptionen, die primdr nichts mit Viviparie
zu tun haben (z.B. Lebenserwartungen iiber die Eiablage hinaus, damit die Jungen
ausgetragen werden konnen, Balzhandlungen als Voraussetzung fiir die notwendi-
ge innere Befruchtung), und zu Vorstufen oder einfachen Formen der Viviparie ge-
fiilhrt haben (z.B. Zuriickhalten der Eier, um deren Austrocknung zu verhindern),
nicht zwangsldufig dieselben sein miissen, die spiter - nach Etablierung der Vivi-
parie - die Verbreitung viviparer Arten begiinstigt haben.

21



Sie sind auch nicht fiir alle Taxa gleich, miiiten also separat fiir jede Linie, in der
sich Viviparie entwickelt hat, gepriift werden. Dazu sollte man auch wissen, wie oft
sich Viviparie innerhalb der Insekten unabhingig voneinander entwickelt hat;
neuere Schitzungen gehen von etwa 17 mal aus (Zeu & Smitr 1985).

Es gibt eine Reihe von plausiblen Spekulationen, die besagen, dal Viviparie eine
geeignete Strategie ist, in einer fluktuierenden Umgebung, also in "Randhabitaten"”
zu iiberleben. Fluktuieren konnen u.a. die Temperatur (vivipare Blattkifer finden
sich meist im Gebirge) oder das Nahrungsangebot; rasch verindern kann sich auch
der Gesamtlebensraum, so fiir koprophage Dipterenlarven u.a. (Hacan 1981,
Brauns 1959, HogarTH 1976).

Trotz der in der vorliegenden Zusammenstellung insgesamt sehr subjektiven Aus-
wahl von Beispielen, sollte klar geworden sein, dal "Viviparie bei Insekten" - sieht
man einmal von einigen wenigen gut bekannten "Standardarten" ab - bisher nur
unvollkommen untersucht ist. Das gilt nicht nur fiir die Struktur der daran beteilig-
ten Organe, sondern auch fiir die Evolution dieser besonderen Fortpflanzungsstra-
tegie und ihre physiologischen, dkologischen und ethologischen Grundlagen. Dar-
iiberhinaus sollte auch gezeigt werden, daB sich hinter dem Phidnomen "Viviparie",
ob es nun bei Insekten, anderen "Wirbellosen" oder Wirbeltieren untersucht wird,
biologische Probleme von allgemeinem Interesse verbergen.
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