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Massenvermehrungen von Insekten, Verteidigungsreaktionen von
Pflanzen. - Eine Fallstudie am Beispiel des Weidenblattkiifers
Chrysomela vigintipunctata.

Topp, Werner
Zusammenfassung

Von 1985 bis 1997 kam es im Rheinland lokal zu Massenvermehrungen des Wei-
denblattkifers, Chrysomela vigintipunctata. Kahlfrab an Bruchweiden (Salix fia-
gilis), Silberweiden (S. alba), deren Hybride (S. x rubens) oder an Korbweiden (S.
viminalis) waren nicht selten. Auch die Salweiden (S. caprea) wurden stark befal-
len. Vollstindig gemieden wurden die Mandelweiden (S. triandra).

Bruchweiden, die als sekundiren Pflanzeninhaltsstoff u.a. das Phenolglycosid Sali-
cin enthalten, sind als Wirtspflanze fiir die Entwicklung von C. vigintipunctata be-
sonders geeignet. Salicin erhohte die Fekunditit der Blattkifer und verbesserte die
Ermihrungssituation der Larven. Das Phenolglycosid Salidrosid war vermutlich fiir
die Vermeidung der Mandelweide verantwortlich.

Aufgrund seiner chemischen Abwehrmechanismen, die bei Imagines und Larven
ausgebildet sind, wird C. vigintipunctata nicht von Pridatoren-Generalisten ange-
griffen. Insektivore Vogel, Ameisen und Raubwanzen mieden diesen Blattkifer.
Spezialisierte Freffeinde (Parasyrphus nigritarsis) oder Parasitoide (Schizonotus
sieboldi, Cleonice callida) waren nicht in der Lage, die Populationsdynamik deut-
lich zu beeinflussen. Intra- oder interspezifische Konkurrenz hatten nur geringen
EinfluB auf Abundanzveridnderungen.

Die Populationsentwicklung von C. vigintipunctata wurde deutlich durch die
Wirtspflanzen kontrolliert. Groften Einfluf auf die Blattkéfer hatte die Abwehrre-
aktion der Silberweiden, die bei der iiberwinternden Generation vollstindige Mor-
talitiat verursachte. Fiir die hohe Todesrate der Imagines schien die gemeinsame
Anreicherung mehrerer sekundirer Pflanzeninhaltsstoffe entscheidend gewesen zu
sein. Dies waren kondensierte Tannine, sowie die Flavonoide Rutin, Apigenin- 7 -0
-(4-p-Cumarylglycosid) und Isorhamnetin-3-o-rutinosid.

In der Bruchweide wurde als zusitzliches Phenolglycosid die t-Cinnamyl-D-Gluko-
se entdeckt. Moglicherweise kann die erhohte Mortalitéit der Blattkifer, die von den
Bruchweiden frafien, auf diese Verbindung zuriickgefiihrt werden.

1. Einleitung

Massenvermehrungen von Insekten mit nachfoigendem Kahifral an Biumen sind
nur von wenigen Arten bekannt. So kénnen KahlfraBerscheinungen, die in den ver-
gangenen Jahren in verschiedenen Forstflichen Mitteleuropas wiederholt auftraten,
auf nur vier verschiedene Arten zuriickgefiihrt werden. Von diesen hatte die
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Massenvermehrung des Schwammspinners (Lymantria dispar) an Eichen besonde-
re Aufmerksamkeit erregt. Andere Schmetterlingsarten, die im Friihjahr ihre Ent-
wicklung mit dem Knospenaustrieb der Bdume beginnen, verursachten lokal ver-
gleichbare FraBschidden wie der Schwammspinner. Die FraBschidden traten mei-
stens nicht nur an Eichen auf, sondern waren auch an Hainbuchen und Rotbuchen
zu beobachten und wurden gemeinsam von verschiedenen Frostspannern (Oper-
ophtera brumata, O. fagata und Erannis defoliaria) hervorgerufen.

NotunacLE & Schurtz (1987) erwihnen als mogliche Forstschadlinge Nordameri-
kas 41 verschiedene Macrolepidoptera. Dies sind weniger als 2% der GroBschmet-
terlings-Arten, die dort an Biumen fressen. Der Anteil der an Biumen lebenden
phyllophagen Kifer-Arten mit Massenvermehrung ist noch geringer. In Europa
zeigen nur Blattkifer aus der Gattung Chrysomela eine Neigung zur Massenver-
mehrung. So erreichte in den letzten Jahren der Weidenblattkéfer (Chrysomela vi-
gintipunctata) lokal besonders hohe Besiedlungsdichten und konnte dann grofie
Baumweiden (Salix fragilis, Salix alba) vollstindig entblittern (Topr & Brracz
1989, ErBELING & TERLUTTER 1995).

Vor solchen Massenvermehrungen, die im Rheinland erstmalig 1985 beobachtet
wurden, diirfte C. vigintipunctata eine relativ seltene Art gewesen sein (Lays 1986,
Drees 1995). Nachdem die Massenvermehrungen nunmehr abgeklungen sind, im
Ahrtal war dies im Jahre 1997, scheint C. vigintipunctata wiederum selten zu wer-
den. Somit zeigt dieser Weidenblattkifer einen Fluktuationstyp, der dem des Kie-
fernspinners (Dendrolimus pini) entspricht (ScHWERDTFEGER 1968). - Ubervermeh-
rungen treten nur gelegentlich auf, sie sind durch lange Latenzzeiten voneinander
getrennt. Dabei ist dic Massenvermehrung auf eine kurze Zeitspanne zusammenge-
driangt, nach raschem Anstieg der Abundanz erfolgt ein ebenso rascher Abstieg.

Populationsdichten von Insekten kénnen durch natiirliche Feinde oder durch Kon-
kurrenten beeinfluit werden. Es sind Pathogene (AnDErsoN & May 1980), Parasitoi-
de (FaetH & SmvBeRLOFF 1981) oder FreBfeinde, die die Populationsdichten verrin-
gern konnen. Von den Freffeinden haben die Vogel oft eine geringere Bedeutung
(Hormes & SturGes 1975) als die Ameisen (SkiNNEr & WHITTAKER 1981). Konkur-
renzerscheinungen zwischen phyllophagen Insekten, insbesondere bei Massenver-
mehrungen, werden kontrovers diskutiert. Nach Ansicht von Harston et al. (1960)
werden Phytophage grundsitzlich nicht durch Ressourcen limitiert. Janzen (1973)
vermutet hingegen, daB Lebensgemeinschaften iiberwiegend durch interspezifische
Konkurrenz gesteuert werden. Allerdings bleibt es umstritten, ob Interaktionen
zwischen phyllophagen Insekten immer zu einer Verringerung von Populations-
dichten fithren (z.B. durch Wirkung von Konkurrenz) oder ob sie sogar zu ihrer Er-
hohung beitragen (z.B. durch Wirkung von Kommensalismus).

Andererseits konnen Massenvermehrungen von Insekten auch mit dem Wasser-
und NihrstoffstreD von Bidumen korreliert sein (Wwuite 1984). Dariiber hinaus
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diirfte eine Kontrolle durch die befallenen Wirtspflanzen ausgehen, die die Fihig-
keit besitzen, kurzfristig (Raupp & Sapor 1989, EDwarDs ET al. 1992) oder aber auch
langfristig (Scrurtz & Barpwin 1982, Baur & Benz 1983) wirksame Verteidigungs-
strategien aufzubauen. Quantitative und qualitative Verinderungen der sekundiren
Pflanzeninhaltsstoffe konnen hemmend oder sogar toxisch auf die angreifenden In-
sekten einwirken (u.a. FEENY 1970, BERNAYS ET AL. 1981). Eine weitere Moglichkeit
der Pflanze, einem Phytophagendruck auszuweichen, besteht offenbar in dem indi-
viduell unterschiedlichen Beginn des Blattaustriebs bei Baumen aus derselben Po-
pulation. Einzelne Bdume, bei denen Knospenaustrieb und Schlupfzeit von Raupen
nicht synchronisiert sind, werden durch FraBschiden weitgehend verschont
(StroONG et al. 1984).

Bei unseren Untersuchungen mit C. vigintipunctata stellten wir uns Fragen nach
den Ursachen der Abundanzdynamik dieses Blattkéfers. Da C. vigintipunctata zum
Zeitpunkt des Untersuchungsbeginns bereits hohe Populationsdichten erreicht hat-
te, war es von besonderem Interesse, die Ursachen iiber den Zusammenbruch der
Population zu erfahren.

2. Chemische Verteidigung der Kifer und der EinfluB von Frefifeinden und
Parasitoiden :
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Abb. 1: Chemische Verbindungen zur Verteidigung von Melasoma vigintipunctata.
Verteidigungsstoffe a) der Imagines und b) der Larven.
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Kifer haben eine erstaunlich grofe Vielfalt an Verteidigungsmechanismen evolu-
iert, um sich vor dem Beutefang durch FreBfeinde zu schiitzen. Eine Moglichkeit
der Verteidigung besteht darin, durch Warntrachten ihre UngenieBbarkeit anzuzei-
gen. Bei den Warnfarben handelt es sich um rote, orange, gelbe oder aber um wei-
Be und schwarze Farben, die in vielen Kombinationen sehr unterschiedliche Farb-
muster ergeben konnen (Bowers 1993). Dabei sind kontrastreiche Farbmuster,
gelb-schwarz, weil-schwarz oder rot-schwarz besonders auffillig und erreichen ei-
ne deutlich abschreckende Wirkung.

Die Imagines von C. vigintipunctata besitzen eine solche auffdllige Warntracht.
Auf den Elytren befinden sich 20 schwarze Punkte, die sich deutlich gegen einen
hell gefirbten Untergrund abheben, der gelb, orange oder rotlich gefarbt sein kann.

Sind Insekten durch Warnfarben gekennzeichnet, so stellt sich zunichst die Frage,
ob es sich bei diesen Individuen um Modellorganismen handelt oder aber um Nach-
ahmer. Die Imagines und die Larven von C. vigintipunctata sind Modelle. Beide
synthetisieren toxische Substanzen, die allerdings unterschiedlichen Stoffklassen
angehoren. Die Imagines sondern bei Storung Sekrete aus den Dorsaldriisen von
Pronotum und Elytren ab. Einige Sekrete gehoren in die Stoffgruppe der Isoxazoli-
nonglycoside (PAsTEELs ET AL. 1984, PasTeELs et al. 1988). Die Wirkung dieser Sub-
stanzen (Abb. la) auf potentielle Frefifeinde ist noch nicht bekannt. Allerdings
konnten PasteeLs et al. (1986) nachweisen, daB selbst geringe Konzentrationen,
wie sie in den Eiern von Arten der Gattung Chrysomela nachweisbar sind, auf
Ameisen von Myrmica rubra abschreckend wirken.

Die Larven von C. vigintipunctata sind iiberwiegend schwarz gefirbt. Bei Storung
scheiden sie aus ihren exokrinen Driisen Salicylaldehyd und Benzaldehyd (Abb.
1b) aus (PastEELs et al. 1982). Sobald die durch ihren Inhalt weil gefarbten Drii-
senbldschen ausgestiilpt werden, geben sie einen deutlichen Kontrast zu den
schwarzen Segmenten von Thorax und Abdomen. Im Gegensatz zu den Larven von
C. vigintipunctata haben die Larven des Weidenblattkifers Chrysomela tremulae
neben ihren Verteidigungsdriisen weife Pigmentflecke ausgebildet. Somit bleibt
der Farbkontrast schwarz-weill aufrechterhalten, unabhingig davon, ob die Tiere
gestort werden und daraufhin ihre Verteidigungsdriisen ausgestiilpt haben oder
nicht. Wahrscheinlich stellen die Pigmentflecken von C. tremulae, bei Beriicksich-
tigung einer Kosten-Nutzen Kalkulation, einen evolutiven Vorteil gegeniiber C. vi-
gintipunctata dar. Die Larven von C. tremulae diirften wegen ihrer auffilligen
Kontrastfarbung seltener angegriffen und daher seltener gezwungen werden, ihre
Verteidigungsblidschen auszustiilpen und dabei Energie durch die entweichenden
Aldehyde zu verlieren.

PasteeLs et al. (1983) konnten nachweisen, dafl der Salicylaldehyd aus Salicin ge-
bildet wird. Salicin ist ein Phenolglycosid, das in den Blittern mancher Weiden-
Arten in hohen Konzentrationen vorliegt (s. Kap. 4). Die Umwandlung von Salicin
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in Salicylaldehyd findet in den exokrinen Driisen der Larven von C. vigintipuncta-
ta statt, in denen das hierfiir notwendige Enzym, die B-Glucosidase, nachgewiesen
wurde. Das Salicylaldehyd ist als Verteidigungssekret weitaus wirksamer als das
Phenolglycosid, weil es im Vergleich zum Salicin eine grofBere Fliichtigkeit
aufweist.

Grundsitzlich diirfte es fiir einen Organismus weniger aufwendig sein, Sekundar-
stoffe der Wirtspflanzen fiir die eigene Verteidigung umzuwandeln, als autogene
Verteidigungsstoffe (vgl. Imagines) zu bilden. Ein Selektionsdruck, der auf eine
Minimierung der Stoffwechselkosten fiir die chemische Verteidigung zielen kénn-
te, hat bei den Blattkéfern in drei Gattungen unabhingig voneinander zur Bildung
von Salicylaldehyd gefiihrt. So nutzen Larven aus den Gattungen Chrysomela, Ga-
strolina und Phratora diese Verbindung (PasteeLs et al. 1988).

Die Umwandlung von Salicin in Salicylaldehyd bringt fir die Kaferlarven einen
weiteren Vorteil. Die Glucose, die bei der Hydrolyse des Salicins gebildet wird,
kann niamlich als zusitzlicher Nihrstoff genutzt werden. PasTeeLs et al. (1983)
schitzten fiir die Larven von Phratora vitellinae einen tiglichen Kalorienbedarf,
der zu etwa 30% durch die reabsorbierte Glucose gedeckt wird.

Arthropoden sind potentiell eine ideale Nahrstoffquelle fiir insektivore Vogel. So
haben zahlreiche phytophage Insekten mannigfaltige Verhaltensmuster evoluiert,
um dem Suchverhalten der FreBfeinde auszuweichen (Hemricu 1979). Sie fressen
entweder auf der Blattunterseite, in Blattrollen oder begrenzen ihre FraBaktivitit
auf die Nachtstunden. Andere tarnen sich in einiger Entfernung von dem selbst
verursachten Fralschaden oder schneiden die angefressenen Blétter an ihrem Stiel
ab, so daB der FraBschaden sie nicht verrit. Solche Verhaltensweisen sind von den
Imagines und Larven der Weidenblattkdfer unbekannt. Im Gegenteil, die Larven
klettern im 3. Stadium an das Ende der Zweige, die sie zuvor entblittert hatten,
heften sich an ihre Spitzen und verpuppen sich dort. Als Stiirzpuppen sind sie dann
weithin sichtbar. Diese Verhaltensweisen lassen vermuten, daB die Verteidigungs-
mechanismen der Weidenblattkifer hochst wirksam sind und sie visuell jagende
Pridatoren nicht fiirchten miissen. Bei mehreren Insekten konnte ein chemischer
Schutz gegeniiber Vogelfrah nachgewiesen werden (ScHULER & HEesse 1985, Evans
& Scamt 1990).

Um die Wirksamkeit des chemischen Schutzes bei C. vigintipunctata abschitzen zu
konnen, fiihrten wir verschiedene Versuche durch. In einem ersten Versuchsansatz
wurde das Suchverhalten von Kohl-, Blaumeisen und Kleibern im Freiland kontrol-
liert, die fiir ihre Jungen Arthropodennahrung in die Nester eintrugen. Dabei stellte
sich heraus, daB alle Elterntiere der 24 iiberpriiften Nester, nicht in den Weiden-
biumen nach Nahrung suchten, in denen die Nester angebracht wurden und in de-
nen eine Massenvermehrung der Weidenblattkifer auftrat. Vielmehr verlieBen die
Vogel die Weidenbdume, flogen oft aus dem Auengebiet heraus bis an den
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angrenzenden Waldrand und suchten dort gezielt nach Schmetterlingsraupen oder
nach Spinnen. Kein Nestling wurde irgendwann mit einer Blattkiferlarve oder so-
gar mit einer Larve des Weidenblattkifers C. vigintipunctata gefiittert (FLoreNn
1989, Torp & BELL 1992).

Bei ergidnzenden Laborversuchen dienten Monchsgrasmiicken als Versuchstiere. In
einem Nahrungswahlversuch wurden einzelnen Individuen entweder Mehlwiirmer,
Larven des Weidenblattkifers oder aber Mehlwiirmer als Nahrung angeboten, die
zuvor mit den Kiferlarven in Kontakt gebracht wurden und daher deren Geruch
angenommen hatten. In einem zusitzlichen Experiment wurde Monchsgrasmiicken
kiinstliche Nahrung angeboten, die mit unterschiedlichen Konzentrationen an Sa-
licylaldehyd oder Benzaldehyd angereichert war. Beide Versuchsserien zeigten die
hohe Wirksamkeit der chemischen Substanzen. Nicht kontaminierte Larven wur-
den eindeutig bevorzugt. Fraben Moénchsgrasmiicken an der Nahrung ohne den Zu-
satz an allelochemischen Substanzen, so nahm ihr Gewicht innerhalb von 8 Stun-
den um 9% zu. Wurde Salicylaldehyd der Nahrung beigemischt, so konnte nach 8
Stunden, bevor der Versuch abgebrochen wurde, ein Gewichtsverlust von 9% fest-
gestellt werden.

Riuberisch lebende Insekten lassen sich hinsichtlich ihrer Nahrungswahl in Gene-
ralisten und Spezialisten unterscheiden. Zu den Nahrungsgeneralisten gehdren die
Raubwanzen, somit auch Rhinocoris iracundis. In Versuchsserien wurden den Ima-
gines der Raubwanzen mehrere Larven von C. vigintipunctata angeboten. Hungrige
Raubwanzen unternahmen wiederholt Versuche, die Blattkiferlarven anzustechen,
schreckten nach einer vorsichtigen Anniherung und Uberpriifung mit der Rostrum-
spitze jedoch jedesmal zuriick. Nach mehreren Versuchstagen starben die Raub-
wanzen schlieBlich, ohne daB sie eine einzige Kiferlarve geschidigt hitten.

Zu den Nahrungsspezialisten gehdren die Larven der Schwebfliege Parasyrphus
nigritarsis.

Bei der Suche nach potentiellen Pradatoren von C. vigintipunctata fanden wir an
den Bruch- und Silberweiden im Ahrtal mehrere Schwebfliegenlarven, die durch
die Verteidigungsstoffe der dicht gedringt fressenden Kiferlarven niemals benach-
teiligt wurden. Im Gegensatz, Eier und neonate Larven des Weidenblattkifers
schienen eine bevorzugte Nahrung zu sein. Aber auch Larven im 3. Stadium, die
ihrem Angreifer an GroBie nicht nachstehen, wurden bevorzugt verspeist. Dabei
verfolgten die Schwebfliegenlarven eine immer wieder zu beobachtende Angriffs-
strategie. Zunichst krochen sie langsam auf ihre Beute zu. Befanden sie sich dann
neben einer Kiferlarve, so streckten sie ihren Vorderkérper vor, schoben ihn vor-
sichtig unter die Kiferlarve und durchdrangen schlieBlich mit ihrem Mundhaken
die Abdominal- oder Thorakalsternite. Dieser Angriff war immer so wirkungsvoll,
daB jede Verteidigungsreaktion der Kéferlarven unterblieb. Weder versuchten sie
zu entkommen, noch setzten sie ihre chemische erteidigung ein.

)
Y



Verh. Westd. Entom. Tag 1996, S . 1 - 18, Lobbecke-Mus., Dilsseldorf 1997

Entwicklungsversuche von Riuber und Beute ergaben, dab beide aufeinander abge-
stimmt sind. Der Weidenblattkifer iiberwintert als Imago. Die Imagines verlassen
im ersten Frithjahr ihr Winterlager und besiedeln die Weiden oft zu einem Zeit-
punkt, in dem die Blatter noch nicht vollstindig ausgetrieben sind. Die priaimagi-
nale Entwicklung ist im Juni beendet. Dann folgt eine bis zu 10 Monate dauernde
Diapause. - Die Schwebfliege iiberwintert im letzten Larvenstadium. Im Mirz ver-
puppen sich die Larven, die Dispersionsphase der Fliegen erfolgt im April, oft syn-
chron mit der Flugphase der Blattkifer. Die Entwicklung der Larven ist spitestens
im Juni beendet. Es folgt eine etwa zechnmonatige Diapause.

Zwei Parasitoide konnten aus den Larven von C. vigintipunctata in grofier Anzahl
gezogen werden. Es waren Schizonotus sieboldi (Hymenoptera, Chalcoidea) und
Cleonice (Steiniella) callida (Diptera, Tachinidae).

3. Wahl der Wirtspflanzen, intra- und interspezifische Konkurrenz

Die Fekunditit der Phytophagen kann durch die spezifische Erndhrungssituation,
wie sie von den Wirtspflanzen vorgegeben ist, beeinflubt werden (OmmMarT et al.
1985). Um einen EinfluB der Wirtspflanzen auf die Fekunditit der Blattkifer zu
iiberpriifen, wurden in Laborversuchen die Weibchen von C. vigintipunctata entwe-
der mit Blittern der Bruchweide (Salix fragilis) oder mit Blittern der Silberweide
(Salix alba) gefiittert und die Anzahl der Eier/Weibchen gezihlt. Die Ergebnisse
waren eindeutig. Weibchen, denen Blatter von Bruchweiden angeboten wurden,
legten signifikant mehr Eier ab als Weibchen, die sich ausschlieflich von Blittern
der Silberweide ernidhrten. Allerdings gab es einige wenige Weibchen, die mit der
Silberweide als Nahrungsquelle deutlich mehr Eier ablegten als die “Durch-
schnittsindividuen” mit Blattern der Bruchweide als Nahrung (Topp & BELL 1992).
In einer weiteren Versuchsserie wurde bei Blittern der Bruchweide mit Hilfe von
Tauchlosungen die Konzentration von Salicin erhéht. Das Ergebnis war wiederum
eindeutig. Die Fekunditit der Weibchen, die an Blattern fraflen, welche mit Salicin
angereichert waren, wurde signifikant erhoht. Durch das Salicin konnte bis zu 11%
der Fekunditits-Varianz erklart werden.

Tab. 1: Fekunditit der Weibchen von Chrysomela vigintipunctata, die wihrend ih-
res Reifungsfraies entweder von den Blittern der Silberweide (S. alba), der
Bruchweide (S. fragilis) oder von Blittern der Bruchweide gefressen hatten,
deren Salicingehalt von 2 auf 6% Trockengewicht erhoht wurde. Unter-
schiede (Duncan, p<0.05) sind durch verschiedene Buchstaben gekenn-
zeichnet (nach Torp 1997).

Wirtspflanze Anzahl (n) Eier/Weibchen SE
S. alba 12 98 * 20
S. fragilis 24 195° 27
S. fragilis (+Salicin) 24 325°¢ 37
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Die Versuche zur Eiablage der Weibchen (Tab. 1), wie die Ergebnisse zur Verteidi-
gung der Larven (Kap. 2), lassen keinen Zweifel aufkommen: Weidenarten, deren
Blatter mit Phenolglycosiden, insbesondere mit Salicin, angereichert sind, sollten
fiir die Entwicklung von C. vigintipunctata vorteilhaft sein und daher sollten Biu-
me, in deren Blittern Salicin angereichert ist, von diesem Kéfer bevorzugt werden.
Zu den Weidenarten mit einer erhohten Konzentration an Salicin in den Blittern
gehort die Bruchweide, Salix fragilis. Die Blatter der Silberweide, S. alba, enthal-
ten im Gegensatz dazu keine Phenolglycoside. Sie sind durch kondensierte Tannine
(Proanthocyanidine) gekennzeichnet. Flavonoide kommen in den Blittern beider
Arten vor (HEGNAUER 1973, SHao 1991).

Beobachtungen im Ahrtal widersprachen den Erwartungen zum Verteilungsmuster
der Weidenblattkifer. Es kamen wesentlich mehr Individuen auf den Silberweiden
vor als auf den Bruchweiden. Ahnliche Verteilungsmuster mit einer deutlichen Be-
vorzugung fiir Silberweiden wurden auch im Sauerland beobachtet (ErseLNG &
TERLUTTER 1995).

Eine Erkldrung fiir das unerwartete Verteilungsmuster im Freiland ergaben zusitz-
liche Laborversuche. Imagines wurden zur Zeit ihrer Dispersion und zu spiteren
Jahreszeiten fiir Nahrungspriferenzversuche aus dem Freiland eingesammelt. Wih-
rend der Dispersionsphase, so z.B. vom 12.-14.04. 1987, als die Blatter der Silber-
weide bereits voll entfaltet waren, die der Bruchweide aber hochsten V4 ihrer Fliche
erreicht hatten, war im Labor keine Priferenz fiir die einen oder anderen Weiden-
blitter feststellbar. Im Freiland erschienen die Silberweiden sogar attraktiver zu
sein. Auf ihnen befanden sich nach regionalen Erhebungen etwa 70% aller Kifer,
wihrend etwa 20% auf den Bruchweiden siedelten. Weitere 10% konnten auf
Korbweiden (Salix viminalis) und Salweiden (Salix caprea) beobachtet werden.

Spiter im Jahr zeigten sich die Imagines deutlich wéhlerischer. Sowohl die Indivi-
duen der Elterngeneration (Ende April) als auch die der Tochtergeneration (Ende
Juni) bevorzugten die Blitter der Bruchweide gegeniiber den Blittern der Silber-
weide. Dabei hatte Konditionierung der Individuen, weder im Larven- noch im
Adultstadium irgendwelche Bedeutung. Konditionierung war auch bei C. aenicol-
lis, einem Weidenblattkéfer der in Nordamerika an salicylathaltigen Weiden lebt,
ohne Bedeutung (Rank 1992). Im Rheinland besiedelten trotz des verdnderten Pri-
ferenzverhaltens immer noch die weitaus meisten Individuen die Silberweiden.

Unterschiede, die zwischen den Labor- und Freilandbeobachtungen auftraten, kén-
nen methodisch bedingt sein. In den Zuchtgefien im Labor diirften Nahrungs-
und Eiablagepriferenz ausschlieBlich durch die Wirkung der Pflanzeninhaltsstoffe
bestimmt werden. So werden die élteren Blitter der Bruchweide durch eine héhere
Konzentration an Phenolglycosiden charakterisiert als die jiingeren Blitter (DEnNO
ET AL, 1990, Topp & BeLL 1992). Auflerdem ist fiir den Weidenblattkafer Chrysomela
vigintipunctata costella , der in Japan lebt, einc auffallende Attraktion fiir
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Weidenblitter nachgewiesen worden, sobald diese die Inhaltsstoffe Salicin, Populin
und Luteolin-7-glycosid enthalten (MaTtsupa & MaTtsuo 1985).

Im Freiland diirften neben den chemischen Eigenschaften der Blitter weitere Ein-
flubgroBen das Wirtswahlverhalten der Kéfer bestimmen. So kann die Wahl der
Wirtspflanzen zusitzlich durch ihre Grofie, Form und Farbe oder aber durch ihre
Phinologie erfolgen (Courtney & Kmota 1990). In der vorliegenden Studie strahl-
ten die michtigen Silberweiden mit ihren voll entwickelten Blittern auf die Wei-
denblattkifer wihrend ihrer Dispersionsphase sicherlich eine deutlich grofiere At-
traktivitit aus als die kleineren Bruchweiden mit den kaum entfalteten Blittern.
Haben sich Phytophage auf einer Nahrungsquelle niedergelassen, so besitzen sie
auBerdem nicht die Méglichkeit, risikolos “Vergleichsangebote™” einzuholen. Sie
miissen sich entscheiden, ob das vorliegende Angebot annchmbar ist oder ob es
lohnenswert sein konnte, auf das bestehende Angebot zu verzichten und als Ersatz
eines mit unbekannter und nicht einschitzbarer Qualitdt zu suchen (THORSTEINSON
1960). Modelle zur Wirtspflanzenwahl besagen, daB der Zeit- und Energiaufwand
mit der schlieBlich eine Nahrung angenommen wird, nicht nur von der Haufigkeit
der priferierten Nahrungsquelle, sondern auch von der Haufigkeit der noch an-
nehmbaren Nahrungsquellen abhingt (Pyke et al 1977, JaeNIKE 1978, ROITBERG et
al. 1982). Die komplexe Freilandsituation und ein Polymorphismus in der Nah-
rungspriferenz (Topp & Beracz 1989, Topp 1997) erschweren eine eindeutige Erkla-
rung des Dispersionsverhaltens.

Die erwihnten EinfluBgroBen, die schlieBlich ein Verteilungsmuster im Freiland
bestimmen, wirken auf Einzelindividuen. Bei hoher Populationsdichte konnte zu-
sitzlich die intraspezifische Konkurrenz wirksam werden. Intraspezifische Konkur-
renz bei C. vigintipunctata konnte hier nicht nachgewiesen werden. Jedoch war es
auffallend, daB selbst kleine, unauffillige Biische der Korbweide von den Individu-
en der Elterngeneration besiedelt wurden. Als schlieBlich die Anzahl der Larven
und die der frisch schliipfenden Imagines ausgezihlt wurden, waren hinsichtlich
der Individuenzahl/Zweiglinge keine signifikanten Unterschiede zwischen den
Weiden Salix fragilis, S. alba, S.viminalis und S. caprea nachweisbar. Nur die
Mandelweide, S. triandra, wurde vollstindig gemieden.

Auf den besiedelten Weiden wurden nur relativ wenige abgestorbene Larven oder
Pripuppen entdeckt (Tab. 2), von denen Nahrungsmangel als Todesursache ange-
nommen werden konnte. Diese Beobachtungen deuten darauf hin, daB bei groBer
Populationsdichte die Weibchen der Elterngeneration Verhaltensmuster evoluiert
haben, ihre Eier zufillig auf allen akzeptablen Weidenarten zu verteilen, dadurch
eine zu hohe Dichtebesiedlung der Larven zu verhindern und so Konkurrenz um
Ressourcen bei ihren Nachkommen zu vermindern.



Tab. 2: Lebenstafeln fiir Individuen von Chrysomela vigintipunctata, deren Ent-
wicklungen entweder auf der Bruchweide (S. fragilis) oder der Silberweide
(S. alba) stattgefunden hatten (nach Topp 1997).

Salix fragilis Salix alba
Entwicklungsstadien Anzahl k-Werte Anzahl k-Werte Mortalititsfaktoren

Ei - Puppe 8.300 38.200
7.850 0,024 36.330 0,022 Pridatoren
7.070 0,046 33.080 0,041 Parasitoide
6.970 0,006 32.660 0,005 Regen, Sturm
6.000 0,065 25.000 0,116 Nahrungsmangel,
unbekannte Einfliisse
Imagines
(Pra-DiapausefraBl) 5.680 0,024 23.675 0,024 Antagonistische Wirkung
’ (Abwehr der Pflanzen)
Imagines (Erreichen
des Winterlagers) 5.570 0,009 20.100 0,071 Antagonistische Wirkung
(Abwehr der Pflanzen)
Imagines (Dispersion
im Friihjahr) 1.360 0,612 - 4.303 Antagonistische Wirkung
(Abwehr der Pflanzen),

Mangel an Fettreserven

Alle Weidenarten, unter ihnen besonders die Salweide, waren vom Kleinen Frost-
spanner, Operophtera brumata, besiedelt. Interspezifische Konkurrenz ist zwischen
den Kiferlarven und den Schmetterlingsraupen denkbar, die sich in ihrer Lar-
valentwicklung deutlich iiberlappen. Sollte Konkurrenz auftreten, so diirfte sie
asymmetrisch sein, mit einem Vorteil bei den Kéferlarven.

Gegen einen Einflub von Konkurrenz oder sogar gegen einen Hinweis fiir das
KonkurrenzausschluBprinzip 14t sich die gemeinsame Entwicklung der congeneri-
schen Arten C. vigintipunctata und C. cupreum deuten. Unter der dichten Besied-
lung der Larven von C. vigintipunctata fanden sich vereinzelte Larven von C. cu-
preum, die sich erfolgreich zu Imagines entwickelten. Die Anzahl der C. cupreum
Individuen war nicht grofer als 0.2 % aller Chrysomela-Larven. C. cupreum konn-
te von Schwarzpappeln auf die schmalblattrigen Weiden zugeflogen sein (DRregs
1995).

4. Verteidigungsreaktionen der Weiden

Griine Pflanzen prigen die mitteleuropédische Landschaft, obwohl Insekten dazu in
der Lage sind, groBere Regionen zu entlauben. Der Schwammspinner und die
Frostspanner konnten dies in den letzten Jahren eindrucksvoll beweisen. FraBschi-
den treten aber immer nur lokal auf und sind meistens nicht von langer Dauer,
auch dann nicht, wenn der Mensch keinen Insektizideinsatz durchfiihrt und da-
durch die FraBperioden von “Schidlingen” verkiirzt.
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Abb. 2: Biosynthese der Chlorogensidure (nach ViiLecas & Komva 1986, verindert.
nach Topp 1997). Die in den Weiden angereicherten Phenolglycoside sind
durch Fettdruck hervorgehoben.

Wenn nicht Priadatoren, Parasitoide oder Krankheiten in der Lage sind, die Phyto-
phagenpopulationen zu kontrollieren, so mufl die Pflanze selbst die Aufgabe ihrer
Verteidigung iibernehmen. Dies geschicht meistens durch die Produktion einer
Vielzahl von sekundiren Inhaltsstoffen, die in den Zellvakuolen angereichert
werden.
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Eine Giftwirkung auf eine Insektenart 148t sich durch die Synthese eines einzigen
sekundiren Inhaltsstoffes erzielen. Hiufig produzieren Pflanzen nicht nur einzelne
Abwehrstoffe, sondern bilden Mischungen aus mehreren verwandten Substanzen
derselben Stoffklasse, die wahrscheinlich synergistisch zusammenwirken, wobei ei-
ne Substanz die Wirksamkeit einer zweiten als Abwehrstoff gegen Tierfrah erhoht
(HarsornE 1995). Weiden bilden zu ihrer Verteidigung eine Vielzahl von Phe-
nolglycosiden, Flavonoiden und Catechingerbstoffen. Einen umfassenden Uber-
blick iiber die Reichhaltigkeit und Lokalisierung dieser Verbindungen gibt der
phytochemische Atlas der Schweizer Weiden (Suao 1991).

Phenolglycoside, Flavonoide und kondensierte Tannine werden iiber den Shikimi-
siureweg (Phenolweg) gebildet (Abb. 2). Bereits wenige Schritte nach der Bildung
der Shikimisiure erfolgt iiber eine Reaktionskette, die von der Chorisminséure aus-
geht, die Bildung des Phenolglycosids Salicin. Das Salicin ist ein Charakterstoff
der Bruchweide, S. fragilis. Er verhindert offenbar den erfolgreichen Angriff meh-
rerer polyphager Insekten, so z.B. den des Mondvogels, Phalera bucephala.

Im Gegensatz zu diesem polyphagen Schmetterling wird der Weidenblattkéfer in
seiner Entwicklung durch das Salicin nicht behindert, er zieht sogar Nutzen aus
dieser Verbindung (Kap. 2 und 3). Als weitere Verteidigungsstoffe der Bruchwei-
den konnten wir Derivate des Salicins nachweisen, wie Tremulacin, Salicortin und
2’-0-Acetylsalicortin. Somit sind die Bruchweiden des Rheinlands durch dhnliche
Zusammensetzungen von Pflanzeninhaltsstoffen charakterisiert wie in anderen Re-
gionen Europas (THIEME 1965, JuLkunen-TirTo 1989). Allerdings gibt es Unter-
schiede. Ein Inhaltsstoff, der in bedeutender Konzentration nachgewiesen (Torp &
BeLL 1992) und der spiter als t-Cinnamoyl-D-Glukose identifiziert wurde (Gross &
Torp 1997), charakterisierte besonders solche Bruchweiden, die unter hohem Frah-
schaden litten. Nun kann es sich bei den Bruchweiden, die an der westlichen Gren-
ze ihres Verbreitungsgebiets wachsen (CrMeLAR & MEUSEL 1986), um besondere
chemische Rassen handeln. Als Angehorige einer chemischen Rasse bezeichneten
Mizuno et al. (1989) Individuen von Salix salachinensis, in denen gerade dieser In-
haltsstoff angereichert war. Fiir die Individuen der rheinischen Bruchweiden-Popu-
lation bietet sich auch eine andere Erkldrung im Sinne einer induzierten Abwehrre-
aktion an. Es liegt die Vermutung nahe, dal die Bruchweiden bei erhohtem Fraf-
schaden mehr Cinnamoylglukose bilden als fiir die Synthese von Chlorogensiure
notwendig ist und es sich hierbei um einen Ausgangsstoff handelt, der die Winter-
mortalitit (Kap. 5) der auf Bruchweiden fressenden Blattkifer verursacht. - Zimt-
sduren gehoren zu sekundiren Pflanzenstoffen, die bisher mit allelopathischer Wir-
kung in Zusammenhang gebracht wurden (HARBORNE 1995).

In dem von uns ausgewihlten Untersuchungsgebiet wurden die Bruchweiden, die
Silberweiden oder die Hybride zwischen beiden Arten (Salix x rubens) vollstindig
kahlgefressen (s.0.). Mandelweiden (S. triandra), die in unmittelbarer Nachbar-
schaft der befallenen Baume wuchsen, wurden von den Weidenblattkifern nicht
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angeriihrt. Die Ursache hierfiir ist sicherlich auf das Phenolglycosid Salidrosid zu-
riickzufithren, welches fiir Mandelweiden charakteristisch ist und in hohen Kon-
zentration auftreten kann (Suao 1991). Als Derivat der Zimtsaure wird das Salidro-
sid aus der p-Cumarinséure iiber p-Cumarinaldehyd bei Reduzierung der Seitenket-
te und anschlieBender Glykolysierung gebildet (Mann 1987). Als einzige Substanz
der Mandelweide fehlte es bei allen anderen Weiden-Arten, die von den Blattkifern
als Wirtspflanzen akzeptiert wurden.

mmmm Apigenin-7-0-(4-p-Cumaryl-Gly kosid) Tannine

-
N
(2]
o
o

Schiupf _|Dispersion

c'3 T
53 33
52 8 | 400 5 R
=) : 1@
=] | 3
8O jf 3 5
58 200 5 §
YT | _ £3
_0

"304. 155. 16.76. 57. 17.7. 2338.
Jahreszeit [t]

Abb. 3: Jahreszeitliche Verdnderungen in den Konzentrationen von kondensierten
Tanninen und von Apigenin-7-0-(4-p-cumarylglukosid) in Blittern eines
Baumes von Salix alba, der durch einen intensiven Befall von Melasoma
vigintipunctata gekennzeichnet war. Die Zeitspanne des Pri-Diapause-
fralles zwischen Schlupf und Dispersion der Imagines ist mit Pfeilen mar-
kiert. (a = Fldche, dw = Trockengewicht (ver. nach Topp 1997).

Silberweiden (S. alba) enthalten als sekunddre Inhaltsstoffe Chlorogensiure,
Neochlorogensiure, Flavonoide und kondensierte Tannine. Durch die Synthese von
kondensierten Tanninen und der Abwesenheit von Phenolglycosiden unterscheiden
sich die Silberweiden somit deutlich von den Bruchweiden. Die erfolgreiche Ent-
wicklung des C. vigintipunctata auf den Silberweiden deutet darauf hin, daB dieser
Blattkéfer auch ohne das Phenolglycosid Salicin auskommen kann. Der geringere
Néhrstoffgehalt der Silberweidenblitter wurde durch eine erhohte FraBrate bei den
Larven ausgeglichen (Torp & Brracz 1989). Ahnliche Anpassungskompromisse
sind von verschiedenen Schmetterlingsraupen bekannt geworden (Sransky 1993).
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Die erhohten Komsumptionsraten dienen dazu, Gewichtsreduktionen zu kompen-
sieren, die schlieBlich bei den schliipfenden Imagines bemerkbar sind. Da bei dem
Blattkifer wie bei vielen anderen Insekten die Grofe der Imagines mit der Fekundi-
tit korreliert ist, haben diese erhéhten FraBleistungen adaptiven Wert.

Insekten haben neben der Erh6éhung von FraBraten eine weitere Moglichkeit, die
schlechtere Nahrungsqualitit von Wirtspflanzen auszugleichen. Diese besteht dar-
in, die FraBperiode zu verldngern. Eine solche Reaktion konnte bei C. viginti-
punctata nicht becbachtet werden. Sie scheint fiir diese Art auch extrem ungiinstig
zu sein. Silberweiden reichern im Jahresgang in ihren Blittern kondensierte Tanni-
ne an (Abb. 3). Somit zeigen sie ein Reaktionsmuster, das mit dem der Eichen
(Quercus robur) vergleichbar ist. Eichen kénnen ndmlich mit Hilfe der Tannine die
Raupen des Kleinen Frostspanners (Operophtera brumata) unter Kontrolle halten
(Feeny 1970) und sorgen dafiir, daBb der FraBschaden durch Frostspanner auf das
Friihjahr begrenzt bleibt. Dies gilt sicherlich auch fiir die Silberweiden und die Hy-
bride S. x rubens (Kirsten & Topp 1991). Zusitzlich diirften die Tannine der Silber-
weiden einen Einfluf auf die Uberlebensrate der Blattkifer ausiiben (Kap 5). Dies
bedeutet sowohl fiir den Kleinen Frostspanner als auch fiir den Weidenblattkifer,
ihre Individualentwicklungen méglichst frithzeitig im Jahresgang zu beenden, um
so dem Einfluf} dieser sekundéren Inhaltsstoffe auszuweichen.

Silberweiden reichern im Jahresgang aber nicht nur Tannine an. Zusitzlich kann
es zu einer Konzentrationssteigerung von Flavonoiden kommen. Die jahreszeitliche
Konzentrationsverdnderung des Apigenin-7-0-(4-p-Cumarylglycosids) ist hierfiir
ein Beispiel (Abb. 3). Neben dem erwihnten Flavonoid konnten wir aus Blittern
von Silberweiden 22 weitere Phenolverbindungen nachweisen (Baak et al. 1989).

Im Zusammenhang mit der Populationsdynamik von C. vigintipunctata interessier-
te uns die Frage, ob irgendeine der zahlreichen Phenolverbindungen fiir die erhohte
Mortalitit des Weidenblattkifers verantwortlich gemacht werden kénnte. Um eine
Antwort auf diese Frage zu finden, filhrten wir FraBversuche mit dem Mondvogel
(Phalera bucephala) durch. Den Mondvogel wihlten wir aus, weil er sich auf Sil-
berweiden gut entwickeln kann und aulerdem auf dieser Wirtspflanze 2 Generatio-
nen im Jahr bildet. Er sollte also gegeniiber einer Konzentrationssteigerung von
Tanninen unempfindlich sein. Toleranzerscheinungen gegeniiber erhéhte Tannin-
konzentrationen sind von Insekten aus mehreren Ordnungen bekannt (BErnays et
al. 1981, Manuwota & Scriser 1986). Fiir die Frabversuche wurden 5 verschiedene
Silberweiden gewihit, die von dem Blattkéfer C. vigintipunctata unterschiedlich
intensiv befallen waren. Auferdem wurden die FraBversuche zu unterschiedlichen
Jahreszeiten durchgefiihrt, so daB8 insgesamt 9 verschiedene FraBserien zur Aus-
wertung gelangten. Bei der nachfolgenden statistischen Betrachtung wurde ver-
sucht, die Konzentrationen der Phenolverbindungen mit der Mortalitét der Raupen
(n = 40 in jeder Versuchsserie) zu korrelieren. Dies gelang uns nur bei drei Phenol-
verbindungen. Die Ergebnisse sind in Abb. 4 dargestellt.

14



Verh. Westd. Entom. Tag 1996, S . 1 - 18, Lébbecke-Mus., Diisseldorf 1997

a) 100 .
y=3,58 + 12,34 / (1 + exp ((0,02- X)/ 0,02))
=0,96
X
:-‘f 50+ OH
s ¢
o
> OH OH OH
OH
0 1 . 1 1 - 1 1 1
0 1 2 <) 4 5 6 7
Konzentration [HPLC-a/mg dw]
b) 100 —— .
y=18,8+ 1163/ (1 + exp ((4,12-X) / o,43ﬂ
1°=0,96
3
§ 50F OH
g P
o
> OH OH OH
L] OH
O 1 1 I. 1 5 |
0 1 2 3 4 5
Konzentration [HPLC-a/mg dw]
c) 1o00f .
CHpOH
ory o N -
g 50 Ho—@—cu:cu—lcl—o ° o O
e e
o
=
» y=16,69 + 79,97 / (1 + exp ((1,96 - X) / 0,43)) o o
=0,96
0 1 1 1 1 1
0 2 4 6 8 10 12

Konzentration [HPLC-a/mg dw]

Abb. 4: Korrelationen zwischen den Konzentrationen von Flavonoiden, die in den
der Mortalitit der Rau-
pen des Mondvogels (Phalera bucephala), die von diesen Blittern gefres-
sen hatten. a) Isor-hamnetin-3-o-rutinosid, b) Quercetin-3-o-rutinosid (Ru-
tin), ¢) Apigenin-7-o0- (4-p- cumarylglykosid). (a =

Blattern von Salix alba nachgewiesen wurden und

gewicht (ver. nach Topp 1997).
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Das Flavonolglycosid Rutin (Quercitin-3-O-rutinosid) wirkt auf verschiedene In-
sekten toxisch, die sich von Baumwoll- und Tabakpflanzen erndhren. AuBerdem ist
das Rutin, wie auch die Chlorogensiure u.a., ein Trichomgift der Tomate (HArRBOR-
NE 1995). Uber die beiden anderen Flavonoide sind mir keine toxischen Wirkungen
bekannt. Moglicherweise erhéhen sie hier die Wirkung des Rutins und sind mitver-
antwortlich fiir die Wintermortalitdt der Imagines von C. vigintipunctata, die im
zuriickliegenden Sommer von den Silberweiden gefressen hatten. Fiitterungsversu-
che mit kiinstlicher Nahrung und selektiver Applikation der erwihnten sekundéren
Inhaltsstoffe kénnten Kldrung geben.

Eine weitere Aussage ist nach den FraBiversuchen eindeutig. Wiahlen Schmetterlin-
ge (Mondvdgel) Silberweiden zur Eiablage, die zuvor durch den Weidenblattkafer
C. vigintipunctata erheblich geschadigt wurden, so hat dies einen EinfluB auf die
Entwicklung der schliipfenden Raupen. Mit zunehmendem FraBschaden durch die
Kifer steigt die Mortalitit der Schmetterlingsraupen.

5. Lebenstafeln und k-Faktoren-Analyse

Fiir zwei Biume, eine Bruchweide und eine Silberweide, wurde versucht, die Be-
siedlungsdichte durch C. vigintipunctata, die Veranderungen der Populationsdichte
im Jahresgang und den Einflul der Mortalititsfaktoren abzuschitzen. Die numeri-
schen Angaben und die k-Werte, als Differenzen der Mortalititsfaktoren vor (log
n) und nach einem Einfluf (log n+1) sind zusammenfassend in Tab. 2 dargestellt.

Aus der Tabelle lassen sich folgende Schliisse ziehen:

1. C. vigintipunctata konnte nur iiberleben, wenn die Bruchweide als Wirtspflanze
ausgewihlt wurde.

2. Einfliisse durch die héhere trophische Ebene (Pradatoren, Parasitoide) waren ge-
ring und beeinfluten die Populationsdichte um etwa 15%.

3. Einfliisse, die von Individuen derselben trophischen Ebene (Konkurrenz) ausgin-
gen, waren ebenfalls gering und konnten bei S. alba héchstens 20% betragen.
Bei S. fragilis waren sie deutlich niedriger.

4. Eine Kontrolle der Populationsdichte von C. vigintipuncata konnte nur durch die
untere trophische Ebene, durch die Wirtspflanze, erfolgen.
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