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Verhaltensokologische Untersuchungen an Trichopterenlarven:
Die Verpuppungsortwahl bei Lasiocephala basalis (Kol.)
(Trichoptera: Lepidostomatidae)

Hoffmann, Andreas
1. Problemstellung und Ziele

Wie alle holometabolen Insekten, so besitzen auch Kécherfliegen ein Puppenstadi-
um. Vor Eintritt in die Verpuppung wird von allen Arten, auch von denen, die als
Larve kocherlos und freilebend sind, ein Puppenkécher gebaut. Bei der Puppenpha-
se der Trichopteren handelt es sich um einen stationiren Lebensabschnitt. Dies be-
dingt, daB die einmal getroffene Entscheidung, den Puppenkécher an einem be-
stimmten Ort im Gewisser anzuheften, spatestens nach Beendigung der Puppen-
hiutung nicht mehr zu revidieren ist und die Puppe sich den auf sie einwirkenden
abiotischen und biotischen Umweltfaktoren am Ort der Verpuppung ausliefert. Die
Auswahl eines geeigneten Verpuppungsortes und damit geeigneter Entwicklungs-
bedingungen wihrend der Puppenphase ist somit fiir jedes Individuum von essenti-
eller Bedeutung, da nur ein erfolgreicher Schlupf die Mdglichkeit der Fortpflan-
zung eroffnet. Die Wahl des Verpuppungsortes unterliegt somit einem hohen Se-
lektionsdruck. Von daher muB es Faktoren geben, die es den verpuppungsbereiten
Larven erméglichen, denjenigen Anheftungsort auszuwéhlen, an dem ein erfolgrei-
ches Durchlaufen der Puppenphase mit anschlieBendem Schliipfen am wahrschein-
lichsten ist.

Als Untersuchungsobjekt wurde Lasiocephala basalis (Kol.), eine Kocherfliege aus
der Familie der Lepidostomatiden, gewihlt, die lokal mit sehr hohen Abundanzen
in FlieBgewissern auftreten kann. Eine Besonderheit in der Puppenbiologie von L.
basalis ist die Bildung von groen Aggregationen, die bis zu 500 Individuen um-
fassen konnen.

Bei den Untersuchungen zur Wahl des Verpuppungsortes bei L. basalis stand zum
einen die Frage nach den aktuell regulicrenden Faktoren (= proximaten Faktoren)
im Mittelpunkt, die einerseits die Auswahl eines geeigneten Verpuppungsortes be-
stimmen und die Anheftung des Puppenkdchers auslosen und andererseits auch das
Zusammenfinden der verpuppungsbereiten Larven zu den beobachteten Aggrega-
tionen bedingen. Zum anderen stellte sich die Frage nach den selektionierenden,
mittelbaren Faktoren (= ultimate Faktoren), welche die stammesgeschichtliche
Ausbildung der Puppenaggregationen bzw. ihren adaptiven Wert begriinden.

2. Anheftungsauslosende Faktoren

Zur Kldrung des ersten Fragenkomplexes wurden, aufbauend auf der Charakterisierung
der Verpuppungsorte im Freiland (Untersuchungsgewisser Ohe bei Marburg, Hessen,
50°48'N, 8°48'0), durch Kombination von Freiland- und Laborexperimenten die Auflen-
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faktoren bestimmt, die zur Anheftung der verpuppungsbereiten Larven an bestimmten
Stellen im Gewisser fiihren (HorFrMANN 1997a).

Der Grofiteil (> 75 %) der Larven von L. basalis verpuppte sich an stromungsgeschiitz-
ten Orten (Wasserstromung < 0,11 m/s) in Wassertiefen {iber 10 cm im unmittelbaren
Uferbereich. Als Verpuppungssubstrat wurden die submersen Wurzeln der Schwarzer-
len bzw. groflere Totholzstiicke bevorzugt.

Kiinstliche, im Freiland exponierte Verpuppungssubstrate wurden nur bei Exposition in
den stromungsberuhigten Uferbereichen zur Verpuppung genutzt. Bei Exposition in
den stérker stromenden Bereichen (v, > 0,25 m/s) fand an ihnen keine Verpuppung
statt.

Beziiglich des Sauerstoffgehaltes weisen die Puppen von L. basalis einen gewissen To-
leranzbereich auf (Untergrenze nach Freilandbefunden bei 70 % Sauerstoffsittigung).
Obwohl eine schlechte Sauerstoffversorgung durch Atembewegungen der Puppe teil-
weise kompensiert werden kann, werden dennoch die an strdmungsgeschiitzten Ver-
puppungsorten befestigten Puppenkdcher meist an den zur Strdmung exponierten Fla-
chen angeheftet, wie auch die Freilandexperimente mit exponierten, kiinstlichen Ver-
puppungssubstraten zeigten. Dadurch wird sichergestellt, daB8 stindig frisches Atem-
wasser zur Verfligung steht. Somit zeigen die verpuppungsbereiten Larven gegeniiber
dem Faktor Wasserstromung eine abgestufte Reaktion. Auf das gesamte Wohngewis-
ser bezogen, werden stirker stromende Bereiche mit Stromungsgeschwindigkeiten
oberhalb 0,2-0,3 m/s gemieden und lenitische Bereiche aufgesucht. Innerhalb dieser
werden dann zur Anheftung meist stromungsexponierte Bereiche gegeniiber Bereichen
im Stromungsschatten mit Stromungsgeschwindigkeiten unterhalb 0,04 m/s priferiert.

Die Freilanderhebungen und Laborversuche zeigten, daB der Faktor "Substratdurch-
messer” ein weiteres Kriterium bei der Auswahl des Verpuppungsortes darstellt. Im
Labor angebotene Holzstdbe mit einem Durchmesser von 0,3 cm wurden im Vergleich
zu dickeren Holzern kaum zum Anheften der Kocher genutzt. Auch im Freiland fand
eine Verpuppung an Totholz erst ab einem Holzdurchmesser von 1 cm statt und die
Feinwurzeln der Schwarzerlen mit einem Durchmesser unter 1 cm wurden nur verein-
zelt zur Anheftung der Puppenkdcher genutzt. Neben dem Durchmesser spielt bei der
Auswahl eines geeigneten Verpuppungsortes auch die Oberflachenbeschaffenheit des
Substrates eine Rolle. Im Freiland siedelten sich die Larven zur Verpuppung vor allem
in oberflichlichen Vertiefungen im Totholz und in den Erlenwurzeln an. Entsprechend
wurden in den Laborexperimenten von den Larven zur Anheftung stark reliefierte Holz-
oberflichen gegeniiber glatten Holzoberflichen bevorzugt. Die eindeutige Priferenz
von Totholz gegeniiber Steinen als Anheftungssubstrat in Wahlversuchen im Labor 146t
sich ebenfalls mit der Bevorzugung von stark reliefierten Oberflachenstrukturen
erkldren.

3. Entstehung der Puppenaggregationen

Mehr als die Hiilfte aller aufgesammelten Puppen (n = 7042) befand sich in Aggrega-
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tionen mit mehr als 60 Individuen. Kleine Aggregationen mit 20 oder weniger Indivi-
duen beinhalteten nur knapp 17 % aller aufgesammelten Puppen.

Die bisher genannten Befunde erkldren zwar die Priferenz bestimmter Mikrohabitate
gegeniiber anderen als Verpuppungsort, sie liefern jedoch keine Begriindung fiir das Ag-
gregationsverhalten der verpuppungsbereiten Larven am jeweiligen Verpuppungsort.

Sowohl in Freiland- als auch in Laborversuchen konnte gezeigt werden, da von den
verpuppungsbereiten Larven auf der Suche nach einem geeigneten Verpuppungsort zur
Ansiedlung Orte, an denen schon Puppenkdcher von Artgenossen vorhanden sind ge-
geniiber Orten ohne Puppenkdcher, eindeutig praferiert werden. Die Larven heften dann
ihren Kocher moglichst innerhalb der vorhandenen Aggregation fest. Die Zusammen-
lagerung der verpuppungsbereiten Larven zu den beobachteten Puppenclustern beruht
somit auf einem aggregativen Verhalten (HorFrMANN 1997a,b)

Aus weiteren Wahlversuchen unter Verwendung von Puppenkdcherattrappen und ma-
nipulierten Puppenkdchern lieB sich folgern, daB die Oberflachenstruktur der schon am

Substrat vorhandenen Puppenkdcher und ihre GroBe (Durchmesser und Linge) die

auslésenden Reize fiir die Erkennung der am Substrat vorhandenen Puppenkdcher und
damit fiir die Kocheranheftung liefern. Diese Kochermerkmale, die taktil erkannt wer-
den, stellen somit proximate Faktoren dar, die aktuell fiir eine Aggregationsbildung
sorgen.

Auf Basis der Befunde zum Einflu8 der abiotischen Umweltbedingungen und des Ein-
flusses von schon am Substrat vorhandenen Artgenossen auf die Auswahl eines Ver-
puppungsortes, 148t sich ein Modell der Habitatselektion fiir die einen Anheftungsort
suchenden Larven von L. basalis ableiten (Abb. 1). Dieses Modell zeigt zum einen, da3
erst die Kombination aus verschiedenen Faktoren letztendlich zur Anheftung der Lar-
ven fiihrt. Zum anderen soll es verdeutlichen, daB8 die Wahl des Verpuppungsortes sich
wahrscheinlich aus einer hierarchischen Abfolge verschiedener Entscheidungen zusam-
mensetzt.

In einem ersten Schritt orientieren sich die Larven an den abiotischen Umweltbedin-
gungen des Gewissers, um dadurch in die fiir die Verpuppung geeigneten Mikrohabita-
te zu gelangen. Innerhalb dieses Auswahlschrittes nimmt die Wasserstromung sicher-
lich eine herausragende Position ein. Ob jedoch im Rahmen dieses ersten Wirkkomple-
xes die Orientierung an den weiteren Faktoren schrittweise erfolgt oder ob sie synergi-
stisch wirken, ist momentan nicht eindeutig zu beurteilen. Die Laborversuche und Frei-
landbeobachtungen lassen aber eine hierarchische Abfolge Wasserstromung - Wasser-
tiefe - Substratbeschaffenheit - Sauerstoffgehalt (in absteigender Reihenfolge) wahr-
scheinlich erscheinen.

Nachdem die verpuppungsbereiten Larven in die Bereiche der potentiellen Verpup-
pungsorte gelangt sind, erfolgt dort in einem zweiten Schritt die Auswahl der endgiilti-
gen Anheftungsorte in Abhingigkeit vom Vorhandensein schon festgehefteter Artge-
nossen.
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Abb. 1: Modell der Habitatselektion der einen Verpuppungsort suchenden Larven von
Lasiocephala basalis (Kol.)
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4. Anpassungswert des Aggregationsverhaltens der Larven

Bei 2,5 % der aus der Ohe entnommenen Puppenkdcher von L. basalis waren Beschi-
digungen in Form von wenige Millimeter grofien, rundlich-ovalen Lochern oder langli-
chen Schlitzen zu erkennen. Die RegelmiBigkeit dieser Beschéddigungen in Form und
Ausdehnung und das Vorhandensein von Puppen- bzw. Prapuppenresten in fast einem
Viertel aller beschidigten Puppenkécher deuten auf Attacken durch rduberische Ma-
kroinvertebraten hin. Zwischen der Grofle der Puppenaggregationen und dem Anteil
beschidigter Puppenkdcher pro Aggregation konnte ein signifikanter Zusammenhang
festgestellt werden. Kleinere Aggregationen mit 40 und weniger Individuen wiesen ei-
ne hohere Beschiddigungsrate (8,6 %-12,6 %) auf als groflere Aggregationen mit mehr
als 60 Individuen, deren Beschddigungsrate meist unter 5 % lag. Die solitdr festgehef-
teten Puppenkdcher wiesen mit 23 % die hochste Beschadigungsrate auf.

Diese Abnahme der Beschiddigungsrate mit zunechmender Aggregationsgrofle zeigt,
daB fiir eine Puppe die Wahrscheinlichkeit von einem Riuber gefressen zu werden, in
kleinen Aggregationen grofler ist als in groien Aggregationen. Besonders grof ist die
Gefihrdung von sich solitir verpuppenden Individuen. Diese Steigerung der Uberle-
benswahrscheinlichkeit mit zunehmender Gruppengrofle durch eine Abschwichung
des Feinddruckes wird als Verdiinnungseffekt ("dilution effect") bezeichnet, der bei an-
deren Tierarten vielfach als Erklarungsmodell fiir die beobachtete Gruppenbildung her-
angezogen wurde (z.B. CALvERT et al. 1979, FosTER & TREHERNE 1981).
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