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Ein phylogenetischer Blick auf die Larven der Minierfliegen
(Diptera: Agromyzidae)

Dempewolf, M.

Abstract

For a SEM study of the cuticle surface and of the cephalopharyngeal skeleton of
agromyzid larvae, four species with different lifestyles were selected: Agromyza an-
thracina Meigen, 1830 and Phytomyza lappae Goureau, 1851 are leaf miners, Me-
lanagromyza lappae (Loew, 1850) lives as internal stem miner, Phytomyza conti-
nua Hendel, 1920 was found in midribs and the external part of the stem of Arcti-
um lappae. Some charakters of the mouthparts and the posterior spiracles suggest a
leaf mining origin of the Agromyzidae.

1. Einleitung

Innerhalb der Gruppe der acalyptraten Dipteren, die sich groftenteils aus Taxa.
kleiner schwer unterscheidbarer Arten zusammensetzt, gehdren die Agromyziden
zu den bekannteren Familien. Zum einen, weil einige Spezies dieser ausschlieflich
phytophagen Dipterengruppe bei der Nutzung von Kulturpflanzen zu Konkurrenten
des Menschen werden konnen (Zusammenfassung: Spencer 1973), andererseits
aber auch, weil die Larven der meisten Arten in den Blittern ihrer Wirtspflanzen
auffillige Spuren hinterlassen, die schon frith von Naturbeobachtern beschrieben
wurden. Die als Blattminen bekannten Frafginge geben mitunter durch ihre Form,
Farbe und Anordnung wertvolle diagnostische Hinweise, welche in einigen Fillen
zusammen mit der Kenntnis der Wirtspflanze eine Artbestimmung des Minener-
zeugers ermoglichen. Blattminierer kommen in mehreren Dipterenfamilien sowie
den Ordnungen Lepidoptera, Coleoptera und Hymenoptera vor und zeigen eine fas-
zinierende Vielfalt von Formen und Lebensweisen. Die "Bestimmungstabellen der
Blattminen Europas" von E.M. Hermg (1957), ein Werk, welches das gesamte
Spektrum blattminierender Insekten beriicksichtigt, inspirierte daher die Ausarbei-
tung von regionalen Blattminenfaunen.

Ein Grund dafiir, daB es zur heutigen Zeit etwas still um die klassische Minenkun-
de geworden ist, konnte die unzureichend geklirte Taxonomie der Larvenstadien
sein. Sie behindert die in der Faunistik iibliche Aufstellung von Artenlisten. Es exi-
stiert eine grofie Zahl von Gruppen schlecht unterscheidbarer sehr dhnlicher Arten
auf der gleichen Wirtspflanzenart, entsprechend ungenau bleibt oft die Bestim-
mung nach Blattminen und Larven. Die Identifikation von geziichteten Imagines
ist oft nur Spezialisten der jeweiligen Gruppe moglich.

Der Autor beschiftigt sich in Zusammenarbeit mit Dr. Michael von TscHRNHAUS
(Bielefeld), Spezialist fiir Agromyziden, mit der Larvalmorphologie der Agromyzi-
den, welche nicht nur eine der wichtigsten Gruppen der Blattminierer ist, sondern
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auch zahlreiche Spezies umfaBt, die endophytisch auch andere Pflanzenteile be-
wohnen. Zahlreiche Arten leben als Stengel- und Wurzelminierer, einige als Sa-
men- und Blitenkopfparasiten. Die Angehérigen der Gattung Phytobia minieren
im Kambium von Laubbdumen. Von wenigen Arten werden Gallen gebildet. Ziel
des Projektes wird sein, die Phylogenie der Agromyziden mit Hilfe der Larvalmerk-
male zu rekonstruieren. In diesem Beitrag werden anhand einiger charakteristi-
scher Vertreter von Blatt- und Stengelminierern Adaptationen an das jeweilige
Substrat vorgestellt und die vermutliche Lebensweise der urspriinglichsten
Agromyziden diskutiert.

2. Blattminierer

Die Larven der blattminierenden Agromyzidae sind von anderen Dipterenlarven
durch ihre vertikal verlingerten Mundwerkzeuge (Mandibeln) (Abb. 6) mit jeweils
mehreren ibereinander angeordneten Zahnen (Mundhaken) zu unterscheiden. Da
die Larven in der Mine stets auf der Seite liegen, konnen sie mit bogenférmigen
dorsoventralen einem Sensenschlag dhnlichen Bewegungen des Vorderkérpers
Pflanzenzellen losreifien und aufbrechen. Wéahrend dieser Bewegungen wird der
Nahrungsbrei in die zwischen den Mandibeln oder etwas seitlich davon liegende
Mundéffnung aufgenommen. Einmalig unter den Dipterenlarven ist auch, daB ein
Grofiteil der blattminierenden Spezies rechts und links unterschiedlich grofe Man-
dibeln besitzen. Entsprechend stehen die einzelnen Zihne nicht nebeneinander,
sondern alternieren (Abb. 2). Dadurch wird ein engeres Zusammenriicken der
Mandibeln und ein behutsameres Ausminieren der oft sehr diinnen Parenchym-
schicht erméglicht, da bei den sensenartigen Bewegungen der obere einzeln stehen-
de Zahn vor den iibrigen zu neuen Zellverbanden vordringt. Beim folgenden Strich
kann die entstechende Mine mit den weiter unten befindlichen und nebeneinander
operierenden Ziahnen (Mundhaken) erweitert werden. Dies ist auch bei Phytomyza
lappae Goureau, 1851 der Fall, die in Blattern heimischer Klettenarten (4rctium)
miniert. Agromyza anthracina Meigen, 1830, ein Brennesselminierer, verkérpert
dagegen einen urspriinglicheren Typ mit gleichlangen Mandibeln und direkt ne-
beneinander liegenden Mundhaken (Abb. 1).

Die Blattminierer sind in der Regel vor allem vorn lateral zusammengedriickt, um
die sehr diinnen Zellschichten des Blattes zu erreichen, ohne die Epidermis zu be-
schiddigen. Die Mine wird dann je nach Beschaffenheit der Epidermis durch den
hinteren Teil des Korpers ausgebeult. Als weitere Anpassung an das Kriechen auf
der Korperseite haben die Larven auf den Lateralseiten ihrer K6érpersegmente je-
weils Dornchenfelder (Lokomotionsfelder), welche die Fortbewegung in der Mine
erleichtern oder iiberhaupt erst erméglichen. Im Vergleich mit saprophagen Dipte-
renlarven sind Agromyzidenlarven recht nackt, es fehlen mit Ausnahme des Vor-
derkorpers langere Haare sowie Schuppen- und kammartige Strukturen, die norma-
lerweise einer Verunreinigung des Integumentes entgegenwirken (vergl. MEER
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Abb. 1-2: REM-Aufnahmen von Agromyzidenlarven: 1: Vorderkorper von Agro-
myza anthracina Meigen, 1830; 2: Mandibeln von Phytomyza lappae
Goureau, 1851; MaBstriche: 1 = 50 pm; 2 = Sum.

1996).

Die fiir hoéhere Dipterenlarven charakteristischen Antennensinnesorgane sowie der
Maxillarsinneskomplex auf der sog. "Gesichtsmaske" iiber den Mandibeln sind ma-
ximal nach vorne geriickt und ihre Paare liegen normalerweise nur geringfiigig
weiter auseinander als die zwei Mandibeln. Nur so kommen sie mit der Nahrung -
oft nur eine diinne Schicht innerhalb des Blattes - in Berithrung. Die Sinnesorgane
sind auch wesentlich kleiner als bei vielen sapro- und mikrophagen Dipterenlarven,
die in hoherem Mafie die Moglichkeiten haben miissen, ungiinstigen Bedingungen
auszuweichen. Die Reduktion von Sinnesorganen bei Insekten mit minierender Le-
bensweise, die sich ihre Nahrung und ihren Aufenthaltsort kaum noch aussuchen
konnen, ist schon von Hermvg (1953) festgestellt worden. Agromyziden sind im Ge-
gensatz zu manchen anderen Minierern nicht in der Lage, das Blatt, in dem sie mi-
nieren, zu wechseln.

Uber den Mandibeln von Ph. lappae sind seitlich zwei hiutige Lappen zu erkennen
(Abb. 2), welche hochstwahrscheinlich den Nahrungsbrei zur Mundéffnung leiten.
Die gleiche Funktion hat vermutlich bei 4. anthracina der einzelne mittlere Fort-
satz iiber den Mandibeln (Abb. 1).

Ein weiteres phylogenetisch bedeutsames Merkmal ist die Gestalt der
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Hinterstigmen. Das Grundmuster bei den héheren Fliegen besteht aus zwei Platten,
auf denen sich je drei Ateméffnungen befinden, umgeben von vier Biischeln soge-
nannter Spirakularfortsitze. Zahlreiche Abbildungen dieses Stigmentyps hat Smita
(1989) publiziert. Dieser Typ ist innerhalb der Agromyzidae ausschlieBlich bei we-
nigen Arten der Gattung Agromyza vollstindig erhalten, so auch bei 4. anthracina
und einer weiteren Art an Brennesselblittern. Die Beobachtung von Brennesselmi-
nen liefert eine mogliche Erklarung dafiir: Die sehr weichen Blitter werden fast
vollstindig ausgehohlt und verwelken im Bereich der Minen sehr schnell. Bei
feuchter Witterung ist die Mine vielfach mit verunreinigtem Wasser gefiillt, in wel-
chem die Larve iiberleben muBl. Die Spirakularfortsitze schiitzen die Atemoffnun-
gen vor Verunreinigung und vor dem Eindringen von Fliissigkeit in die Tracheen.
In den meisten anderen von Agromyziden verursachten Minen - wie etwa Ph. lap-
pae - werden nicht alle Zellschichten konsumiert. Die Lebensfunktionen des Blattes
bleiben im wesentlichen erhalten, so daB es zu weniger Verunreinigungen kommt
und die Wasserregulation innerhalb des Blattes weiterhin funktioniert. Die Larve
befindet sich stets in einer feuchten, aber luftigen und sauberen Umgebung.

Abb. 3-4: REM-Aufnahmen von Agromyzidenlarven: 3: Gesichtsmaske und Man-
dibeln von Melanagromyza lappae (Loew, 1850) 4: Gesichtsmaske und Mandibeln

von Phytomyza continua Hendel, 1920.
Mabstriche: = 50 um.

Bei den meisten Agromyzidenlarven sitzen die hinteren Ateméffnungen - manch-
mal je drei, oft aber erheblich mehr - auf vom Korper abstehenden Knospen. So
wird verhindert, daB die Atemoéffnungen von den Epidermisschichten der Pflanze

92



Verh. Westd. Entom. Tag 1998, S. 89-97, Lébbecke-Mus., Diisseldorf 2000
zugedriickt werden; die Sauerstoffversorgung der Larve wird damit gesichert.
3. Ein zentraler Stengelminierer

Arten der Gattung Melanagromyza leben in der Regel zentral im Stengelmark oder
in dickfleischigen Blittern. Die Verpuppung findet stets in der Mine statt. M. lap-
pae (Loew, 1850) lebt in groBer Zahl in den Stengeln von Kletten und miniert da-
rin ohne erkennbare Orientierung vertikal hin und her. Die angelegten Gange sind
zylindrisch und etwa so breit wie die Larven selbst. Diese haben demzufolge keine
laterale Abflachung im Thoraxbereich, sondern sind drehrund. Die lateralen Loko-
motionsfelder sind stark reduziert. Die Mandibeln sind bei diesem Vertreter der
Agromyzidae wie bei Blattminierern der Unterfamilie Phytomyzinae, zu der auch
Ph. lappae gehort, ebenfalls asymmetrisch und unterschiedlich hoch. Hier ist je-
doch nicht die rechte sondern die linke Mandibel groBer (Abb. 3). M. lappae hat ei-
nen verstirkten Mundhaken ausgebildet, der offensichtlich den Hauptanteil der Mi-
niertitigkeit iibernimmt. Die iibrigen Mundhaken sowohl der rechten als auch der
linken Mandibel sind stark reduziert. Die Gesichtsmaske liegt nicht in der Mitte
iiber beiden Mandibeln, sondern direkt iiber der linken. Auch in anderer Hinsicht
unterscheidet sich M. lappae deutlich von den bisher betrachteten Arten: Eine Mit-
telfurche, die das Gesicht in zwei anndhernd gleiche Hélften teilt, fehlt, statt dessen
ist der untere Teil, auf dem die noch stirker reduzierten Maxillarsinnesorgane sit-
zen, verkleinert und vom iibrigen Teil abgeschniirt. Der Abstand der dariiber lie-
genden Antennensinnesorgane ist geringer als die Breite allein der linken Mandi-
bel allein. Die Betrachtung des Cephalopharyngealskeletts, einem aus ehemaligen
Bestandteilen des Kopfes bestehender Komplex, der von Thorakalsegmenten umge-
ben ist, zeigt tiefgreifende Unterschiede. (Abb. 5,6).

Die stark sklerotisierten Hinterstigmen bestehen aus je einem Kreis mit zahlreichen
knospenformigen Ateméffnungen und einem massiven zentralen Horn, das vermut-
lich der Fortbewegung und dem Abstoflien von den weichen Seitenwianden der Mine
dient (Abbildung bei Smitu 1989, S. 214). Ein analoges Organ ist an der Seite der
Hinterstigmen von Temnostoma vespiforme (Linnaeus, 1758) (Diptera: Syrphidae)
ausgebildet (StammMer 1933), anscheinend hat es die gleiche Funktion. Bei anderen
Agromyzidengattungen sind ebenfalls stark sklerotisierte Hinterstigmen mit seitli-
chem Kranz von Atemknospen evolviert, allerdings ohne zentrales Horn. Am héu-
figsten findet man sie in Samenkapseln und Bliitenboden.

4. Ein "Neueinwanderer" in den peripheren Bereich des Stengels

Beim Sammeln von M. lappae an Arctium minor stieB ich zufillig auf eine weitere
Agromyzide in den langen und dicken Blattstielen der Pflanze. Diese war wihrend
des ganzen Sommers so zahlreich, dah die mittelalten und alten Stiele vor allem an
der Basis vollig ausgehohlt waren, doch fanden sich dort weder Ausbohrlécher
noch Puparien. Weitere Beobachtungen ergaben, daBl die Larven vom Blattstiel aus
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in den duBeren Bereich des Stengels einwandern, wo sie noch unterschiedlich weit
minieren und sich anschliefend unmittelbar unter der Rinde verpuppen. Aus-
schlieflich im Stengel sich entwickelnde Larven konnten nicht beobachtet werden.
Aus eingesammelten Stengeln schliipfte im Labor schon nach 2 Wochen eine Flie-
ge, welche von M. von Tschimhaus als Phytomyza continua Hendel, 1920 be-
stimmt wurde, eine Art aus der Phyfomyza robutella-Gruppe, deren Arten sich in
Blattrippen und Blattstielen entwickeln. Bisher waren nur Cirsium und Carduus als
Wirte dieser Art bekannt (Spencer 1976).

Ph. continua ist wie die zentrale Stengelminiererin M. lappae cher zylindrisch ge-
formt und hat nur noch mikroskopisch kleine Lokomotionsfelder. Die Gesichtsmas-
ke mit den seitlichen Mundlappen ist dagegen den meisten anderen Phytomyza-Ar-
ten auffallend dhnlich. Uber der Gesichtsmaske befindet sich ein einzelner langer
Fortsatz, der "Frontalprozess", der auch noch bei einer Reihe anderer nicht nah
verwandter Arten vorkommt.

An den nur wenig alternierenden Mandibeln befinden sich die oberen zwei Mund-
haken unterhalb der Gesichtsmaske, die unteren zwei sind nach hinten versetzt und
auf Abbildung 4 verdeckt, weil der Mundbereich etwas eingezogen ist. Sie sind
aber anhand eines praparierten larvalen Cephalopharyngealskeletts nachweisbar
(Abb. 7). Der Vergleich der Mundwerkzeuge von beiden Phytomyza-Arten (Abb.
6,7) zeigt, dab neben dem Ausmal der Asymmetrie der Mandibeln vor allem der
Winkel des Mandibularkomplexes zum darauf folgenden "Mittelstiick" des Cepha-
lopharyngealskeletts verdndert ist. Bei Ph. continua kommen die hinteren Mundha-
ken vermutlich kaum noch mit der Nahrung in Beriihrung, eine Anpassung an das
Nahrungssubstrat in den Blattstielen und im Stengel, welches so zih ist, dal es von
der Larve nicht von mehr als zwei Mundhaken gleichzeitig losgeschabt werden
kann.

5. Welches ist die urspriingliche Lebensweise der Agromyzidenlarven?

SpENcER kommt in seinen Arbeiten von 1973 und 1990 aufgrund der Verteilung
plesiomorpher Imaginalmerkmale zu dem SchluB, daB die friiheste Weise des Nah-
rungserwerbs bei den Agromyziden das Minieren im Kambium von Laubbiumen
ist. Von da aus fand eine Besiedlung zunéchst von Stengeln und in einem weiteren
Schritt von Blittern statt. Im folgenden soll diese Hypothese anhand der hier be-
sprochenen Larvalmerkmale iiberpriift werden:

Die Larve der blattminierenden A4. anthracina verfiigt iiber drei plesiomorphe
Merkmale, die dem Grundmuster der Agromyzidenlarven entsprechen. Dies zeigt
der Vergleich mit anderen Dipterenlarven der Gruppe Schizophora:

1. Gleichgestaltete, symmetrische Mandibeln.

2. Urspriinglicher Aufbau der Hinterstigmen.
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3. Innerhalb der Agromyzidae die vollstdndige Ausstattung mit Sinnesorganen, die
bei den meisten Taxa zunehmend reduziert ist (DEMpEWOLF in Vorbereitung).

Diese Eigenschaften sind bei Stengelminierern ebensowenig ausgepragt wie bei
meisten anderen Agromyziden.

Abb. 5-7: Cephalopharyngealskelette vom 3. Larvalstadium. 5: M. lappae; 6: Ph.
lappae; T: Ph. continua.
MabBstrich fiir § = 200 pm; fiir 6 u. 7= 100 pm.
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Das Zusammenriicken der paarigen Sinnesorgane der Gesichtsmaske an der Spitze
des Korpers und die Lokalisation dicht iiber den Mundwerkzeugen ist - wie schon
gezeigt wurde - eine Anpassung an die Verhéltnisse in einer Blattmine. Diese
Merkmal zeigen alle bisher untersuchten Agromyziden, auch die Stengel- und
Kambiumminierer.

Der asymmetrische Aufbau der Mandibeln, der nicht Bestandteil des Grundmusters
ist, scheint ein wesentlicher "Fortschritt" in der Evolution der Agromyziden gewe-
sen zu sein. Dieses Merkmal ist bei 90% der rezenten Arten ausgeprigt. Auch diese
Eigenschaft hat einen adaptiven Wert fiir Blattminierer. Die Asymmetrie bleibt
auch bei Stengel- und Kambiumminierern erhalten. Auf dieser Grundlage erfahren
die Mandibeln weitere Veridnderungen als Anpassung an das hirtere Substrat. Es
ist aber weder ein Kambium- noch ein Stengelminierer der Gattungen Phytobia
und Melanagromyza gefunden worden, der primir mit symmetrischen Mandibeln
ausgestattet ist.

Diese Aufstellung zeigt, daB die Stengel- und Kambiumminierer nicht nur vom
Grundmuster der Agromyziden deutlich abweichen, sondern auch trotz aller An-
passungen an ihr jeweiliges Larvalsubstrat noch iiber Merkmale von Blattminierern
verfiigen. Es ist also sehr wahrscheinlich, daB die frithesten Agromyziden in Blat-
tern lebten und von dort aus ihr Nahrungsspektrum erweiterten.

Die Eroberung neuer Pflanzenteile als Nahrungsquelle fand mehrfach statt. Ph.
continua fiithre ich hier als ein Beispiel fiir einen bei Agromyziden nicht ganz selte-
nen Fall eines Substratwechsels einzelner Arten innerhalb eines aus vornehmlich
blattminierenden Spezies bestechenden Taxons an. Ihre Larven dringen iiber die
Blattnerven in die Stengel vor. Ein weiteres Beispiel sind einige Aulagromyza-Ar-
ten an Labkraut (Galium), welche zunichst im Blatt minieren und spéter in den
Stengel einwandern.

Die von Spencer (1973, 1990) abweichende Auffassung iiber den Ursprung der
Agromyziden wird durch die Tatsache bekriftigt, daB auch die Arten der Gattung
Agromyza, deren Larven teilweise Grundmustervertreter darstellen, auch hinsicht-
lich der Imaginalmerkmale urspriinglich sind (v. TscHrNHAUS, pers. Mitteilung).

Die aufgezeigten Beispiele machen deutlich, daB manche Larvalmerkmale durch
Vergleich mit den Verhiltnissen bei anderen Dipterenlarven und durch Klirung ih-
rer funktionsmorphologischen Bedeutung zur Rekonstruktion der Phylogenie der
Minierfliegen von groffiem Wert sind.
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