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Zusammenfassung

An nordeuropäischen Arten des Amauronematus fallax-Komplexes wurden taxonomische und ökologische
Untersuchungen durchgeführt. Umfangreiche Freilandaufsammlungen und Zuchten ermöglichten die
Ermittlung von Zusammenhängen zwischen Larven verschiedener Wirtspflanzen und determinierbaren
Imagines. Die ökologischen Untersuchungen konzentrierten sich auf die Wirtspflanzenbeziehungen und
Wirtspflanzenspezifität.
Der Komplex umfaßt 16 Arten in Nordeuropa. Von elf dieser Arten werden Beschreibungen gegeben
(Amauronematus amicula SAAR., A. arvii SAAR., A. fallax SERV., A. hartigi SAAR., A. histrio SERV., A.
nuorbinjargi SAAR., A. propinquusSAAR., A. ru/usKNW., A. schlueteriENSL., A. septentrionalis SAAR.,
A. subnitens SAAR.). Fünf Arten werden neu beschrieben (Amauronematus betulae sp. n., A. mimus sp.
n., A. nigrinus sp. n.,A. subßtscussp. n., A. tenuis sp. n.). Nematus stenogaster FORST., syn. nov., und
Amauronematusfestivus SAAR., syn. nov., werden mit A. fallax synonymisiert. Ein Bestimmungsschlüssel
für die Weibchen aller nordeuropäischen Arten wird vorgelegt.
Mit drei schwer unterscheidbaren Arten wurde eine Diskriminanzanalyse durchgeführt, wobei sich fast
98% der Individuen anhand von 11 Merkmalen richtig zuordnen ließen.
Larvenzuchten ergaben, daß es sich bei den Taxa um hochgradig wirtsspezifische Arten handelt. Oviposi-
tionsversuche mit sechs Arten bestätigten dieses Ergebnis und trugen, zumindest teilweise, zur Erklärung
der Wirtspflanzenspezifität bei. Bei den auf glattblättrige Weiden spezialisierten Arten ergab sich eine
stärkere Präferenz für ihre Wirtspflanze als bei Arten, die an rauhblättrige Weiden gebunden sind. Bei
einer Art lieferte der Phenolglykosidgehalt der Blätter eine mögliche Erklärung für das beobachtete
Präferenzverhalten der Weibchen.
Die Wirtspflanzenspezifität der Larven wurde bei drei Arten untersucht. Bei Larven von Arten, deren
Weibchen eine starke Präferenz für bestimmte Weiden zeigten, war auch in den Fraßwahlversuchen eine
deutliche Bevorzugung der Wirtspflanze festzustellen. Bei/4, septentrionalis war ein negativer Zusammen-
hang zwischen dem Fraßwahlverhalten und dem Phenolglykosidgehalt der Blätter nachweisbar.
Untersuchungen zur physiologischen Spezialisierung der Larven anhand von "no-choice"-Versuchen erga-
ben keine Unterschiede in der relativen Wachstumsrate zwischen den einzelnen Gruppen. Insgesamt
betrachtet waren die Larven physiologisch weniger stark spezialisiert, als aufgrund ihres Präferenzverhal-
tens in den Fraßwahlversuchen zu erwarten war.
Die Evolution der Wirtspflanzenspezifität und die Entstehung der Artenvielfalt von Blattwespen an Weiden
im nördlichen Fennoskandien werden diskutiert.
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Summary

Northern European sawflies in the Amauronematus fallax species complex were investigated taxonomically
and ecologically. Extensive field collections were made in Northern Fennoscandia and host-associated
larval material was reared to correlate larval forms with identifiable adult material. The ecological work
centered on host plant relationships and host specificity.
The complex contains 16 species in Northern Europe. Eleven of these are redescribed (Amauronematus
amicula, A. arvii SAAR., A. fallax SERV., A. hartigi SAAR., A. histrio SERV., A. nuorbinjargi SAAR., A.
propinquus SAAR., A. rufusKNW., A. schlueteriENSL., A. septentrionalis SAAR., A. subnitens SAAR.) and
5 are described as new {Amauronematus betulae sp. n., A. mimus sp. n., A. nigrinus sp. n., A. subfiiscus
sp. n., A. tenuis sp. n.). Nematus stenogaster FORSTER, 1854, syn. nov. und Amauronematus festivus
SAARINEN, 1950, syn. nov. are regarded as synonyms of A. fallax. Previously used taxonomical characters
were evaluated, and new morphological characters are introduced to characterize and identify species.
They include the shape of the lancet (valvula 1) and the sawsheath (valvula 3) as well as the colouration
of the sawsheath. A key is given to the females of all Northern European species of the complex.
A discriminant analysis was conducted on three highly similar species of the complex. By including 17
characters it was possible to classify almost 98% of the specimens correctly (n=92). The number of
characters could be reduced from 17 to 11 without increasing the rate of misclassification.
Rearing of field-collected larvae shoued that the Northern European species of the Amauronematus fallax
complex are highly host specific. Laboratory experiments on oviposition behaviour of six species con-
firmed this conclusion and partly explained their host specificity. Sawfly species living on smooth-leaved
willows showed a stronger oviposition preference than females from rough-leaved willows. In only one of
the six species investigated experimentally the phenolic glycoside content in leaves may explain the
observed oviposition preference.

The host specifity of the larvae of three species was studied. Larvae of species whose females showed a
strong host preference when ovipositing showed a strong feeding preference for their usual host. In A.
septentrionalis there was a negative correlation between feeding behaviour and the foliar phenolic
glycoside content.
To investigate the physiological specialization of larvae, no-choice feeding experiments were conducted. There
was no difference in relative growth rate between groups, even though the usual host was included. Hence larvae
seemed to be less specialized than would have been expected in view of their feeding preference.
The evolution of host specifity and species richness of sawflies on willows in Northern Fennoscandia are
discussed.

Keywords

Northern Europe, Amauronematus, Salix, phytophagous insects, revision, life history, larvae, host plant
specifity, discriminant analysis, preference experiment, speciation.
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1 Einleitung

Etwa ein Drittel der bisher beschriebenen, etwa eine Million Insektenarten ernährt sich von
Pflanzen (STRONG et al. 1984). Das sind rund ein Viertel aller bekannten rezenten Tierarten
überhaupt. Die meisten von ihnen sind hochgradig wirtsspezifisch, sie leben an wenigen Pflan-



230 SCHMIDT, S.: Amauronematus fallax-Komplex in Nordeuropa

zenarten einer Gattung oder an mehreren Arten naher verwandter Gattungen (e. g. EHRLICH &
MURPHY 1988, FUTUYMA 1991). Von den weltweit etwa 8 000 Arten der Symphyta oder Pflan-
zenwespen sind die meisten ebenfalls stark spezialisiert (HEITLAND & PSCHORN-WALCHER
1993). Für das Verständnis der Artenvielfalt phytophager Insekten sind daher Untersuchungen
über die Ursachen der Wirtspflanzenspezifitätvon großer Bedeutung (JAENKE 1992). Die Wirts-
pflanzenspezifität der Weibchen bei der Eiablage stellt dabei einen Aspekt dar, der einerseits
wichtige Hinweise zur Evolution phytophager Insekten geben kann (e. g. WlKLUND 1974, 1975,
1981, CHEW 1977, SMILEY 1978, FUTUYMA 1983, 1991, FUTUYMA & MORENO 1988, ROINI-
NEN et al. 1989), andererseits ist er bei der Lösung taxonomischer Probleme von großer Bedeu-
tung (KOPELKE 1990, ZINOVJEV 1991, ROININEN et al. 1993, PRICE & ROININEN 1993). Dabei
ist wichtig, die ethologischen Anpassungen (DETHIER 1970, FUTUYMA 1983) und potentielle
physiologische Barrieren potentieller Wirtspflanzen zu kennen (FEENY 1976, RHOADES 1979).
Die Bedeutung der Kenntnis ethologischer Anpassungen, insbesondere in der Anfangsphase der
Artbildung, ist von verschiedenen Autoren wiederholt betont worden (DETHIER 1970, SMILEY
1978, FUTUYMA 1983, BERNAYS & CHAPMAN 1994). Es ist häufig beobachtet worden, daß die
Weibchen phytophager Insekten bei der Auswahl ihrer Wirtspflanze sehr selektiv vorgehen,
während die Larven weniger spezialisiert sind (e. g. CHEW 1975, WlKLUND 1974, ROININEN et
al. 1989). Die Larven spezialisierter Arten entwickeln sich oft ganz normal, wenn sie mit
Pflanzen gefüttert werden, die von der Wirtspflanze sehr verschieden sind (SMILEY 1978). Es
erhebt sich somit die Frage nach dem Zusammenhang zwischen dem Präferenzverhalten der
Imagines und Larven und der Entwicklung der Larven auf verschiedenen Wirtspflanzen.
Die meisten der Untersuchungen an phytophagen Insekten, die sich mit den oben aufgeführten
Themen beschäftigen, wurden an Schmetterlingen durchgeführt (e. g. WlKLUND 1974, 1981,
CHEW 1975, COURTNEY 1981, 1982, BERENBAUM 1990). Erst in jüngster Zeit finden auch
Blattwespen verstärkt Beachtung (e. g. CRAIG et al. 1989, 1990, WAGNER & RAFFA 1993).
Dabei wurde bei den gallbildenden Arten der Gattungen Pontania und Euura die Existenz streng
monophager, morphologisch oft nur gering differenzierter Zwillingsarten nachgewiesen (KOPEL-
KE 1986, 1991, ROININEN et al. 1993, ZINOVJEV 1993b). In der vorliegenden Arbeit werden
Untersuchungen an Arten des Amauronematus fallax-Komplex&s mit freilebenden Larven durch-
geführt, die, wie die gallbildenden Blattwespen der Gattungen Pontania und Euura, zur artenrei-
chen Unterfamilie der Nematinae gehören, die ihren Verbreitungsschwerpunkt in nördlichen
Breiten hat und deren Arten vorzugsweise mit Weiden (Salix spp.) assoziiert sind (BENSON
1958). Über die Lebensweise der meisten Nematinenarten ist bisher nur wenig bekannt, und die
meisten Gattungen sind dringend revisionsbedürftig. Dazu sind detaillierte Untersuchungen über
Morphologie und Biologie der Imagines und Larven notwendig (VIITASAARI & VIKBERG 1985).
Wegen der großen Schwierigkeiten, die sich oft bei der Bestimmung der Arten aufgrund imagi-
nalmorphologischer Merkmale ergeben, wurde die Bedeutung biologischer Kriterien in taxono-
mischen Arbeiten unlängst mehrfach hervorgehoben (e. g. KOPELKE 1990, ZINOVJEV 1991). Die
in der vorliegenden Arbeit durchgeführten Untersuchungen zur Biologie der Arten des A. fallax-
Komplexes sollen zusammen mit den experimentellen Untersuchungen zur Wirtspflanzenspezifi-
tät der Imagines und Larven die Kenntnisse liefern, die zur Klärung der Artberechtigung der
untersuchten Spezies beitragen und darüber hinaus Hinweise auf die Evolution der Artengruppe
geben.
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2 Geschichte der Erforschung der Gattung Amauronematus und der
Arten des A. fallax-Komplexes

Die Gattung Amauronematus wurde im Jahre 1895 von F.W. KONOW erstmals erwähnt (KONOW
1895). In seiner Bearbeitung berücksichtigt er 22 paläarktische Arten. Weltweit sind bis heute
ungefähr 130 Arten beschrieben (ZHELOCHOVTSEV 1988), während es in Mitteleuropa etwa 25
und in Nordeuropa rund 60 Arten sind (MUCHE 1975, VITTASAARI & VKBERG 1985). Für die
Ostpaläarktis und für Nordamerika sind die Artenzahlen noch immer unbekannt (ZHELOCHOV-
TSEV 1988, SMITH, briefl. Mitt.). Anfang und Mitte dieses Jahrhunderts wurden von nordeuro-
päischen Autoren sehr viele Arten in der Gattung Amauronematus neu beschrieben (e. g.
MALAISE 1920, 1931, BENSON 1935, 1948, 1955, LINDQVIST 1941, 1942, 1959, 1960, 1961a,
b, 1962, 1974, 1977, HELLEN 1951). Die Differenzierung erfolgte fast ausschließlich aufgrund
imaginalmorphologischer Merkmale. Untersuchungen zur Variabilität der verwendeten Merk-
male und zur Lebensweise der Arten wurden hingegen kaum durchgeführt.
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Fig. 1. Neubeschreibungen in der Gattung Amauronematus von 1758, dem Erscheinungsjahr von
LINNAEUS' Systema Naturae, bis heute.

Die große intraspezifische Variabilität war eine der Hauptursachen für die taxonomischen
Schwierigkeiten bei der Bearbeitung der Gattung. So kommt HELLEN (1970) nach dem Studium
umfangreichen Materials zu dem Schluß, "daß überhaupt fast keine Merkmale konstant sind".
Dies gilt seiner Meinung nach auch für die Säge, einen Teil des Ovipositors, "deren taxono-
mische Bedeutung von einigen Autoren stark übertrieben worden ist" (HELLEN I.e.). In seiner
Bearbeitung der finnischen Fauna zieht er 47 von 92 Arten als Synonyme ein. LINDQVIST



232 SCHMIDT, S.: Amauronematus fallax-Komplcx in Nordeuropa

hingegen, der sich ebenfalls der großen intraspezifischen Variabilität der Gattung Amauronema-
tus bewußt war und sie zu den taxonomisch schwierigsten Blattwespengruppen rechnet, bezeich-
net Merkmale der Säge neben anderen als die konstantesten (LINDQVIST 1940, 1973a). Die von
HELLEN synonymisierten Arten schloß er der finnischen Fauna etwas später wieder an (LIND-
QVIST 1973a).
Die meisten von LINDQVIST beschriebenen neuen Blattwespenarten gehören zur Unterfamilie
Nematinae, und die meisten von ihnen werden heute als valide Arten angesehen (VHTASAARI &
VKBERG 1985). Aufgrund der genannten taxonomischen Schwierigkeiten war es ihm oft nicht
möglich zu entscheiden, ob seine, zum Teil als Aberrationen beschriebenen, neuen Formen
lediglich Varietäten sind "oder einen höheren systematischen Wert haben, ... , solange die
Larven und ihre Biologie unbekannt sind" (LINDQVIST 1941). CONDE (1935) hebt die Notwen-
digkeit variationsstatistischer und biologischer Arbeiten hervor, "denn von Gattungen und Arten
kann bei der Hälfte der Nematinen nicht die Rede sein". Auch MUCHE (1978) bezweifelt die
Artberechtigung vieler Amauronematus-Arten. Er geht von ökologischen Formen aus, die durch
den Wechsel der Wirtspflanze entstanden sind und betrachtet "die breite Artenbasis ...als Platt-
form..., von der aus verwandte Artvertreter biologisch sowie ökologisch und tiergeographisch
durchforscht und erkannt werden müssen".
Bei den Arten des Amauronematus fallax (SERV.)-Komplexes waren die Meinungsunterschiede
zwischen den Taxonomen hinsichtlich der Artberechtigung besonders groß, und die Auffassun-
gen gingen hier sehr weit auseinander. Mitte dieses Jahrhunderts wurde von SAARINEN, einem
finnischen Amateurentomologen, eine Reihe neuer Arten aus dieser Artengruppe beschrieben
(SAARINEN 1949, 1950). Der britische Blattwespensystematiker R. B. BENSON war der Auffas-
sung, daß es sich bei den neu beschriebenen Arten lediglich um eine einzige, sehr variable
holarktische Art handelt (BENSON 1958). Auch HELLEN (1970) war dieser Ansicht und synony-
misierte alle von Saarinen beschrieben Arten mit A. fallax.
Nur von einem kleinen Teil der Amauronematus-Artea sind die Larven bekannt, wobei die
Beschreibungen oft widersprüchlich sind (LORENZ & KRAUS 1957). Selbst die Kenntnis der
Larven hat nicht immer zur Klärung der Artfrage beigetragen, wie das folgende Beispiel zeigt:
Amauronematus histrio wurde, wie auch A. fallax, bereits im Jahre 1823 von SERVILLE be-
schrieben und ist imaginal recht einfach von den Arten des A. fallax-Komplexes zu unter-
scheiden. Im Gegensatz dazu sind sich die Larven sehr ähnlich. Die Artberechtigung dieser
beiden Arten wurde aus diesem Grund von BRISCHKE (1885) in Zweifel gezogen. Nach CONDE
(1938) handelt es sich um Formen einer in Aufspaltung begriffenen Art. Auch für MALAISE
(1931) waren die beiden Arten konspezifisch. HELLEN (1970) führte in seiner Bearbeitung die
Art A. histrio als Synonym von A. fallax auf, während ENSLIN (1912-18) oder BENSON (1958)
nie deren Artstatus bezweifelten. Aufgrund morphologischer, larvaler und biologischer Merk-
male gehört A. histrio zweifellos zum A. fallax-Komplex und wird in der vorliegenden Arbeit
mitbehandelt. Der Einfachheit halber wird im folgenden nur vom A. fallax-Komplex gesprochen.

3 Untersuchungsgebiet

Die Freilandarbeiten für die vorliegende Untersuchung wurden im nördlichen Fennoskandien
durchgeführt. Das Gebiet erstreckt sich von 68° bis 71° nördlicher Breite sowie von 18° bis
31° östlicher Länge und ist ein Teil der circumpolaren subarktischen Zone (HUSTICH 1960,
Fig. 2). Es umfaßt sowohl stark ozeanisch beeinflußte küstennahe Bereiche als auch alpine
Regionen der zu den Skanden gehörenden Höhenzüge. Die Höhendifferenz reicht vom Meeres-
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niveau bis weit über 1000 m ü. N. N.. Mit 1328 m ist der zum Gebirgszug der Skanden
gehörende Haiti im Kilpisjärvi-Gebiet der höchste Berg Finnlands.
Laboruntersuchungen und Experimente wurden in der "Kevo Subarctic Research Station" und in
deren Umgebung im nördlichsten Finnland durchgeführt (Fig. 2). Die im Jahre 1957 gegründete
Station gehört zur Universität Turku und bietet die Möglichkeit, in diesem anthropogen relativ
wenig beeinflußten Gebiet Untersuchungen über die arktische und subarktische Flora und Fauna
durchzuführen. Die Station (69° 45' N, 27° 01' E) befindet sich etwa 60 km nördlich der
kontinuierlichen Kiefernwaldgrenze (KALUO et al. 1969, Fig. 3) im Bereich der subarktischen
oder Waldtundrazone. Sie liegt etwa 150 m über dem Meeresspiegel und ist umgeben von
Birken (Betula pubescens) mit eingestreuten Kiefern (Pinus sylvestris). Die Sonne ist hier im
Sommer an 64 Tagen ständig am Himmel, im Winter geht sie 54 Tage lang nicht auf (KALLIO
et al. 1969). Der polare Tag beginnt Mitte Mai und dauert bis Ende Juli. Nur in Sibirien zwi-

BTg. 2. Lage des Untersuchungsgebietes im nördlichen Fennoskandien (Pfeil). Schraffiert: subarktische Zone,
punktierte Linie: Südgrenze der borealen Zone. Verändert aus KALLIO et al. 1969 (nach HUSTICH 1966).
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sehen 90° und 130° E reicht die subarktische Zone noch weiter nördlich als in Nordfennoskan-
dien (HUSTICH 1966). Der wärmend auf Fennoskandien einwirkende Golfstrom führt dazu, daß
sich Feldstationen in Sibirien, Grönland und Alaska bereits in der arktischen Zone befinden,
obwohl sie etwa auf demselben Längengrad wie Kevo liegen.
Bei den Gesteinen im Gebiet handelt es sich vorwiegend um Granulite und Gneise, wobei das
Alter der Gneise auf 1900 bis 2000 Mio. Jahre datiert wird (KALLIO et al. 1969). Die Topogra-
phie wurde im wesentlichen durch spättertiäre Hebungen bestimmt, bei denen durch Blockbewe-
gungen und zahlreiche Verwerfungen die heutigen Fjälle und Flußtäler entstanden sind. Die
Fjälle sind weitgehend baumlos und weisen nur geringe Höhenunterschiede auf.
Während der pleistozänen Vereisung war das Gebiet durch den kontinentalen Eisschelf bedeckt,
wobei es wahrscheinlich eisfreie Refugien an der norwegischen Eismeerküste und auf den
Spitzen der höchsten Berge, den sogenannten Nunatakern, gegeben hat (GJAEREVOLL 1963). An
topographisch geeigneten Stellen beträgt die Grundmoränenschicht 2-3 m (KALLIO et al. 1969).
Mehrere große Ströme mit weitreichenden Mäandern, wie der Teno oder der Inarijoki, bahnen
sich ihren Weg in den glaziofluvialen Ablagerungen. Als typische Erscheinungen subarktischer
und arktischer Regionen sind Palsamoore sehr verbreitet.
Die jährliche Niederschlagsmenge in Tromsa, Norwegen (19° E), liegt bei etwa 1000 mm.
Nach Osten hin nimmt sie ab und beträgt in Kevo durchschnittlich 468 mm (KALLIO et al.
1969). Besonders in den zentral gelegenen Bereichen der Finnmark liegt der Niederschlag bei
unter 400 mm. Während in den küstennahen Gebieten die sommerlichen Niederschläge nur etwa
20% der jährlichen Gesamtmenge ausmachen, sind es im zentralen Bereich Nordfennoskandiens
etwa 50%, wobei weniger als 35% sommerlicher Niederschlag als Indikator für ozeanisches
Klima gilt (KALLIO et al. 1969.). Dies drückt sich auch in der Änderung der durchschnittlichen
Monatstemperatur aus, wobei die Ozeanität nach Nordosten hin zunimmt (HÄMET-AHTI 1963).
Die Jahres-Durchschnittstemperatur in Kevo beträgt -2° C, die Wachstumsperiode dauert 110
bis 120 Tage. Die mittlere effektive Temperatursumme (über +5° C d.d., = degree-days) liegt
bei 620 in Kevo und schwankt zwischen 400 und 900. Die mittlere Julitemperatur beträgt
+ 13.6° C, die mittlere Januartemperatur -6° C (Angaben der Meteorologischen Station Kevo).
Während der Unterschied zwischen dem niedrigsten und höchsten Monatsmittel an der Küste bei
15° C liegt, beträgt die Differenz etwa 25° C in südlichen Teilen des Gebietes (HÄMET-AHTI
1963). Die lokalklimatischen Unterschiede können beträchtlich sein und stellen einen wichtigen
ökologischen Faktor dar (KALLIO et al. 1969). Es gibt große Temperaturunterschiede zwischen
Flußtälern, Fjällen und Berghängen. An manchen Stellen kann die Differenz zwischen niedrig-
ster und höchster Temperatur an einem Tag 30° C betragen (KALLIO et al. 1969). Die Seen im
Kevogebiet sind im Schnitt an 200 Tagen im Jahr von Eis bedeckt, wobei die Eisdecke des
Kevojärvi etwa 80 cm stark ist. Im Sommer beträgt die Wassertemperatur an der Oberfläche
normalerweise weniger als 15° C.
Während die südlichen Teile des nördlichen Fennoskandiens der borealen Nadelwaldzone ange-
hören, sind die nördlicheren Bereiche der subarktischen Zone zuzurechnen (HUSTICH 1960).
Eine allgemein anerkannte Abgrenzung der Subarktis gibt es allerdings nicht, und der Begriff
wird von Autoren verschiedener wissenschaftlicher Disziplinen unterschiedlich gebraucht
(HUSTICH 1979). Die dominierenden Baumarten der nördlichen Nadelwaldzone sind Pinus
sylvestris und Picea abies. Sie werden nach Norden hin durch Birken und niedrige Sträucher
ersetzt, in den höhergelegenen Bereichen durch alpine Vegetation. Ein Großteil der Flora ist
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nach der letzten Eiszeit eingewandert (KALLIO et al. 1969). Alpine Pflanzenarten drangen teil-
weise aus dem Osten, aber auch aus westlichen küstennahen Refugien Norwegens in das nörd-
liche Fennoskandien ein (KALLIO et al. 1969). Für Insekten, wie z. B. Blattwespen, ist das
Einwandern sibirischer Faunenelemente wahrscheinlich (ViKBERG 1988).

Fig. 3. Vegetationszonen im nördlichen Fennoskandien. 1: Ödland, 2: Birkenbusch und Birkenwald, 3:
Birkenwald und kleine Kieferngehölze, 4: Kiefernwald, 5: Nadelwald (Kiefer und Fichte). Nach KALLIO
et al. 1969.

4 Biologie der Arten

4.1 Material und Methoden

Die Untersuchungen begannen im Sommer 1989 mit dem Sammeln der Larven an ihren
Wirtspflanzen. Dabei wurde darauf geachtet, die Larven nach Wirtspflanzenarten getrennt zu
sammeln. Das Abstreifen der Weiden mit einem Kescher war allerdings nur in Gebieten mit
monospezifischen Weidenbeständen möglich. In gemischten Beständen mit mehreren Arten
wurden Handaufsammlungen durchgeführt. Der Transport der Larven erfolgte in lichtdichten
Behältern mit Papierstreifen. Das Papier dient dazu, überschüssige Feuchtigkeit aufzunehmen,
denn es ist wichtig, daß die Larven während des Transports nicht zu feucht aufbewahrt werden.
Sie sollten nicht fressen und sich ruhig verhalten, denn durch gegenseitigen Kontakt können
mögliche Infektionen einzelner Larven auf gesunde Individuen übertragen werden.



236 SCHMIDT, S.: Amauronematus fallax-Komplex in Nordeuropa

Im Labor wurden die Larven einzeln in kleine Plastikbehälter überführt (60 mm hoch, 35 mm
Durchmesser), nachdem sie, soweit möglich, nach Arten getrennt und beschrieben wurden. Eine
Beschreibung enthält die Merkmale Grundfärbung, Pigmentfärbung, Oberflächenstruktur, Bebor-
stung (jeweils getrennt von Kopf und Rumpf) und die Nahrungspflanze. Jede vermeintliche Art
erhielt eine Beschreibungsnummer. Wurden gleichaussehende Larven auf verschiedenen Weiden-
arten gesammelt, so erhielten sie verschiedene Nummern, weil es sich dann um wirtspflanzen-
spezifische Zwillingsarten handeln könnte. Die einzelnen Beschreibungen wurden aufgrund der
morphologischen Merkmale in Gruppen zusammengefaßt. Für jede der so entstandenen 10
Gruppen wurde ein Bestimmungsschlüssel entworfen, in den neu hinzukommende Arten einge-
gliedert werden konnten. Die ausgewachsenen Larven wurden auf ihrer Wirtspflanze fotografiert
und bei ausreichender Anzahl eine kleine Menge in 70% igen Ethanol überführt.
Die Haltung der Larven erfolgte im Kellerbereich der Station bei einer relativ konstanten Temperatur
von etwa 20° C. Das Futter wurde mindestens jeden zweiten Tag erneuert. Dabei wurde das
Zuchtgefäß gereinigt oder gegen ein anderes ausgetauscht. Zweige der Futterpflanzen wurden jeweils
kurz vorher im Freiland geschnitten und eingebracht. Nach Beendigung ihrer Entwicklung kamen die
Larven wieder einzeln in Plastikgefäße der gleichen Größe wie die Zuchtgefäße, die etwa bis zur
Hälfte locker mit Torfmoos gefüllt waren. Jede Larve erhielt eine individuellen Nummer und es
wurden Funddatum, Fundort, Datum des Abschlusses der Larvalperiode, Beschreibungsnummer und
gegebenenfalls Bemerkungen zum Verhalten oder Aussehen notiert.

Am Ende der Untersuchungsperiode gegen Anfang September kamen die Larven bzw. Eonym-
phen in einen speziellen unterirdischen Raum. Die Temperatur ist hier nur geringen Schwankun-
gen unterworfen und lag, abhängig von der Außentemperatur, bei - 3-5° C. Die Bedingungen
in diesem Raum dürften etwa denjenigen entsprechen, wie sie während der Überwinterung im
Freiland unter einer geschlossenen Schneedecke herrschen.
Im folgenden Jahr wurden die Insekten zu Beginn des Frühjahrs aus dem unterirdischen Raum
geholt und im Freien auf einem speziellen, regengeschützten Gestell aufbewahrt, um sie der na-
türlichen frühjährlichen Erwärmung auszusetzen. Alle Behälter wurden täglichen auf geschlüpfte
Imagines kontrolliert. Individuen, die für spätere Versuche bestimmt waren, wurden mit einer
Honig/Wasser-Lösung gefüttert und im Kühlraum bei etwa 10° C aufbewahrt.
Für einen Teil der Experimente war es sehr wichtig, eine genaue Synchronisierung der Schlüpf-
periode der Imagines mit dem Entwicklungszustand der Weiden zu erreichen. Aus diesem Grund
wurden die überwinternden Larven im zweiten Untersuchungsjahr nicht in den unterirdischen
Raum, sondern in eine etwa 50 cm tiefe Erdgrube gebracht. Diese Grube wurde etwa 8 km
entfernt von der Station in unmittelbarer Nähe eines Weidenstandortes mit verschiedenen Salix-
Arten ausgehoben. Dadurch erfolgte das Schlüpfen der Imagines zum richtigen Zeitpunkt hin-
sichtlich des Entwicklungszustandes der Weiden an dieser Stelle.

Bei den Präferenzversuchen mit eierlegenden Weibchen wurden Weidenzweige, auf denen Eier
abgelegt wurden, in mit Sand gefüllten Gläschen belassen, mit Wasser besprüht und mit einer
kleinen Plastikhaube abgedeckt. Dies diente dazu, die Pflanzen bis zum Schlüpfen der Eilarven
möglichst frisch zu halten. Die geschlüpften Larven wurden dann auf andere Zweige der Nah-
rungspflanze übergesetzt.

4.2 Das Habitat

Das Habitat einer phytophagen Insektenart läßt sich in mehrere Subhabitate unterteilen, zum
Beispiel solche zur Nahrungsaufnahme, Paarung oder zur Eiablage ( W K L U N D 1981). Diese
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Subhabitate können räumlich getrennt voneinander liegen oder im selben Gebiet. Bei den
meisten Amauronematus-Arten liegen diese Subhabitate räumlich dicht beieinander: neben der
Eiablage findet meist auch die Nahrungsaufnahme und wahrscheinlich auch die Paarung auf der
Wirtspflanze statt (siehe Kap. 4.5). Neben dem Vorhandensein der Wirtspflanze muß das
Habitat noch weiteren Ansprüchen genügen. Blattwespen reagieren sehr empfindlich auf
Umweltbedingungen wie Temperatur, Feuchtigkeit und Wind. Eine hohe Luftfeuchtigkeit scheint
ein wichtiger Faktor zu sein (BENSON 1950). Bei vielen Arten liegt der optimale Wert für die
Entwicklung der Eier, Larven, Eonymphen und auch für die Imagines bei nahezu 100% rela-
tiver Luftfeuchte (BENSON I.e.). Durch die starke Bindung der Amauronematus-Arten an ihre
Wirtspflanze und die oben genannten lokalklimatischen Ansprüche der Blattwespen und insbe-
sondere der Nematinen sind die Imagines in der Regel dort zu finden, wo auch ihre Wirts-
pflanzen vorkommen. Die meisten Weidenarten sind ebenfalls an feuchtere Standorte gebunden,
wie z. B. Flußtäler, Moore und Seeufer (LAUTENSCHLÄGER 1989, KALLIO & MÄKINEN 1975).
Zu den bevorzugten Vegetationstypen der Amauronematus-Arten im Untersuchungsgebiet gehören
Salix-Betula nana-Moore. Dir Vorkommen erstreckt sich meist auf die Randbereiche großer Sumpf-
gebiete, und sie sind charakterisiert durch eine bis zu 1 m tiefe Schicht aus Torfmoos mit 40-100 cm
hohen Hügeln und buschartigen Weidendickichten, bestehend aus Salix glauca, S. lapponum und
Betula nana (HEKKINEN & KALUOLA 1989). Bäume fehlen hier meist. Derartige Gebiete sind oft
sehr artenreich an Nematinen. Ein anderer bevorzugter Vegetationstyp sind Grauweidensümpfe,
bestehend aus einem in der Regel 15-20 m breiten Streifen entlang von Fluß- oder Bachufern, der
regelmäßig überflutet wird (HEKKINEN & KALLIOLA I.e.). Das Weidendickicht wird hier oft 1-1.5
m hoch bei einer Deckung von 40-100%. Neben den Arten S. glauca und S. lapponum sind hier die
Arten 5. lanata, S. phylidfolia und S. hastata häufig, z. B. entlang des Teno-Flusses. Eingestreut
finden sich oft einzelne S. borealis-Bäume.

Bei den Wirtspflanzen sind auf kleinem Raum oft große phänologische Unterschiede zu beobach-
ten. Während an einzelnen Standorten die Weiden schon blühen, sind sie an anderen, nahegele-
genen Stellen in ihrer Entwicklung viel weiter zurück. Dies ist zumeist auf kleinräumige Tempe-
raturunterschiede zurückzuführen. Eine andere Ursache für unterschiedliche Entwicklungsstadien
ist die teilweise Überflutung flußnaher Weidenstandorte in der Hochwasserperiode während der
Schneeschmelze. Erst wenn die Uferbereiche nicht mehr unter Wasser stehen, beginnen die hier
wachsenden Pflanzen mit ihrer Entwicklung. Individuelle Unterschiede zwischen einzelnen
Weidenklonen einer Art schließlich können ebenfalls für Entwicklungsunterschiede verantwort-
lich sein. Diese kleinräumigen phänologischen Unterschiede fuhren dazu, daß sich die Blatt-
wespen-Imagines an Stellen konzentrieren, an denen die Weiden das geeignete Entwicklungs-
stadium zur Nahrungsaufnahme oder zur Eiablage besitzen. Die genannten Ursachen geben eine
Erklärung für die Beobachtung, daß mit niedrigen Weiden oder Zwergbirken bestandene Berei-
che an den Rändern der abtauenden Schneedecke, die erst kurz vorher frei wurden, bei entspre-
chend günstigen Wetterbedingungen oft sehr arten- und individuenreich an Blattwespen, vor
allem Nematinen, sind (e. g. SCHEDL 1976, VKBERG mündl. Mitt. und eigene Beobachtungen).

4.3 Die Phänologie

Die Arten der Gattung Amauronematus erscheinen sehr früh im Jahr und gehören zu den ersten
Insekten, die im Frühling anzutreffen sind (BENSON 1950). Die meisten Arten erscheinen zu
Beginn der Blütezeit der Weiden, an deren Nektarien die Imagines Nahrung aufnehmen. Nach
Angaben der Meteorologischen Station liegt im Kevo-Gebiet im Schnitt bis zum 20. Mai
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Schnee, und die Vegetationsperiode dauert nur etwa 110 Tage. Der Frühlingsbeginn schwankt
von Jahr zu Jahr, und der Beginn der Weidenblüte ist abhängig von den lokalklimatischen
Bedingungen. Die im Frühling ansteigenden Temperaturen veranlassen die Eonymphen nach der
Überwinterung in das Pronymphen- und schließlich das Puppenstadium überzugehen. Beide Sta-
dien dauern jeweils nur wenige Tage (LORENZ & KRAUS 1957). Bei günstigen Wetterbedingun-
gen geht das Schlüpfen sehr schnell vor sich, so daß die Arten stellenweise in großen Indivi-
duenzahlen anzutreffen sind. Nach wenigen Tagen nehmen die Zahlen dann wieder deutlich ab.
Auch die Weidenblüte währt nur kurze Zeit. In der Regel erscheinen im nördlichen Fennoskan-
dien die ersten Nematinen zwischen dem 1. und 10. Juni (M. VuTASAARl, mündl. Mitt. und
eigene Beobachtungen). In drei aufeinanderfolgenden Jahren wurden auf dem Skalluvaara in der
Nähe der Kevo-Station die ersten Amauronematus-Arten an den folgenden Tagen beobachtet: 4.
Juni 1989, 6. Juni 1990 und 9. Juni 1991.
Nachdem die Weiden verblüht sind lassen sich nur an spätblühenden Individuen noch Blatt-
wespen in nennenswerter Anzahl finden. Hier spielen kleinräumige Unterschiede oft eine große
Rolle, indem z. B. an flußnahen Standorten und nordexponierten Hängen die Vegetationsperiode
deutlich später beginnt.
Bei frühblühenden Weiden beginnt der Blattaustrieb nach Reife der Blüten (CHMELAR &
MEUSEL 1979). Bei den meisten im Untersuchungsgebiet vorkommenden Arten handelt es sich
um Frühblüher, bei denen die Blüte kurz vor dem Blattaustrieb stattfindet (ßalix lanata, S.
glauca, S. hastata, S. lapponum, S. phylicifoliä) oder mit ihm (kommt bei S. glauca vor,
CHMELAR & MEUSEL I.e.). Die Blütezeit dauert bei frühblühenden Arten 3-5 Tage. Hiermit
hängt sicherlich auch die Beobachtung zusammen, daß die Imagines der meisten Amauro-
nematus-Arten in lokalen Populationen unter ähnlichen Umweltbedingungen nur für kurze Zeit,
d. h. oft nur wenige Tage, in hohen Abundanzen anzutreffen sind.
In Gefangenschaft bei Zimmertemperatur und regelmäßiger Fütterung lebten die Imagines 5-8
Tage. Im Kühlraum bei etwa 10° C kann die Lebensdauer bis zu zwei Wochen betragen. Im
Freiland können die Tagestemperaturen im Untersuchungsgebiet während der Flugzeit im Juni
auch darunter liegen (vgl. Kap. 3). Es ist daher anzunehmen, daß die Lebensdauer unter natür-
lichen Bedingungen sehr variabel ist, vermutlich aber bei 5-10 Tagen liegt. LlNDQViST (1940)
gibt für Amauronematus-Weibchen bis fünf, für Männchen bis drei Tage an. Die gesamte
Flugzeit einer Art setzt sich aus den Flugzeiten der einzelnen Populationen unter den jeweiligen
lokalklimatischen Bedingungen zusammen und ist entsprechend länger.
Die ersten Larven sind im Freiland etwa 8-10 Tage nach dem Erscheinen der Imagines zu
finden. Amauronematus-Arten sind obligatorisch univoltin, wie die meisten in nördlichen Breiten
vorkommenden Blattwespen (BENSON 1950). Die Phänologie der Wirtspflanze ist regional sehr
verschieden, und die Entwicklung im nördlichsten Fennoskandien verläuft deutlich später als in
den südlichen Bereichen des Untersuchungsgebietes. In einem Sammelgebiet auf der Varanger-
Halbinsel im nördlichen Norwegen begann die Weidenblüte erst 3-4 Wochen später als bei der
Kevo-Station, d. h. Ende Juni oder sogar Anfang Juli. Hier können Amauronematus-Larven
noch bis weit in den August hinein gefunden werden.

4.4 Die Wirtspflanzen

Die drei Gattungen Salix, Populus und Chosenia bilden zusammen die Familie der Salicaceae
und zugleich die Ordnung Salicales. Während die Gattung Chosenia mit nur einer Art, Chosenia
bracteosa TRAUTV., in Ostasien vorkommt, sind Weiden (Salix spp.) und Pappeln (Populus
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spp.) sehr artenreich und weit verbreitet. Die Gattung Salbe umfaßt je nach Artauffassung 300-
500 Arten, die vor allem in den kälteren Breiten der nördlichen und südlichen Hemisphäre
heimisch sind (CHMELAR & MEUSEL 1979). Etwa die Hälfte der ca. 60 in Europa vorkommen-
den Arten zeigt eine mehr oder weniger stark ausgeprägt arkto-alpine Verbreitung (JALAS &
SOUMINEN 1976). Die vornehmlich nordische Verbreitung drückt sich auch in dem weiten
Vordringen in polare Regionen aus. So sind in Spitzbergen noch drei Weidenarten zu finden
(CHMELAR & MEUSEL 1979). In ihren Wuchsformen sind die Weiden sehr vielgestaltig: Das
Spektrum reicht vom nur wenige Zentimeter großen Zwergstrauch bis zum 35 m hohen Baum
(SKVORTSOV 1968). Im nördlichen Fennoskandien herrschen niedrige Sträucher oder kleine
Bäume vor (LID 1974).

Außerdem ist für Weiden ihre hohe Regenerationsfähigkeit charakteristisch. Die meisten Arten
gehören zu den Pioniergewächsen und sind kennzeichnend für die ersten Sukzessionsstadien.
Durch ihre Anspruchslosigkeit bezüglich Bodenbeschaffenheit und Wasserversorgung können sie
auch auf armen und sauren Böden wachsen (CHMELAR & MEUSEL 1979). All diese Eigenschaf-
ten ermöglichen es ihnen auch dort zu existieren, wo andere Holzgewächse nicht lebensfähig
sind. Man findet sie, oft in gemischten Artengemeinschaften, in sehr verschiedenen Habitaten:
in Mooren und Sümpfen, an Uferbänken und Seeufern, Auwäldern, auf Dünen bis hin zu den
klimatisch harten Regionen der Gebirge und der Arktis. Geeignete Wachstumsbedingungen herr-
schen auf spärlich bewachsenen Böden mit guten Lichtverhältnissen (LAUTENSCHLÄGER 1989).
Weiden sind zweihäusig und werden durch Insekten bestäubt. Durch den einfachen Aufbau der
Blüten sind sie unspezialisierten Insekten leicht zugänglich. Viele Arten sind Frühblüher, deren
Blätter erst nach der Blüte erscheinen (CHMELAR & MEUSEL 1979). Die Blütezeit beträgt bei
den frühblühenden Arten nur 3-5, bei spätblühenden 8-15 Tage. Alle Arten besitzen Nektar-
drüsen, deren Anordnung und Zahl sehr variabel ist (CHMELAR & MEUSEL 1979). Polyploidie
ist bei Weiden eine häufige Erscheinung.

Die Schwierigkeiten in der Systematik haben in der Erforschung der Weiden immer einen brei-
ten Raum eingenommen. Die Artauffassungen variierten sehr stark und reichen von LlNNAEUS
im Jahre 1753, der 29 Weidenarten beschrieb, bis hin zu GANGOGER (1890) mit über 1600
Arten (SKVORTSOV 1968). Es bereitet oft große Probleme, die Grenzen zwischen den Arten,
Unterarten, Varietäten, Formen, Populationen und Klonen zu erkennen. Unlängst unternommene
Versuche, die Verwandtschaftsbeziehungen auf chemischer Basis darzustellen, führten zu
Ergebnissen, die mit der klassisch-phylogenetischen Einteilung nicht in Einklang zu bringen sind
(JULKUNEN-Tirrro 1989). Konvergente Evolution ist bei Weiden anscheinend häufig und
verdeckt die phylogenetischen Beziehungen (SKVORTSOV 1968).
Bereits SCOPOLI postulierte die Existenz von Hybriden unter den Weiden, d. h. Kreuzungen
verschiedener Arten (SKVORTSOV 1968). Sie wurden später mehrfach bestätigt. Swiss Buss
erkannte als erster, daß Hybridisierungen nicht so sehr zwischen nahe verwandten Arten vor-
kommen, sondern viel häufiger zwischen Arten verschiedener Sektionen (SKVORTSOV I.e.).
Moderne Autoren haben die Häufigkeit von Hybriden stark relativiert und betonen die starke
intraspezifische Variabilität der Weiden, die oft größer ist als die interspezifischen Unterschiede
(SKVORTSOV I.e.). Nur in Ausnahmefällen ist die Tendenz zur Hybridisierung so groß, daß sie
häufiger sind als die Elternarten. Das vielleicht einzige Beispiel dafür ist Salix fragilis L. X
Salix alba L. (= Salix X rubens SCHRANK): bei der die Hybride in Mitteleuropa häufiger als
reine S. fragilis sind. Oft hybridisiert eine bestimmte Weidenart mit einer anderen Art in einem
begrenzten Gebiet, während sie in anderen Regionen mit anderen Arten Hybride bildet. Die
Gründe hierfür sind nicht bekannt (SKVORZOV, mündl. Mitt.). In den Kulturlandschaften Mittel-
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europas und in polaren Regionen, z. B. im nördlichen Fennoskandien sowie in den Alpen, treten
Hybride vermehrt auf (CHMELAR & MEUSEL 1979). Die Hybridisierung wird neben der Poly-
ploidie als eine der Ursachen der Artbildung angesehen, denn sie ist viel häufiger in den phylo-
genetisch jüngeren und artenreichen Weidengruppen (PRICE & ROININEN 1993).
Der Gehalt an phenolischen Glykosiden mit geringen Molekurlargewichten ist charakteristisch
für Salicaceen (PALO 1984, JULKUNEN-Tirrro 1989). Während die meisten dieser über den Shi-
kimat-Weg hergestellten Metabolite kontinuierlich produziert und weiter metabolisiert werden,
sind die auch nachgewiesenen, jedoch nur in moderaten Mengen vorkommenden Tannine,
einmal gebildet, anscheinend weitaus beständiger (JuLKUNEN-TllTTO l.c).

Die Gattung Salix gliedert sich in die drei Untergattungen Salix, Vetrix und Chamaetia:
• Die Untergattung Salix umfaßt Arten, die als Bäume bis zu 35 m hoch werden. Sie weisen

Ähnlichkeiten mit den Arten der Gattung Populus auf und werden als die phylogenetisch
ältesten Weiden betrachtet (SKVORTSOV 1968). Die chemische Zusammensetzung, vor allem
an phenolischen Glykosiden, ist sehr verschieden von den übrigen Weidenarten (JULKUNEN-
TIITTO 1989). Sie sind vor allem in niederen Lagen wärmerer Klimate zu finden.

• Die Arten der Untergattung Caprisalix (=Vetrix) werden zwei bis 10 m hoch. Die Unter-
gattung ist die mit Abstand artenreichste von allen dreien. Die Arten besitzen eine große
ökologische Valenz gegenüber klimatischen und edaphischen Faktoren.

• Zur Untergattung Chamaetia gehören die Zwergweiden mit arktisch oder arktisch-alpiner
Verbreitung in Europa. Sie ist die phylogenetisch jüngste Untergattung (SKVORTSOV 1968).

Die Familie der Salicaceen ist eine der ursprünglichsten unter den Dikotyledonen. Es sind
fossile Überreste von Populus und Salix-Arten aus der Kreide bekannt. Die Gattung Salix ent-
stand wahrscheinlich in den Subtropen des zentralen und östlichen Asien, die Hauptentwicklung
fand dagegen in den gemäßigten und kalten Regionen statt (SKVORTSOV 1968). Die beiden
Untergattungen Vetrix und Chamaetia erschienen vermutlich erstmals im frühen Tertiär. Die
Evolution der Untergattung Vetrix begann anscheinend während der Vereisung und setzt sich
heute noch fort (SKVORTSOV I.e., JULKUNEN-TIITTO 1989).
Die Gattung Betula bildet zusammen mit der Gattung Alnus die Familie der Betulaceae. In
Europa kommen fünf Betula- Arten vor (SCHMEIL & FlTSCHEN 1996). Davon sind im nördlichen
Fennoskandien zwei Arten zu finden, die Moorbirke, Betula pubescens EHRH. , und die Zwerg-
birke, B. nana L. (KALLIO & MÄKINEN 1978). Die nördlichen Populationen von B. pubescens
sind oft von niedrigem Wuchs mit vielen Zweigen und guter Sproßfähigkeit sowie mit dunkler
Borke und relativ dicken Blättern. Sie werden als Unterart B. pubescens ssp. tortuosa (LEDEB.)
NYMAN aufgefaßt und entstehen anscheinend durch introgressive Hybridisierung von B. nana zu
B. pubescens (KALLIO & MÄKINEN 1978, KALLIO et al. 1983). Beide Arten sind im Untersu-
chungsgebiet sehr häufig. Die Zwergbirke, B. nana, ist vor allem in Moorgebieten verbreitet
und zeigt besondere Anpassungen an die nordischen Licht- und Temperaturbedingungen (KALLIO
& MÄKINEN 1978). Die Moorbirke, B. pubescens, ist die häufigste Baumart nördlich der Kie-
fernwaldgrenze und meidet, im Gegensatz zu B. nana, sumpfige Bereiche.

4.5 Paarung und Geschlechtsverhältnis

Die haplo-diploide Geschlechtsbestimmung ist ein charakteristisches Merkmal der Hymenopteren
(GAULD & BOLTON 1988). Die Männchen sind haploid und die Weibchen diploid, so daß sich
unter normalen Bedingungen aus unbefruchteten Eiern nur Männchen entwickeln, während aus
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befruchteten Eiern Weibchen entstehen (fakultative oder arrhenotoke Parthenogenese). Bei man-
chen Symphytenarten sind die Männchen sehr selten oder gänzlich unbekannt, zumindest im
nördlichen Teil ihres Verbreitungsgebietes. Hier ist die obligatorische oder thelytoke Partheno-
genese der Normalfall (BENSON 1950). Die Arten des Amauronematus /aZ/ax-Komplexes sind
alle arrhenotok. Nach Untersuchungen von ZtRNGlEBL (1959) haben die Weibchen anscheinend
die Möglichkeit, die Befruchtung des Eies zu steuern und somit zu entscheiden, ob sich
Männchen oder Weibchen entwickeln. Diese Erscheinung ist auch von anderen Hymenopteren
bekannt (GAULD & BOLTON 1988). Eine Folge der Haploidie der Männchen ist, daß diese
einem stärkeren Selektionsdruck ausgesetzt sind als die Weibchen, weil alle Gene im homo-
bzw. hemizygoten Zustand vorliegen.
Über den Ort der Paarung gibt es keine gesicherten Angaben. In der Regel schlüpfen die
Männchen kurze Zeit vor den Weibchen, und häufig paaren sich die Weibchen mit verschiede-
nen Männchen (BENSON 1950). Die Beobachtung, daß Weibchen oft schon mit der Eiablage be-
ginnen, ohne auf Männchen zu warten, deutet darauf hin, daß die Paarung auf oder in der Nähe
der Wirtspflanze stattfindet. Entsprechende Beobachtungen wurden auch bei den gallbildenden
Arten der Gattung Pontania gemacht (A.G. ZlNOVJEV, mündl. Mitt.). Die in den Laborversu-
chen mit Arten des A. /a/toc-Komplexes festgestellte geringe Paarungsbereitschaft der Weibchen
stimmt mit den Beobachtungen bei vielen Blattwespenarten überein, wonach sich die Weibchen
der Paarung oft widersetzen (BENSON 1950). So ist auch BENSONS Angabe zu erklären, daß die
Paarung bei blütenbesuchenden Arten gewöhnlich auf der Blüte stattfindet, wenn das Weibchen
mit der Nahrungsaufnahme beschäftigt ist (BENSON I.e.).
Bei den untersuchten Arten des A. fallax-Komplexes dauerte die Paarung nur wenige Minuten.
Bei den meisten Tenthrediniden scheinen 1-2 Minuten die Regel zu sein (BENSON I.e.). Ein spe-
zifisches, von Signalen begleitetes und die Paarung einleitendes Verhalten, wie bei manchen
Pontania-Arten (A. G. ZlNOVJEV, mündl. Mitt.), konnte nicht beobachtet werden. Eine erhöhte
Fühlerschlagfrequenz der Männchen beim Hinzusetzen des Weibchens deutet darauf hin, daß die
chemosensorische Erkennung eine wichtige Rolle spielt.
Bei der Blattwespenfamilie Tenthredinidae, zu der auch die Gattung Amauronematus gehört, ist
das männliche Genitalorgan in Längsrichtung um 180* gedreht (BENSON 1950). Das Männchen
nähert sich in umgekehrter Position von hinten dem Weibchen und versucht es mit den Hinter-
beinen zu halten. Die Paarung konnte im Labor nur selten beobachtet werden. Oft waren die
Tiere zu unruhig. Bei den untersuchten Arten des A. fallax-Komplex.es ist die Paarung in
Gefangenschaft anscheinend schwerer zu erreichen als bei anderen Blattwespen. Im Vergleich
dazu paarten sich Individuen der Nematinenart Dineura pullior SCHMIDT & WALTER unter
Laborbedingungen meist ohne Probleme (G. H. WALTER, mündl. Mitt.).
Die Geschlechtsverhältnisse der im Freiland gesammelten und gezogenen Insekten waren in der
Regel nicht 1:1. Es schlüpften meistens mehr Weibchen als Männchen. Bei ebenfalls in Nord-
finnland durchgeführten Untersuchungen an D. pullior zeigte sich im Freiland ein sehr variables
Geschlechtsverhältnis, wobei im allgemeinen die Weibchen überwiegen (WALTER et al. 1992).

4.6 Die Eiablage

Die meisten Amauronematus-Arten legen ihre Eier in die ausgewachsenen Blätter der Wirts-
pflanze. Bei den Arten des A. fallax-Komplexes erfolgt die Plazierung in die jungen Triebspitzen
oder, wie bei A. nigrinus sp. n., in die Spindel des Weidenkätzchens. Die Weibchen zeigten in
Laborversuchen nur eine sehr geringe Toleranz gegenüber verschiedenen Entwicklungsstadien
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der Wirtspflanze. Von den Arten, die ihre Eier in die Triebspitzen aWegen, wurden nllf Serif
junge Triebe angenommen. Waren die angebotenen Zweige nur ein wenig zu alt, kam es zu
ungewöhnlichen Verhaltensweisen, indem die Weibchen junge Blätter und Knospen zwar ansta-
chen, aber keine Eier ablegten. Auch von anderen phytophagen Insektenarten ist bekannt, daß
das Entwicklungsstadium der Wirtspflanze bei der Eiablage von großer Bedeutung ist. So bevor-
zugen einige Tephritidenarten bestimmte Größenklassen ungeöffneter Blütenköpfe (STRAW
1989). Bei Pontania-Atten legten die Weibchen die meisten Eier in die jüngsten Blätter
(CLANCY & PRICE 1986), wobei viele gallbildende Blattwespen längere Triebe bevorzugten
(CRAIG et al. 1986, ROININEN et al. 1988, PRICE 1989). Vor der Ablage wird das Substrat einer
eingehenden Prüfung unterzogen, indem die Weibchen es mit den Fühlern und mit der Spitze
der Sägescheide betasten. Oft werden bestimmte Teile mit den Mundteilen abgeleckt. Dies sind
oft keine Stellen, die zur Eiablage geeignet sind, sondern z. B. Knospen und die Ränder von
sich gerade entfaltenden Blättern. Ähnliche Beobachtungen konnten auch bei den gallbildenden
Arten der Gattung Pontania gemacht werden (KOPELKE 1985).

Hat das Weibchen eine geeignete Stelle gefunden, setzt es mit nach unten gekrümmtem
Abdomen den Ovipositor an und beginnt damit, durch alternierende Bewegungen der zwei
Sägeblätter eine Tasche in das Pflanzensubstrat zu schneiden. Ab einer gewissen Tiefe streckt
sich der Hinterleib wieder etwas, wobei die Sägescheide die aus Valvulae 1 und 2 bestehende
Säge freigibt. Durch nach vorn gerichtete Sägebewegungen wird die entstehende Tasche
vergrößert und schließlich das Ei darin plaziert. Manchmal bricht das Weibchen ohne erkenn-
baren Grund inmitten dieses Vorganges ab und sucht nach einer anderen Stelle, wo der Vorgang
von neuem beginnt.
Die Zeiten erhöhter Eiablageaktivität sind vor allem die Vormittags- und Spätnachmittags-
stunden. Im Labor ruhten die Tiere abends und nachts, oft mit dem Kopf nach unten, an einem
Zweig sitzend. Im Freiland sind die Tiere nur bei geeigneten Wetterbedingungen aktiv. Ungün-
stig sind niedrige Temperaturen, Regen und starker Wind.
Die Anzahl abgelegter Eier schwankt sehr stark und hängt von mehreren Faktoren ab. Für
Blattwespen werden Zahlen von 40 bis 250 Eier pro Weibchen angegeben (ENSLIN 1912-18).
Die in den Versuchen verwendeten Weibchen legten während ihrer gesamten Lebensdauer bei
Zimmertemperatur und regelmäßiger Fütterung bis zu 65 Eier. Bei Weibchen, die im Freiland
in Gazebeuteln an der Wirtspflanze ausgebundene wurden, ergaben sich ähnliche Werte. Dabei
könnte es eine Rolle spielen, ob sich das Weibchen mit einem Männchen gepaart hat oder nicht.
In einer Untersuchung mit Dineura pullior SCHMIDT & WALTER Z. B. legten begattete Weibchen
mehr Eier ab als ungepaarte (WALTER et al. 1992). Demgegenüber ergaben sich in einem
Versuch mit Amauronematus amicula SAAR, keine signifikanten Unterschiede in der Zahl abge-
legter Eier bei gepaarten und ungepaarten Weibchen (p > 0.05, ANOVA, NEUVONEN &
SCHMIDT, unveröff. Beob.). Es ist nicht bekannt, wieviele Eier ein Weibchen im Freiland im
Durchschnitt ablegt. Einerseits ist hier die Auswahl an geeigneten Stellen zur Eiablage
wesentlich größer als im Laborversuch, andererseits sind hier nachteilige Umwelteinflüsse, z. B.
ungünstige Witterungsbedingungen, Feinde usw., größer.

4.7 Larven

Unter Laborbedingungen bei Zimmertemperatur schlüpften die ersten Larven schon nach vier
Tagen aus ihren Eiern, im Durchschnitt nach 5.8 + 0.9 Tagen (Mittelwert + SD, n=28). Nach
der Ablage vergrößern sich die Eier durch osmotische Aufnahme von Wasser (ZIRNGIEBL 1939)
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und der Inhalt wird transparenter. Nach dem Schlüpfen müssen die jungen Larven zunächst auf
ein Blatt der Wirtspflanze gelangen. Die nur wenige Millimeter großen Eilarven sind gelblich
gefärbt und erlangen ihre typische Färbung erst später. Die erste Häutung erfolgt nach etwa fünf
Tagen.
Die Fraßzeit der Larven hängt stark von Temperatur und Feuchtigkeit ab (LORENZ & KRAUS
1957). Bei den unter Laborbedingungen und Zimmertemperatur gehaltenen Larven betrug die
Fraßperiode 12-21 Tage. Im Freiland sind die mittleren Temperaturen niedriger (vgl. Kap. 3),
und die Entwicklung dauert länger. Für England gibt BENSON 10-30 Tage an, wobei die Werte
jedoch selbst bei Individuen einer Art stark schwanken können (BENSON 1950).
Am Ende ihrer Fraßperiode häuten sich die Larven ein letztes Mal und nehmen danach keine
Nahrung mehr zu sich. Dieser Larventypus wurde von KONTUNIEMI (1965) als Typ A bezeich-
net. Zu ihm gehören, bis auf wenige Ausnahmen (A. miltonotus, A. sagmarius) alle Amaurone-
matus-Arten. Nach dieser letzten Häutung sind die sogenannten Einspinnlarven (PscHORN-
WALCHER 1987) stark glänzend und dorsal dunkler als vorher. Auch ihr Verhalten ändert sich
drastisch, indem sie nun sehr aktiv sind und ständig umherkriechen, um nach einem geeigneten
Überwinterungsplatz zu suchen. Im Gegensatz zu anderen Amauronematus-Art&n sind die Arten
des A. _/hZ/ax-Komplexes in der Lage, sich in weiches Holz, Rinde, Kork und dergleichen ein-
zubohren. Ähnliches ist auch von manche Arten nahe verwandter Gattungen bekannt, z. B.
Pontania, Euura und Decanematus (ZlNOVJEV 1991).

Nach der letzten Häutung beginnen die Larven an einem geeigneten Ort einen einwandigen
Kokon zu spinnen. Dieser ist bei den Arten des A. /aZ/ax-Komplexes größer als bei anderen
Amauronematus-Atten und relativ dünnwandig. Die Überwinterung erfolgt als Eonymphe (Vor-
puppe). Bis auf eine Verkürzung der Larve sind die Larvalmerkmale hier noch weitgehend
erhalten. Wenige Tage vor dem Schlüpfen der Imago geht die Eonymphe in die Pronymphe
über, bei der bereits die Puppenaugen zu erkennen sind. In der Puppe schließlich erfolgt die
Entwicklung zur Imago. Die Entfaltung der Flügel und die Aushärtung des Chitins geschieht
noch im Kokon. Außerdem wurde bei mehreren Amauronematus-Arten beobachtet, daß die voll
entwickelten Imagines noch Zeit im Kokon verbleiben. Es ist anzunehmen, daß die Tiere bei
ungünstigen Bedingungen eine gewisse Zeit in ihrem Kokon verharren können. Dieses Verhalten
ermöglicht es den Tiere, bei günstigen klimatischen Bedingungen voll entwickelt zu schlüpfen.
Von den 1989 im Freiland gesammelten und gezogenen 239 Larven des A. /aZZax-Komplexes
schlüpften im darauffolgenden Jahr 118 Individuen (= 49%). Ein Jahr später schlüpften sechs
und nach einem weiteren Jahr acht Individuen. Im Jahr 1990 wurden 243 Larven im Freiland
gesammelt, von denen 1991 98 Imagines schlüpften (= 40%) und 1992 sieben. Von den 85 im
Jahr 1991 gesammelten Larven schlüpften 1992 37 Individuen (= 44%). Ein kleiner Teil ist
somit erst nach zwei bzw. drei Jahren geschlüpft. Überliegen ist bei Blattwespen eine häufige
Erscheinung, deren Ursache noch weitgehend ungeklärt ist (LORENZ & KRAUS 1957). Der
Anteil der in Natur überliegenden Individuen ist nicht sicher bekannt.

Die oben angegebenen Schlüpferfolge liegen etwa bei den Werten für die übrigen, nicht zum A.
fallax-Komplsx gehörenden Nematinenarten: von den 795 im Jahr 1989 gesammelten Larven
schlüpften ein Jahr später 427 (= 53 %). 1991 waren es 126 von 282 im Jahr 1990 gesammelten
Larven ( = 45%). Schlupfraten von 40 - 60% sind für Blattwespenzuchten normal und liegen bei
ungünstigen Zuchtbedingungen noch darunter. Verpilzung ist eine häufige Ursache für Ausfälle
bei der Überwinterung. Im Gegensatz zu Schmetterlingen, die meist als Puppe überwintern und
von einer dicken Chitinhülle umgeben sind, sind die Eonymphen der Blattwespen mit ihrer
dünnen Kutikula viel weniger gegen nachteilige Umwelteinflüsse geschützt.
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Die Larven der Arten des A. /a/ta-Komplexes haben alle ein charakteristisches Aussehen, das
sie von den anderen ,4mawronewjflfw.y-Artengruppen unterscheidet. Innerhalb des A. fallax-
Komplexes sind sich die Larven jedoch sehr ähnlich und nicht sicher zu unterscheiden. Der
Kopf ist grünweiß mit undeutlichen grauen Punkten auf den Scheitelplatten und schwach glän-
zend oder matt. Der Rumpf ist grün bis weißgrün und matt. Dorsal sind oft zwei weiße Fett-
körperbänder und seitlich dazu manchmal einzelne Fettkörperchen zu erkennen. Cerci fehlen.
Die Analplatte ist in der Endhälfte etwas stärker glänzend als im Basalteil. Die Beborstung des
Rumpfes ist sehr kurz, und die Borsten stehen oft auf kleinen, dunklen Ansatzstellen. Von den
zu erkennenden 6 Querfalten sind vier beborstet, wobei die erste Querfalte 1, die zweite 5-6, die
dritte 1 und die vierte Querfalte 4-6 Borsten trägt. Der Suprapedallappen besitzt 5-8 Borsten und
1-4 Warzen. Auf dem Substigmallappen befinden sich 3-6 Borsten und 0-3 Warzen. Der 1.
Poststigmallappen ist mit 1-2 Borsten und einer Warze, der 2. Poststigmallappen mit 2-3 Bor-
sten und 0-1 Warze besetzt. Das Gewicht erwachsener Larven liegt bei 90 + 8.7 mg für
Weibchen (n=47) und 44 + 13.7 mg für Männchen (n=112).

4.8 Feinde

Als Parasitoide wurden nur Arten aus der Familie der Echten Schlupfwespen (Ichneumonidae)
und eine Raupenfliege (Tachinidae) erhalten. Die Parasitierungsrate betrug für die im Jahr 1989
gesammelten Larven 4.6%, 1990 4.1% und 1991 3.5%. Die Wirtslarven wurden oft schon im
zweiten oder dritten Larvenstadium gesammelt. Da die Parasitierungsrate im allgemeinen mit
zunehmendem Alter der Larven stark ansteigt (ZlNNERT 1969), liegen die Werte im Freiland
wahrscheinlich darüber.
Eine Schwierigkeit bezüglich des Wirtsnachweises besteht darin, daß es nicht möglich ist, die
Larven der Arten des A. /aZ/ax-Komplexes sicher zu unterscheiden. Auch die Pflanze, auf der
eine Larve gefunden wurde, ist wegen der großen Nahrungsbreite der Larven (siehe Kap. 5.2
und 5.3) kein sicheres Kriterium zur Artbestimmung.
Die folgenden Ichneumoniden konnten als Parasitoide der Arten des A. /a/Zax-Komplexes nach-
gewiesen werden, wobei eine Angabe der jeweiligen Wirtsarten nicht möglich ist. Alle der bis
zur Art bestimmten Ichneumoniden wurden auch aus anderen Amauronematus-Arten erhalten.
Folgende Ichneumoniden, die bestimmt werden konnten, waren vertreten:
UnterfamilieTryphoninae: Eridolius sp., Eridoliusflavomaculatus GR., Erromenus punctulatus

HOLMGR. , Polyblastus subalpinus HOLMGR., Smicroplectus heinrichi KERR.

Unterfamilie Scolobatinae (=Ctenopelmatinae): Olesicampe sp.
Es wurden noch weitere Ichneumoniden aus der Unterfamilie Scolobatinae nachgewiesen, die
nicht bis zur Art bestimmt werden konnten.
Einzelne Individuen der Unterfamilie Scolobatinae schlüpften erst im zweiten Jahr nachdem sie
in Diapause gegangen waren. Von den insgesamt 35 geschlüpften Parasitoiden aus der Familie
Ichneumonidae der im Jahr 1989 gesammelten Nematinenlarven an Weiden schlüpften im
darauffolgenden Jahr 22 Individuen. Von den restlichen Parasitoiden schlüpften im Jahr 1991
neun Individuen und vier sogar erst ein weiteres Jahr später nach dreijähriger Diapause. Es liegt
die Vermutung nahe, daß die Entwicklung des Parasitoiden von der Entwicklung des Wirtes
gesteuert wird, so daß erst die Beendigung der Diapause des Wirtes und die damit verbundene
Aktivierung seines Hormonsystems die Entwicklung des Parasitoiden bewirkt. Ähnliche
Beobachtungen wurden auch von ZlNNERT (1968) bei anderen Blattwespenparasitoidengemacht.
Ein großer Teil der Eonymphen verpilzte während der Überwinterung (vgl. Kap. 4.7). Die
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Larven nehmen vermutlich Pilzsporen während des Fressens auf. Es konnte beobachtet werden, daß
die Verpilzung im Innern der Eonymphe beginnt. Aus diesem Grunde ist gegen den Pilz kaum etwas
auszurichten, z. B. durch Aufbewahren in sterilen Gefäßen oder durch äußere Desinfektion der
Larven. Die Pilzsporen scheinen gegen äußere Einflüsse außerdem sehr resistent zu sein. Über die
durch Pilze verursachte Mortalität im Freiland ist bei den untersuchten Arten nichts bekannt.
Neben den oft wirtspezifischen Parasitoiden sind Blattwespen auch durch unspezialisierte Räuber
gefährdet. Beim Sammeln von Imagines und Larven wurde oft beobachtet, daß von Ameisen
besuchte Weiden frei von Blattwespen waren. Das Vorkommen der Ameisen war meist sehr
lokal und auf einzelne Pflanzen oder eine Gruppe von Weiden beschränkt. Andererseits waren
Weiden, an denen sich Blattwespen aufhielten, immer ohne Ameisen. Ein Zusammenhang
zwischen Ameisen und Blattwespenvorkommen ist mehrfach festgestellt worden (BENSON 1950,
VKBERG mündl. Mitt.). MALAISE (1945) führt das Fehlen von Blattwespen in den Tropen
Indiens und Burmas unter einer Höhe von 1800-2000 m ü.N.N. auf Ameisen zurück, denn die
maximale Höhe, bis zu der Ameisen anzutreffen waren, stimmte überein mit der Untergrenze,
ab der Blattwespen an Häufigkeit zunahmen. WOODMAN & PRICE (1992) fanden einen starken
Zusammenhang zwischen dem Vorkommen gallbildender Blattwespen, die ihre Galle im Spät-
sommer verlassen, und der Häufigkeit von Ameisen auf den Wirtspflanzen.
Auch Wirbeltiere kommen als potentielle Feinde in Frage, z. B. Vögel (BENSON 1950). Im
Untersuchungsgebiet konnte jedoch nicht beobachtet werden, daß dort Vögel gezielt nach
Blattwespenlarven suchten, obwohl einige insektivore Arten dort häufig waren wie z. B. das
Rotsterniges Blaukehlchen (Luscinia s. svetica) oder die Lapplandmeise (Parus cinctus).

4.9 Verbreitung

Die Arten der Gattung Amauronematus besitzen, wie die meisten Nematinen, ihren Verbrei-
tungsschwerpunkt in nördlichen Breiten. Während in Finnland rund 60 Arten vorkommen, sind
es in Mitteleuropa etwa 25 und in Südeuropa nur zwei Arten (MUCHE 1975, VllTASAARl &
VKBERG 1985). In Südfinnland lag der Anteil der Nematinen an fünf verschiedenen Lokalitäten
zwischen 41 und 45% (VKBERG 1988, nach Angaben in KANGAS 1985). In Kilpisjärvi dagegen,
der am stärksten arktisch geprägten Region Finnlands, sind es 153 von 194 Arten ( = 79%, VlK-
BERG 1988, nach Angaben in KONTUNIEMI 1972). Die meisten Amauronematus-Arten sind daher
dem arktisch oder arktisch-alpinen Faunenelement zuzurechnen.

Die Verbreitung der Amauronematus-Axt&a kann soweit nördlich oder in montane Regionen
reichen wie das Vorkommen ihrer Wirtspflanzen (BENSON 1958). Dabei stimmt jedoch keines-
falls das Verbreitungsareal einer Blattwespenart immer mit dem der Wirtspflanze genau überein.
Vielmehr haben die Wirtspflanzen normalerweise eine weitere Verbreitung (BENSON 1950), und
einzelne Wirtspflanzen können lokal durch andere ersetzt sein. Durch regionalen Futterpflanzen-
wechsel kann eine phytophage Insektenart lokal auf einer anderen Wirtspflanze vorkommen als
in ihrem restlichen Verbreitungsgebiet (ZWÖLFER 1970). Bei den gallbildenden Pontania-Arten
ist anzunehmen, daß geographisch getrennte Populationen an unterschiedlichen Wirtspflanzen
leben (ZlNOVJEV 1993). Ein anderes Beispiel ist die Cimbicide Zaraea fasciata (L), die an
Lonicera xylosteum, Symphoricarpus, Leycesteria und anderen kultivierten Geißblattgewächsen
(Caprifoliaceae) lebt (LORENZ & KRAUS 1957). Die Art kommt auch im nördlichsten Finnland
vor (VllTASAARl 1990), obwohl hier die genannten Wirtspflanzen fehlen (LID 1974). Bei einer
gezielten Nachsuche an der einzigen dort vorkommenden Caprifoliacee Linnaea borealis wurden
1992 Larven von Z. fasciata gefunden.
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Bei Amauronematus-Arten wurden Unterschiede zwischen lokalen Populationen einer Art bisher
nicht nachgewiesen, sind aber denkbar: A. hartigi z. B. wurde aus Mitteleuropa beschrieben und
an Salix aurita gezogen (A. G. ZlNOVJEV, St. Petersburg). Die Art ist morphologisch nicht zu
trennen von A. arvii V K B . , die im nördlichen Fennoskandien verbreitet ist. S. aurita kommt
hier jedoch nicht vor, und gesammelte Larven dieser Art wurden mit 5. glauca gefüttert. Die
sehr große morphologische Ähnlichkeit der Imagines legt die Vermutung nahe, daß die beiden
Arten konspezifisch sind (siehe auch die Anmerkungen zu beiden Arten in Kap. 7).
Die finnische Nematinenfauna ist relativ jung und entstand nach der letzten Eiszeit in etwa 10 000
Jahren, wobei anscheinend sehr viele Arten aus Sibirien eingewandert sind: 182 von insgesamt 371
Nematinenarten (= 49%) sind auch in Sibirien gefunden worden (VlKBERG 1988). In Anbetracht der
nur lückenhaft bekannten sibirischen Fauna dürfte dieser Anteil noch höher sein.
Über die Verbreitung der untersuchten Arten des A. fallax-Komplexes ist bisher nur sehr wenig
bekannt. Durch die Seltenheit einzelner Arten, die teilweise nach Einzelexemplaren beschrieben
wurden (siehe Kap. 7), ist das zur Verfügung stehende Sammlungsmaterial bei einigen Arten
sehr gering. Die nördlichsten Punkte, an denen Arten des A. fallax-Komplexes bisher gefunden
wurden, liegen etwa bei 68° n. Br. (Coppermine, arktisches Kanada, MACGILLIVRAY, 1919),
71° n. Br. (Varanger, Norwegen, S. SCHMIDT, 1989-1992, vgl. Kap. 3) und 72° n. Br. im
südlichen Teil der Taimyr-Halbinsel in Sibirien (S. und O. SCHMIDT, 1994).

5 Beziehungen zur Wirtspflanze

5.1 Wirtspflanzenspezifität der Weibchen von sechs Amauronematus-Xrten

5.1.1 Einleitung

Das Präferenzverhalten phytophager Insekten bei der Eiablage wird als Schlüssel zum Verständ-
nis der Evolution der Insekt-Pflanze-Beziehungen angesehen (THOMPSON & PELLMYR 1991).
Bei gallbildenden Blattwespenarten der Gattungen Pontania und Euura ist strenge Monophagie
die Regel (KOPELKE 1990, RoiNlNEN 1991a, ZlNOVJEV 1993a, b). In Präferenzversuchen mit
Pontania-Artsn akzeptierten die Weibchen meist nur eine einzelne Weidenart (KOPELKE 1990),
und Eiablagen auf weniger geeigneten Wirtspflanzen führten zu ungewöhnlich geformten Gallen
(ZlNOVJEV 1994). Über die Wirtspflanzenspezifität der meisten Amauronematus-Arten war
bisher nur sehr wenig bekannt, obwohl die Untersuchung dieser Frage schon seit langem als
wichtiger Beitrag zur Klärung des taxonomischen Status der vielen in dieser Gattung beschriebe-
nen Arten und Variationen angesehen wurde (LlNDQVlST 1942). Von V. VlKBERG durchgeführte
Eiablage-Präferenzversuche mit verschiedenen Amauronematus-Arten deuteten bereits darauf
hin, daß diese hochgradig wirtsspezifisch sind (VlKBERG, mündl. Mitt.). So wurden der
finnischen Blattwespenfauna einige früher synonymisierte Arten (BENSON 1962, HELLEN 1970)
später wieder angegliedert (VlJTASAARl & VlKBERG 1985). Über den tatsächlichen Artstatus
vieler Amauronematus-Arten herrscht jedoch weiterhin Unklarheit.
Mit Hilfe von Eiablage-Präferenzversuchen soll in der vorliegenden Arbeit ermittelt werden, wie
groß die Wirtsspezifität der Weibchen von sechs Amauronematus-Arten bei der Eiablage ist. Zum
Vergleich wurden neben drei Arten aus dem Amauronematus fallax-Komplex auch drei Arten aus
zwei anderen Amauronematus-Aitengruppen getestet. Präferenz ist nach SINGER (1986) so definiert,
daß das Verhalten eines Insekts gegenüber verschiedenen verfügbaren Pflanzen nicht zufällig ist. Zu-
fällig bedeutet hier, daß die Unterschiede des Verhaltens eines Insekts (Eiablage auf einigen Pflanzen,
aber nicht auf anderen) unabhängig ist von der Variation zwischen den verfügbaren Pflanzen.
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Die Versuche wurden mit Weibchen von Amauronematus amicula SAAR. , A. septentrionalis
SAAR, und A. tenuis sp. n. durchgeführt. Alle drei Arten gehören zum A. /aZZax-Komplex. Von
den drei anderen untersuchten Amauronematus-Arten gehören zwei zur Artengruppe des A. tae-
niatus (SERV.). Sie werden hier vorläufig als A. spec. (h) und A. spec. (i) bezeichnet, da für
genaue Artbezeichnungen eine taxonomische Revision des gesamten Artkomplexes und ein damit
verbundenes Studium der Typen notwendig wäre, das im Rahmen dieser Untersuchung nicht
unternommen werden konnte. Die letzte Art schließlich gehört zum A. var/a/or-Komplex und
wird hier als A. spec. (j) bezeichnet. Für sie gilt taxonomisch gesehen das gleiche wie für die
beiden vorher genannten Arten.

5.1.2 Material und Methoden

Die in den Eiablage-Präferenzversuchen verwendeten Weibchen wurden als Larven im Freiland
gesammelt und mit der Wirtspflanze bis zum Ende der Larvalperiode gefüttert. Zuchtmethodik
und Überwinterung sind im Material- und Methodenteil über die Biologie der Arten (Kap. 4.1)
beschrieben. Nach dem Schlüpfen wurden die Imagines mit Honig gefüttert.
Für die Versuche wurden 10-15 cm lange Triebe einer Weidenart in ein mit feuchtem Sand
gefülltes kleines Gläschen gesteckt. Mehrere dieser Gläschen mit verschiedenen Weiden wurden
kreisförmig in zufälliger Reihenfolge so angeordnet, daß sie sich nicht gegenseitig berührten und
mit einer zylindrischen Plastikhaube von 25 cm Höhe und 19 cm Durchmesser abgedeckt. Es
erwies sich als vorteilhaft, die Anordnung von Weidenzweigen vor dem Abdecken mit etwas
Wasser zu besprühen. Die Triebe hielten sich so besser frisch. Außerdem hatten die Tiere da-
durch die Möglichkeit, bei Bedarf Feuchtigkeit aufzunehmen. Dies ist besonders wichtig für
Insekten, die gegenüber Trockenheit empfindlich sind (vgl. Kap. 4.2).

In Eiablage-Präferenzversuchen sollten die Weibchen einzeln getestet werden (THOMPSON &
PELLMYR 1991). Daher wurde immer nur ein Weibchen in den Behälter mit einer Auswahl ver-
schiedener Weidenarten gegeben. Die Versuche wurden im Labor bei Zimmertemperatur (20-
22' C) durchgeführt. Jeder Versuch dauerte 5 bis 7 Tage. Nach zwei bis drei Tagen wurden die
alten Zweige durch frische ersetzt und die entnommenen auf abgelegte Eier untersucht. Jeden
Morgen erfolgte ein Besprühen der Pflanzen mit Wasser.
Für die Auswertung wurde nur die Zahl tatsächlich abgelegter Eier verwendet. Eiablagever-
suche, zu erkennen an dem Vorhandensein von Einstichstellen und Narben im Pflanzengewebe,
wurden zwar vermerkt, jedoch nicht in die statistische Analyse einbezogen. Außerdem wurden
nur solche Versuche berücksichtigt, in denen die Weibchen mehr als fünf Eier ablegten. Wenn
ein Weibchen selbst dann nur sehr wenige oder gar keine Eier ablegt, wenn sich auch die Wirts-
pflanze unter den angebotenen Pflanzen befindet, so kann dies ein Hinweis darauf sein, daß die
Versuchsbedingungen nicht optimal waren. In diesem Fall wurde davon ausgegangen, daß das
Präferenzverhalten im Versuch wahrscheinlich nicht mit dem natürlichen Verhalten im Freiland
übereinstimmt.

Die Auswahl der angebotenen Weidenarten ergab sich aus Vorversuchen. Den auf die glattblätt-
rige Weide S. phylicifolia spezialisierten Arten wurde eine weitere unbehaarte Weide, S. ha-
stata, angeboten. In den anderen Versuchen mit Amauronematus-Äxten, die eher Weiden mit
behaarten Blättern zu bevorzugen schienen, wurde anstelle von S. hastata die rauhblättrige Art
S. lanata verwendet.

Aufgrund der nichtnormalen Verteilung der Daten erfolgte die Auswertung mit dem Friedman-
Test für abhängige Stichproben (SIEGEL 1956).
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5.1.3 Ergebnisse

Bis auf A. spec. (j) zeigten alle untersuchten Arten in den Ovipositions-Versuchen eine signi-
fikante Präferenz für eine oder wenige der angebotenen Weidenarten (Tab. 1, Fig. 4 und 5).
Die Stärke des Präferenzverhalten war artlich verschieden: A. amicula legte fast ausschließlich
auf 5. phylicifolia Eier ab (Fig. 4).
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Fig. 4-5 Prozentuale Anteile der in den Ovipositions-Präferenzversuchen auf verschiedenen Weiden (Salix
spp.) abgelegten Eier ( + 1 SE) bei: 4. drei Arten des Amauronematiisfallax-Komplexes, 5. drei Amauro-
nematus- Arten.

Auf S. hastata wurde nur ein sehr kleiner Teil, auf die anderen beiden angebotenen Weiden, S.
glauca und S. lapponum, keine Eier abgelegt. Die Weibchen von A. tenuis n. sp. legten die
meisten Eier auf S. glauca und S. lapponum (Fig. 4). Daneben wurde, in viel geringerem Maße,
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auch 5. lanata angenommen. 5. phylicifolia wurde völlig gemieden. Die Weibchen von A. sep-
tentrionalis schließlich bevorzugten S. glauca, legten jedoch auch Eier auf die anderen angebo-
tenen Weiden 5. lanata, S. lapponum und S. phylicifolia (Fig. 4).
Die Anzahl abgelegter Eier war artlich und individuell sehr verschieden (Tab. 2). Die mittlere
Anzahl der in den Präferenz-Versuchen von einem Weibchen abgelegten Eier reichte von 18.0
+ 2.7 (Mittelwert ± 1 SD, n=10) für/4, septentrionalisbis maximal 35.5 ± 6.9 (n=8) für A
spec. (i). Die Werte für die restlichen Arten liegen dazwischen (vgl. Tab. 2). In fünf Versuchen
legten die Weibchen weniger als fünf Eier.

Tabelle 1: Ergebnisse der Ovipositions-Präferenzversuche (Friedman-Test). A. amicula SAAR., A. tenuis
sp. n. und A. septentrionalis SAAR, gehören zum A. fallax-Komplex. A. spec (h) und A. spec (i) gehören
zum A. taeniatus (SERV.)-Komplex und A. spec. <j) zur Artengruppe des A. variator (RUTHE).

Art n p ~p
A. amicula
A. tenuis n. sp.
A. septentrionalis
A. spec. (i)
A. spec. (h)
A. spec. (j)

Von den anderen drei, nicht zum A. fallax-Kompl&x gehörenden Arten, zeigten A. spec. (i) und
A. spec. (h), die beide zum A. taeniatus-Komplex gehören, eine signifikante Präferenz für
bestimmte Weidenarten (Fig. 5 und Tab. 1). A. spec. (i) legte die meisten Eier auf S. phylici-
folia, während auf S. hastata und S. lapponum nur ein sehr kleiner Teil plaziert wurde (Fig. 5).
S. glauca wurde ganz gemieden. Die zweite untersuchte Art des A. taeniatus-Komplexes, A.
spec. (h), legte auf S. glauca den größten Anteil der abgelegten Eier. Daneben wurden auch 5.
lanata und 5. lapponum akzeptiert, wohingegen auf 5. phylicifolia keine Eier abgelegt wurden
(Fig. 5). Die dritte, zur Gruppe des A. variator gehörende Art legte etwa gleichviele Eier auf
5. glauca und S. lanata (Fig. 5). Mit Abstand folgen die anderen Weidenarten S. lapponum und
S. phylicifolia, auf die jeweils ein kleiner Anteil abgelegt wurde.

Tabelle 2: In den Ovipositions-Präferenzversuchen abgelegte Eier. Die ersten drei Arten, A. amicula
SAAR., A. tenuis sp. n. und A. septentrionalis SAAR., gehören zum A. fallax-Komplex. A. spec (h) und/l.
spec (i) sind Arten des/l, taeniatus (SERV.)-Komplexes und/l, spec. (j) gehört zum/4, variator (RUTHE)-
Komplex. M = Mittelwert, SD = Standardabweichung, Min = Minimum, Max = Maximum, n =
Anzahl Versuche.

4

4
8
6
5
5

S.IU
9.68

13.35
11.45
8.78
6.66

U.U44
0.022
0.004
0.010
0.032
0.084 n.s

Art

A. amicula
A. tenuis n. sp.
A. septentrionalis
A. spec. (i)
A. spec. (h)
A. spec. (j)

M

23.5
20.5
18.0
35.5
33.4
19.9

SD

6.7
6.8
2.7
6.9
5.9
3.3

Min

7
7
14
10
7

Max

41
38
37
65
55
30

n

4
4
10
8
7
8
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In zusätzlichen Präferenzversuchen mit Weibchen von zwei weiteren Amauronematus-Arten
ergaben sich ebenfalls hohe Wirtsspezifitäten: in zwei Versuchen legten Weibchen von A. nuor-
binjargi SAAR, ausschließlich Eier auf ihre Wirtspflanze S. hast ata ab. Die in den Wahl-
versuchen außerdem angebotenen Weiden waren S. glauca, S. lapponum und S. phylicifolia. V.
VKBERG kam bei Eiablageversuchen mit A. nuorbinjargi zu den gleichen Ergebnissen (Vnc-
BERG, mündl. Mitt.). Eine weitere, noch nicht beschriebene Art des A. taeniatus-Komplexes,
hier vorläufig als A. spec. (k) bezeichnet, akzeptierte nur die Wirtspflanze S. myrsinites. Zwei
getestete Weibchen legten keine Eier auf die anderen angebotenen Weiden (S. lanata, S. lappo-
num und S. phylicifolia). Wegen des zu geringen Stichprobenumfanges wurden diese Versuche
nicht in der statistischen Analyse berücksichtigt.

5.1.4 Diskussion

Die Ergebnisse der Eiablageversuche belegen, daß die untersuchten Arten des A. fallax-, A.
taeniatus- und des A. variator-Komplexes sehr wirtsspezifisch sind und die Arten der ersten
beiden Artengruppen eine signifikante Präferenz für bestimmte Weidenarten zeigen. Die Ver-
suche verdeutlichen das große Diskriminierungsvermögen der eierlegenden Weibchen. Bei die-
sem sehr komplexen Vorgang prüft das Weibchen eine Pflanze auf ihre Eignung als Wirts-
pflanze und selektiert damit die spätere Futterpflanze der Larve. Besonders bei spezialisierten
Insekten ist die Variationsbreite der Bedingungen, die zur Eiablage notwendig sind, sehr gering.
Dabei handelt es sich z. B. um morphologische und chemische Eigenschaften der Wirtspflanze.
Unter suboptimalen Bedingungen kann es zu ungewöhnlichen Verhaltensweisen kommen, wie im
Kapitel über die Eiablage beschrieben (vgl. Kap. 4.6).
Unterscheiden sich die Individuen einer Art in ihren Präferenzen für bestimmte Wirtspflanzen,
so kann trotzdem bei allen das gleiche Verhaltensmuster zugrunde liegen (SINGER 1986). Die
individuellen Unterschiede können z. B. durch frühere Erfahrungen der Weibchen mit der
Wirtspflanze beeinflußt werden (RAUSHER 1983), wie dies bei im Freiland gefangenen Weibchen
der Fall sein kann. In den Versuchen handelte es sich um gezüchtete Tiere, so daß die Imagines
vor den Versuchen keinerlei Kontakt mit der Wirtspflanze hatten. Das Präferenzverhalten der
getesteten Weibchen konnte daher nicht durch vorherige Erfahrungen der Weibchen mit der
Wirtspflanze beeinflußt worden sein.
Chemische Eigenschaften der Wirtspflanze spielen oft eine wichtige Rolle. Die Weibchen von
Pieris brassicae zum Beispiel unterschieden zwischen Cannabis saftva-Pflanzen verschiedener
Herkunft, obwohl Cannabis nicht zum Wirtsspektrum der Art gehört (ROTHSCHILD & FAIR-
BAIRN 1980). Polygonum c-album-Weibchen orientieren sich anscheinend an chemischen Signa-
len bei der Auswahl der Wirtspflanze (NYLIN & JANZ 1993). Die Weibchen unterschieden sehr
deutlich zwischen Betula pendula, auf der sich die Larven nicht entwickeln, und B. pubescens,
auf der die Larven normal aufwachsen. Interessant ist dabei, daß Betula-Arten nur sehr selten
als Wirtspflanze genutzt werden (NYLIN und JANZ I.e.). Oft haben nur Kombinationen ver-
schiedener chemischer Pflanzeninhaltsstoffe, teilweise in einem bestimmten Verhältnis zuein-
ander (LEATHER 1987), eine Wirkung, während einzelne Komponenten keinen oder nur einen
schwachen Effekt haben (THOMPSON & PELLMYR 1991, FEENY 1992). Es wird allgemein
angenommen, daß sowohl Nährstoffe als auch sekundäre Inhaltsstoffe der Pflanze, die oft syner-
gistisch interagieren, das Wirtswahlverhalten beeinflussen.

Bei den Arten der Unterfamilie Tenthredininae, die zum Großteil an krautigen Pflanzen leben
(LORENZ & KRAUS 1957), ist die Wirtspflanzenspezifität bei der Eiablage in der Regel nicht so
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stark ausgeprägt wie bei Nematinen. Die Weibchen plazieren ihre Eier nicht nur auf die
Wirtspflanze, sondern auch auf andere, im Habitat verfügbare Pflanzen (VKBERG mündl. Mitt.
und eigene Beob.). So konnten z. B. in den glykosidreichen Blättern des Gelben Enzians,
Gentiana lutea L., in einem Gebiet in Süddeutschland mehrfach Eigelege von Tenthredo balteata
KLUG gefunden werden (eigene Beob.). Die Wirtspflanzen dieser polyphagen Art sind z. B.
Geranium spp., Sorbus aucuparia, Betula pubescens, Hypericum spp. und Filipendula ulmaria
(KONTUNIEMI 1960, KANGAS 1985) und die Larven fraßen nicht an den Blättern des Gelben
Enzians. Sie müssen daher nach dem Schlüpfen selbst ihre Wirtspflanze aufsuchen. Die Larven
der meisten Nematinenarten leben jedoch an Strauch- oder baumartigen Pflanzen (LORENZ &
KRAUS 1957). Die frisch geschlüpften Larven sind deshalb kaum in der Lage, auf eine andere
Pflanze überzuwechseln und sind daher auf die richtige Wirtswahl des Weibchens bei der
Eiablage angewiesen. Ähnliches gilt auch für viele Tagfalter (WlKLUND 1981).
Hinsichtlich des Grades der in den Versuchen gezeigten Präferenz für bestimmte Weidenarten
zeigen sich deutliche Unterschiede. Die stärkste Präferenz zeigten die beiden auf 5. phylicifolia
spezialisierten Arten A. amicula und A. spec. (i), indem beide über 90% der Eier auf ihre
Wirtspflanze ablegten (vgl. Fig. 4 und 5). Beide Arten gehören zu unterschiedlichen, verwandt-
schaftlich nicht sehr nahe stehenden Artengruppen innerhalb der Gattung Amauronematus. Die
Lebensweise beider Arten ist sehr verschieden: A. amicula erscheint, wie alle anderen Arten des
A. /aZ/ax-Komplexes, sehr früh im Jahr und plaziert die Eier in die jungen Triebe. A. spec. (i)
erscheint dagegen erst später und legt Eier in den Rand ausgewachsener Blätter (eigene Beob.).
Bei einer Clusteranalyse (Fig. 6, Euklidische Distanzen der ln-transformierten Daten, UPGMA-
Clustering), basierend auf der Zusammensetzung und dem Gehalt an phenolischen Glykosiden
der Blätter und jungen Triebe, bilden S. hastata und S. lapponum ein gemeinsames Cluster, daß
sich bei einem Distanzmaß von 3.2 mit S. phylicifolia vereint. 5. glauca, die vierte der ge-
testeten Weidenarten, ist von allen drei Arten sehr verschieden (Fig. 6). Die Ergebnisse der
Ovipositions-Präferenzversuche sind bei A. spec. (i) in Übereinstimmung mit der chemischen
Ähnlichkeit hinsichtlich des Spektrums an phenolischen Glykosiden, indem die Weibchen dieser
Art neben der Wirtspflanze S. phylicifolia auch S. hastata akzeptierten und in sehr geringem
Maße auch auf 5. lapponum Eier ablegten (vgl. Fig. 4 und 5). Auch die Weibchen von A.
amicula legten einen kleinen Anteil der abgelegten Eier auf S. hastata, nicht jedoch auf S.
lapponum (vgl. Fig. 4). Bei den anderen Arten ist kein eindeutiger Zusammenhang zwischen
dem Phenolglykosidspektrum der Wirtspflanzen und dem Präferenzverhalten der Weibchen bei
der Eiablage festzustellen. Es ist somit davon auszugehen, daß neben diesen noch andere chemi-
sche und möglicherweise auch morphologische Faktoren bei der Wirtswahl eine Rolle spielen.

Tabelle 3: Morphologische Merkmale der Blätter und jungen Triebe der in den Präferenzversuchen
verwendeten Weiden (Salbe spp.). Nach Angaben in CHMELAR & MEUSEL 1979.
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Vor der Eiablage überprüft das Weibchen die Wirtspflanze sehr genau mit Fühlern, Mundteilen
und der Spitze des Ovipositors. Es liegt die Vermutung nahe, daß hierbei auch morphologische
Merkmale der Wirtspflanze, wie z. B. Oberflächenstruktur und Behaarung, eine Rolle spielen.
Betrachtet man morphologische Merkmale der Blätter, Knospen und Triebe der in den
Versuchen verwendeten Weidenarten (Tab. 3), so zeigt sich eine deutliche Aufteilung in zwei
Gruppen: 5. hastata und 5. phylicifolia sind sich hinsichtlich Behaarung und Form der Blätter
und Triebe sehr ähnlich, während die anderen drei Weiden durch mehr oder weniger stark
behaarte Blätter und Triebe sowie eine andere Blattform charakterisiert sind. Die morphologi-
sche Ähnlichkeit liefert eine mögliche Erklärung dafür, warum die auf S. phylicifolia speziali-
sierten Arten A. amicula und A. spec (i) auf der glattblättrigen Weide S. hastata mehr Eier
ablegten als auf der behaarten 5. lapponum, obwohl sich diese beiden Arten chemisch in ihren
Phenolglykosidspektren sehr ähnlich sind (vgl. Fig. 6). Es ist daher anzunehmen, daß bei
hochgradig wirtspflanzenspezifischen Phytophagenarten morphologische Eigenschaften der
Wirtspflanze das Präferenzverhalten der Weibchen bei der Eiablage beeinflussen, wenn sich die
Wirtspflanzen chemisch sehr ähnlich sind.

Distanz
3.6 3.2 2.8 2.4 2.0

i i i i i

— S. glauca

— S. lanata

— S. hastata

— S. lapponum

— S. phylicifolia

Fig. 6. Clusteranalyse fünf verschiedener Weidenarten aufgrund von 6 Phenylglykosiden in Blättern und
Zweigen (Daten aus JULKUNEN-TlITTO 1989).

Die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den Wirtspflanzen könnten in diesem Zusam-
menhang ebenfalls von Bedeutung sein. Die wenigen, nicht strikt monophagen Blattwespenarten
der Gattung Pontania sind fast immer mit nahe verwandten Weidenarten assoziiert (ZiNOVJEV
1993a). Es ist daher möglich, daß nahe verwandte Weiden in den Präferenzversuchen bevorzugt
wurden. Die in den Experimenten verwendeten Weidenarten gehören alle zu verschiedenen Sek-
tionen innerhalb der Untergattung Caprisalix. Die aufgrund morphologischer Kriterien ermittel-
ten phylogenetisehen Beziehungen zwischen den Sektionen, zu denen die fünf Weiden gehören,
sind in Fig. 7 dargestellt (nach SKVORTSOV 1968). Der Mangel an Übereinstimmung zwischen
dem Verwandtschaftsgrad der in den Versuchen verwendeten Weidenarten und dem Präferenz-
verhalten der Weibchen deutet darauf hin, daß verwandtschaftliche Beziehungen zwischen den
Wirtspflanzen das Selektionsverhalten nicht entscheidend beeinflußt haben.
Die anderen, nicht auf 5. phylicifolia spezialisierten Amauronematus-Arten (A. septentrionalis,
A. tenuis n. sp., A. spec. (h) und A. spec. (j)) zeigten eine nicht so stark ausgeprägte Präferenz
für eine einzelne Weidenart (vgl. Fig. 4 und 5). Der Anteil der auf einer bestimmten Weide
abgelegten Eier war oft viel geringer als 90% und lag meist um 50% (A. septentrionalis, A.
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tenuis n. sp., A. spec. (/)), und es wurden teilweise zwei der angebotenen Weiden etwa gleich
stark akzeptiert (A. tenuis n. sp. und A. spec. (j)). Es fälltauf, daß diejenigen Amauronematus-
Arten, die streng monophag an der glattblättrigen Weide 5. phylicifolia leben, ein viel stärkeres
Präferenzverhalten zeigten als die anderen Arten, deren Wirtspflanzen behaart sind (vgl. Tab.
3 sowie Fig. 4 und 5). Die Beobachtung, daß an glattblättrigen Weiden lebende Amauronematus-
Arten eine höhere Wirtsspezifität haben, wird zusätzlich gestützt durch die Ergebnisse der Prä-
ferenzversuche mit Weibchen der Arten A. nuorbinjargi SAAR, und A. spec. (k), die in den Ver-
suchen nur auf ihre Wirtspflanzen S. hastata bzw. S. myrsinites Eier ablegten und alle anderen
angebotenen Weiden ablehnten.

Glaucae
S. glauca

Villosae
S. lapponum

Arbuscella
S. phylicifolia

Fig. 7. Phylogenetische Be- " ^ \ ^ / ^ ^ ^ HaStatae
Ziehungen innerhalb der Un- ^ " " ^ ^ " ^ ^ hastata

tergattung Caprisalix. Nur
relevante Sektionen bezeich-
net. Nach SKVORTSOV 1968. S. lanata

Hinsichtlich der Zahl abgelegter Eier gab es deutliche interspezifische Unterschiede (vgl. Tab.
2). Ein Grund dafür ist sicherlich das unterschiedliche Eiablagepotential der Weibchen. Ander-
erseits kann die Ursache auch bei der Wirtspflanze liegen. Weiden sind bekannt für ihre große
intraspezifische Variabilität morphologischer und chemischer Merkmale (siehe Kap. 4.4). FRITZ
(1990) fand Unterschiede in der Resistenz verschiedener Weidenklone gegenüber drei von vier
untersuchten Blattwespenarten. Jedem Weibchen stand in den oben beschriebenen Versuchen
eine viel kleinere Auswahl an Weidenklonen zur Verfügung als es im Freiland unter natürlichen
Bedingungen der Fall wäre. Es ist denkbar, daß einzelne Klone inhibitorische Effekte auf die
Eiablage der Weibchen haben. Dies würde bei stark spezialisierten Insekten dann die Anzahl
abgelegter Eier verringern.

Beobachtungen von Weibchen bei der Eiablage geben den Eindruck, daß es sich um einen diffi-
zilen und empfindlichen Prozeß handelt. Bei der Auswahl der Wirtspflanze können viele Fak-
toren eine Rolle spielen und das Verhalten beeinflussen. Nach dem Schlüpfen reagieren die
Imagines auf eine Kette von Signalen aus ihrer Umwelt mit einer Aufeinanderfolge von fest-
gelegten Verhaltensmustern, die über Partnerfindung und Paarung schließlich zur Eiablage auf
der Wirtspflanze führt. Bei den im Labor gezogenen Tieren ist dieser natürliche Ablauf mehr
oder weniger stark modifiziert. Eine grundsätzliche Schwierigkeit von experimentell ermittelten
Präferenzen liegt somit in den unnatürlichen Bedingungen, denen die Tiere bei den Versuchen
ausgesetzt sind. Da gefangene Insekten jedoch oft weniger wählerisch sind (SINGER 1986),
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wurde die Starke der Präferenz für einzelne Pflanzenarten jedoch eher ahgeschwacht. Die
Ergebnisse spiegeln daher eher eine zu geringe als eine zu hohe Präferenz im Vergleich zum
Verhalten unter Freilandbedingungen wider.

5.2 Wirtspflanzenspezifltät der Larven von drei Amauronematus-Arten

5.2.1 Einleitung

Die starke Wirtsspezifität der Weibchen bei der Eiablage (siehe Kap. 5.1.) wirft die Frage auf,
ob es bei den Larven ebenfalls eine derartige Spezialisierung gibt. In verschiedenen Untersu-
chungen konnte gezeigt werden, daß eierlegende Weibchen oft stärker spezialisiert sind als die
Larven (SMILEY 1978, RAUSHER 1983, ROININEN et al. 1989). Es kommt jedoch manchmal vor,
daß die Weibchen ihre Eier auf Pflanzen ablegen, die für die Larvalentwicklung ungeeignet sind
(e. g. WKLUND 1975, CHEW 1975, BERENBAUM 1981). Im Gegensatz zu den Imagines ist es
für die Larven holometaboler Insekten in der Regel nicht ohne weiteres möglich, auf eine andere
Wirtspflanze überzuwechseln. Dies gilt vor allem für die Arten der Nematinae, die, im Unter-
schied zu den anderen Unterfamilien der Tenthredinidae, zum Großteil an holzartigen Pflanzen
leben (LORENZ & KRAUS 1957).
In Untersuchungen zum Wirtspflanzenspektrum der Larven ist zwischen der ethologischen und
der physiologischen Ebene zu unterscheiden: bevorzugen die Larven bestimmte Weidenarten,
bedeutet das nicht, daß sich die Larven nicht auf allen angebotenen Wirtspflanzen gleich gut
entwickeln könnten. In den folgenden Experimenten soll untersucht werden, ob die Larven von
drei Amauronematus-Arten bei einer Auswahl verschiedener Weiden Präferenzen im Fraß-
verhalten zeigen. Im nächsten Kapitel wird der physiologische Aspekt behandelt, wobei die
Larven einer Art des A. /a/to-Komplexes mit verschiedenen Weiden gefüttert werden (siehe
Kap. 5.3.).
Die in den Weidenblättern enthaltenen phenolischen Glykoside können das Fraßverhalten von
phytophagen Insekten merklich beeinflussen (e. g. ROWELL-RAHIER 1984a, b, LiNDROTH et al.
1988). Die in den Versuchen verwendeten Weidenarten unterscheiden sich hinsichtlich ihres
Gehalts an phenolischen Glykosiden sowohl qualitativ als auch quantitativ (JULKUNEN-TIITTO

1989).

5.2.2 Material und Methoden

Die in den Experimenten im Jahr 1990 untersuchten Blattwespenlarven der Arten A. septentrio-
nalis und A. spec. (j) stammten aus Eizuchten, die im Freiland durchgeführt wurden. A. septen-
trionalis lebt an S. glauca (vgl. Kap. 5.1.) und gehört zum A. /aWox-Komplex, A. spec. (j) ist
eine Art des A. variator-Komplexes und lebt an S. glauca und S. lanata (vgl. Kap. 5.1.).
Larven beider Arten wurden 1989 gesammelt, gezogen und überwintert (vgl. Kap. 4.1.). Die im
nächsten Frühjahr geschlüpften Imagines wurden im Freiland in Gazebeuteln an der Wirtspflan-
ze ausgebunden. Je ein Weibchen und ein Männchen blieben für 9 Tage in den Beuteln, wäh-
renddessen die Weibchen Eier ablegten. Die Larven wurden im zweiten oder dritten Stadium ins
Labor gebracht und nach einer Eingewöhnungszeit von drei Tagen in den Versuchen verwendet.
Im Jahr 1991 wurden zwei Versuche mit den Larven von A. amicula und wiederum mit A.
septentrionalis durchgeführt. Larven der ersten Art wurden im Freiland gesammelt. A. amicula
gehört zum A fallax-Komplex und lebt streng monophag an S. phylicifolia. Um sicherzugehen,
daß es sich nur um Individuen einer Art handelt, wurden die Larven nur an solchen Standorten
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gesammelt, an denen die Wirtspflanze S. phylicifolia bestandsbildend war und andere Weiden-
arten erst in einiger Entfernung vorkamen. Die Larven von A. septentrionalis stammten aus
Eizuchten, die im Labor durchgeführt wurden. Alle Larven befanden sich während der Versuche
im dritten oder vierten Stadium.
In den 1990 durchgeführten Präferenzversuchen kamen je 7 Larven mit 7 Blättern, eines von
jeder Weidenart, in eine Petrischale von 14 cm Durchmesser. Um ein Austrocknen der Blätter
zu verhindern und die relative Luftfeuchte hoch zu halten, waren die Petrischalen mit feuchtem
Fließpapier ausgelegt. Die Blätter wurden kreisförmig in zufälliger Reihenfolge angeordnet. Um
möglichst gleichaltrige Blätter zu erhalten, wurden nur vollständig entfaltete Blätter bis zum
fünften Blatt von der Triebspitze genommen. Die Versuche dauerten einige Stunden, wurden
jedoch spätestens dann beendet, wenn einzelne Blätter ganz aufgefressen waren und die Larven
begannen, auf eine andere Wirtspflanze überzuwechseln.

Zur Auswertung wurde die konsumierte Blattmasse und Blattfläche mit zwei unterschiedlichen
Methoden bestimmt:
a) Die Blätter wurden vor den Versuchen gewogen und nach Versuchsende wieder

gewogen und die Gewichtsdifferenz bestimmt.
b) Nach den Versuchen wurden die Blätter photokopiert. Es wurde davon abgesehen, sie

vorher zu kopieren, um zu vermeiden, daß sich die Blätter durch die starke Lichtein-
wirkung möglicherweise chemisch veränderten und das Verhalten der Larven beein-
flußten. Der Umriß der Blätter wurde auf den Kopien zeichnerisch vervollständigt.
Durch die nachfolgende Gewichtsbestimmung der ausgeschnittenen Bilder bzw. Papier-
äquivalente konnten dann die gefressenen Blattflächen ermittelt werden. Durch den
Vergleich der auf zwei verschiedenen Wegen erhaltenen Ergebnisse sollte festgestellt
werden, ob die artlich unterschiedliche Blattdicke der Weiden einen Einfluß auf die
Ergebnisse hat. Falls dies der Fall wäre, ergäben sich unterschiedliche Verteilungs-
muster des von jeder Weide konsumierten Anteils: bei dünnen Blättern ist bei einer be-
stimmten Blattfläche die Masse geringer als bei dicken Blättern.

In den Versuchen von 1991 wurde in jede Petrischale jeweils nur eine einzelne Larve mit
mehreren Blättern, eines von jeder Weidenart, gegeben. Versuchsablauf und Auswertung waren
ansonsten wie bei dem vorherigen Versuch. Bei der schon 1990 untersuchten Art A. septen-
trionalis wurde der Versuch 1991 wiederholt, um zu überprüfen, ob die Larven ein anderes Prä-
ferenzverhalten zeigen, wenn sie einzeln und nicht in Gruppen getestet werden. Außerdem
wurde der Versuch dahingehend modifiziert, daß im Vergleich zum Vorjahr nur vier anstatt 7
Weidenarten angeboten wurden. Weiterhin befand sich die 1990 am meisten gefressene Weide
nicht unter den vier Testweiden. Es sollte überprüft werden, ob sich durch diese Veränderungen
ein prinzipiell anderes Ergebnis der Wahlversuche ergibt.
Aufgrund der nicht-normalen Verteilung der Daten erfolgte die statistische Auswertung mit dem
Friedman-Test für abhängige Stichproben (SIEGEL 1956).

5.2.3 Ergebnisse

Die Larven von A. septentrionalis fraßen am meisten Salix hastata, gefolgt von 5. lanata (Fig.
8). Mit Abstand folgen 5. glauca, S. lapponum und S. phylicifolia. S. borealis und S. myrsinites
wurden kaum gefressen. Beim Vergleich der beiden Auswertungsmethoden ergeben sich keine
wesentlichen Unterschiede (Fig. 8 a und b). Die absoluten Werte sind bei der Gewichtsmessung
der Blätter etwa doppelt so hoch, da sie dicker und somit schwerer sind als gleichgroße Kopien
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aus Papier. Bei der Messung der gefressenen Blattfläche ergibt sich nur bei S. m'y'MhlUS ein im
Vergleich zu den anderen Weiden etwas größerer Anteil. Die ansonsten sehr ähnliche Verteilung
deutet darauf hin, daß die Blattdicke keinen entscheidenden Einfluß auf die Ergebnisse der bei-
den Auswertungsmethoden hat. In beiden Fällen sind die Unterschiede in der Bevorzugung für
bestimmte Weiden nicht signifikant (p > 0.05). Die Auswertungen für die übrigen Versuche
erfolgte daher mit der ersten Methode, d. h. durch Auswiegen der Papieräquivalente.
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In den im Folgejahr 1991 durchgeführ-
ten Versuchen wurde von den vier gete-
steten Weidenarten S. lanata am meisten
gefressen (Fig. 8 c). S. glauca wurde
etwas weniger gefressen, während von
den restlichen Weiden 5. phylicifolia
und 5. lapponum deutlich weniger kon-
sumiert wurde (Fig. 8 c). S. hastata war
1991 nicht unter den getesteten Weiden.
Die Präferenzen der Larven von A. sep-
tentrionalis für bestimmte Weiden ent-
sprechen trotz der veränderten Ver-
suchsbedingungen weitgehend den Er-
gebnissen von 1990. Die Blätter von S.
phylicifolia wurden 1991 im Vergleich
zum Vorjahr etwas stärker befressen
(vgl. Fig. 8 a bis c). Insgesamt sind die
Unterschiede zwischen den Weiden je-
doch nicht signifikant (p > 0.05).
Die Larven von A. amicula präferierten
sehr stark ihre Wirtspflanze 5. phylicifo-
lia (Fig. 9, p < 0.01). S. lanata und 5.
lapponum wurden in geringem Maße ge-
fressen, 5. glauca und S. hastata dage-
gen ganz abgelehnt (Fig. 9).
Die Larven der Art A. spec. (j) schließlich
fraßen hauptsächlich S. lanata (Fig. 9).
Daneben, in absteigender Reihenfolge, S.
glauca, S. lapponum und S. borealis. S.
myrsinites wurde nur sehr wenig gefressen
und die beiden Weidenarten 5. hastata
und S. phylicifolia wurden völlig gemie-
den (Fig. 9). Die Unterschiede im Präfe-
renzverhalten der Larven für einzelne
Weidenarten waren signifikant (p< 0.05).

Fig. 8. Konsumierte Blattmasse ( + 1SE) der Larven von A. septentrionalis
in den Fraßwahlversuchen von 1990 (a: Blätter, b: Papieräquivalente) und
1991 (c: Papieräquivalente).
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Tabelle 4: Phenolglykosidgehalte ausgewachsener Blätter der in den Versuchen verwendeten Weidenarten
(mg/g Blatttrockenmasse). Daten aus JULKUNEN-TIITTO 1989.
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Fig. 9. In den Fraßwahlversuchen konsumierte Blattmasse ( + 1SE) der Larven von A. amicula und A.
spec. 0). - Fig. 10. Zusammenhang zwischen den in den Fraßwahlversuchen konsumierten Blattmassen
und dem Gehalt der Blätter an phenolischen Glykosiden.

Betrachtet man die von den Larven gefressene Blattmasse in Abhängigkeit vom Gehalt der
Blätter an phenolischen Glykosiden (Tab. 4), so zeigt sich bei A. septentrionalis ein signifikanter
Zusammenhang, indem Weiden mit geringen Konzentrationen dieser sekundären Pflanzeninhalts-




