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Zusammenfassung

An nordeuropiischen Arten des Amauronematus fallax-Komplexes wurden taxonomische und dkologische
Untersuchungen durchgefiihrt. Umfangreiche Freilandaufsammlungen und Zuchten erméglichten die
Ermittlung von Zusammenhéngen zwischen Larven verschiedener Wirtspflanzen und determinierbaren
Imagines. Die Skologischen Untersuchungen konzentrierten sich auf die Wirtspflanzenbeziehungen und
Wirtspflanzenspezifitit.

Der Komplex umfafit 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. propinquus SAAR., A. rufus KNW., A. schlueteri ENSL., A. septentrionalis SAAR.,
A. subnitens SAAR.). Finf Arten werden neu beschrieben (Amauronematus betulae sp. n., A. mimus sp.
., A. nigrinus sp. n., A. subfuscus sp. n., A. tenuis sp. n.). Nematus stenogaster FORST., syn. nov., und
Amauronematus festivus SAAR., syn. nov., werden mit A. fallax synonymisiert. Ein Bestimmungsschliissel
fiir die Weibchen aller nordeuropiischen Arten wird vorgelegt.

Mit drei schwer unterscheidbaren Arten wurde eine Diskriminanzanalyse durchgefiihrt, wobei sich fast
98% der Individuen anhand von 11 Merkmalen richtig zuordnen lieBen.

Larvenzuchten ergaben, daf es sich bei den Taxa um hochgradig wirtsspezifische Arten handelt. Oviposi-
tionsversuche mit sechs Arten bestitigten dieses Ergebnis und trugen, zumindest teilweise, zur Erklirung
der Wirtspflanzenspezifitit bei. Bei den auf glattblittrige Weiden spezialisierten Arten ergab sich eine
stirkere Priferenz fiir ihre Wirtspflanze als bei Arten, die an rauhblittrige Weiden gebunden sind. Bei
einer Art lieferte der Phenolglykosidgehalt der Blitter eine mégliche Erklirung fiir das beobachtete
Priferenzverhalten der Weibchen.

Die Wirtspflanzenspezifitit der Larven wurde bei drei Arten untersucht. Bei Larven von Arten, deren
Weibchen eine starke Priferenz fiir bestimmte Weiden zeigten, war auch in den FraBwahlversuchen eine
deutliche Bevorzugung der Wirtspflanze festzustellen. Bei A. septentrionalis war ein negativer Zusammen-
hang zwischen dem FraBwahlverhalten und dem Phenolglykosidgehalt der Blitter 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 Priferenzverhal-
tens in den FraBwahlversuchen zu erwarten war.

Die Evolution der Wirtspflanzenspezifitit und die Entstechung der Artenvielfalt von Blattwespen an Weiden
im nérdlichen 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. rufus KNW., A. schlueteri ENSL., 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. subfuscus
$p. 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 4.
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.
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1 Einleitung

Etwa ein Drittel der bisher beschriebenen, etwa eine Million Insektenarten ernihrt sich von
Pflanzen (STRONG et al. 1984). Das sind rund ein Viertel aller bekannten rezenten Tierarten
liberhaupt. Die meisten von ihnen sind hochgradig wirtsspezifisch, sie leben an wenigen Pflan-
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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). Fiir das Verstiindnis der Artenvielfalt phytophager Insekten sind daher Untersuchungen
iiber die Ursachen der Wirtspflanzenspezifititvon groBer Bedeutung (JAENIKE 1992). Die Wirts-
pflanzenspezifitit der Weibchen bei der Eiablage stellt dabei einen Aspekt dar, der einerseits
wichtige Hinweise zur Evolution phytophager Insekten geben kann (e. g. WIKLUND 1974, 1975,
1981, CHEW 1977, SMILEY 1978, FuTuYyMA 1983, 1991, FUTUYMA & MORENO 1988, ROINI-
NEN et al. 1989), andererseits ist er bei der Losung taxonomischer Probleme von groBer Bedeu-
tung (KOPELKE 1990, ZINOVIEV 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 hiufig beobachtet worden, daB die
Weibchen phytophager Insekten bei der Auswahl ihrer Wirtspflanze sehr selektiv vorgehen,
wihrend die Larven weniger spezialisiert sind (e. g. CHEW 1975, WIKLUND 1974, ROININEN et
al. 1989). Die Larven spezialisierter Arten entwickeln sich oft ganz normal, wenn sie mit
Pflanzen gefiittert werden, die von der Wirtspflanze sehr verschieden sind (SMILEY 1978). Es
erhebt sich somit die Frage nach dem Zusammenhang zwischen dem Priferenzverhalten der
Imagines und Larven und der Entwicklung der Larven auf verschiedenen Wirtspflanzen.

Die meisten der Untersuchungen an phytophagen Insekten, die sich mit den oben aufgefiihrten
Themen beschiftigen, wurden an Schmetterlingen durchgefiihrt (e. g. WIKLUND 1974, 1981,
CHEW 1975, COURTNEY 1981, 1982, BERENBAUM 1990). Erst in jiingster Zeit finden auch
Blattwespen verstirkt 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, ZINOVIEV 1993b). In der vorliegenden Arbeit werden
Untersuchungen an Arten des Amauronematus fallax-Komplexes mit freilebenden Larven durch-
gefiihrt, die, wie die gallbildenden Blattwespen der Gattungen Pontania und Euura, zur artenrei-
chen Unterfamilie der Nematinae gehoren, die ihren Verbreitungsschwerpunkt in nordlichen
Breiten hat und deren Arten vorzugsweise mit Weiden (Salix spp.) assoziiert sind (BENSON
1958). Uber die Lebensweise der meisten Nematinenarten ist bisher nur wenig bekannt, und die
meisten Gattungen sind dringend revisionsbediirftig. Dazu sind detaillierte Untersuchungen iiber
Morphologie und Biologie der Imagines und Larven notwendig (VIITASAARI & VIKBERG 1985).
Wegen der groBlen Schwierigkeiten, die sich oft bei der Bestimmung der Arten aufgrund imagi-
nalmorphologischer Merkmale ergeben, wurde die Bedeutung biologischer Kriterien in taxono-
mischen Arbeiten unlidngst mehrfach hervorgehoben (e. g. KOPELKE 1990, ZINOVIEV 1991). Die
in der vorliegenden Arbeit durchgefiihrten Untersuchungen zur Biologie der Arten des A. fallax-
Komplexes sollen zusammen mit den experimentellen Untersuchungen zur Wirtspflanzenspezifi-
tat der Imagines und Larven die Kenntnisse liefern, die zur Kldrung der Artberechtigung der
untersuchten Spezies beitragen und dariiber 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 erwihnt (KONOW
1895). In seiner Bearbeitung beriicksichtigt er 22 paldarktische Arten. Weltweit sind bis heute
ungefihr 130 Arten beschrieben (ZHELOCHOVTSEV 1988), wihrend es in Mitteleuropa etwa 25
und in Nordeuropa rund 60 Arten sind (MUCHE 1975, VITASAARI & VIKBERG 1985). Fiir die
Ostpaliarktis und fiir Nordamerika sind die Artenzahlen noch immer unbekannt (ZHELOCHOV-
TSEV 1988, SMITH, briefl. Mitt.). Anfang und Mitte dieses Jahrhunderts wurden von nordeuro-
piischen 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 ausschlieBlich aufgrund
imaginalmorphologischer Merkmale. Untersuchungen zur Variabilitit der verwendeten Merk-
male und zur Lebensweise der Arten wurden hingegen kaum durchgefiihrt.
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Fig. 1. Neubeschreibungen in der Gattung Amauronematus von 1758, dem Erscheinungsjahr von
LINNAEUS’ Systema Naturae, bis heute.

Die groBe intraspezifische Variabilitit war eine der Hauptursachen fiir die taxonomischen
Schwierigkeiten bei der Bearbeitung der Gattung. So kommt HELLEN (1970) nach dem Studium
umfangreichen Materials zu dem Schlufl, “daB iiberhaupt fast keine Merkmale konstant sind".
Dies gilt seiner Meinung nach auch fiir die Sige, einen Teil des Ovipositors, "deren taxono-
mische Bedeutung von einigen Autoren stark iibertrieben worden ist" (HELLEN l.c.). In seiner
Bearbeitung der finnischen Fauna zieht er 47 von 92 Arten als Synonyme ein. LINDQVIST
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hingegen, der sich ebenfalls der groBen intraspezifischen Variabilitit der Gattung Amauronema-
tus bewulit war und sie zu den taxonomisch schwierigsten Blattwespengruppen rechnet, bezeich-
net Merkmale der Sige neben anderen als die konstantesten (LINDQVIST 1940, 1973a). Die von
HELLEN synonymisierten Arten schloB er der finnischen Fauna etwas spiter wieder an (LIND-
QVIST 1973a).

Die meisten von LINDQVIST beschriebenen neuen Blattwespenarten gehéren zur Unterfamilie
Nematinae, und die meisten von ihnen werden heute als valide Arten angesehen (VIITASAARI &
VIKBERG 1985). Aufgrund der genannten taxonomischen Schwierigkeiten war es ihm oft nicht
moglich zu entscheiden, ob seine, zum Teil als Aberrationen beschriebenen, newen Formen
lediglich Varietiten sind "oder einen héheren systematischen Wert haben, ... , solange die
Larven und ihre Biologie unbekannt sind" (LINDQVIST 1941). CONDE (1935) hebt die Notwen-
digkeit variationsstatistischerund biologischer Arbeiten hervor, "denn von Gattungen und Arten
kann bei der Hilfte der Nematinen nicht die Rede sein". Auch MUCHE (1978) bezweifelt die
Artberechtigung vieler Amauronematus-Arten. Er geht von Skologischen 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 6kologisch und tiergeographisch
durchforscht und erkannt werden miissen”.

Bet den Arten des Amauronematus fallax (SERV.)-Komplexes waren die Meinungsunterschiede
zwischen den Taxonomen hinsichtlich der Artberechtigung besonders grof, 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, dal 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-Arten sind die Larven bekannt, wobei die
Beschreibungen oft widerspriichlich sind (LORENZ & KRAUs 1957). Selbst die Kenntnis der
Larven hat nicht immer zur Kldrung 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 dhnlich. 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 fiir MALAISE
(1931) waren die beiden Arten konspezifisch. HELLEN (1970) fiihrte in seiner Bearbeitung die
Art A. histrio als Synonym von A. fallax auf, wihrend ENSLIN (1912-18) oder BENSON (1958)
nie deren Artstatus bezweifelten. Aufgrund morphologischer, larvaler und biologischer Merk-
male geh6rt 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 fiir die vorliegende Untersuchung wurden im nérdlichen Fennoskandien
durchgefiihrt. Das Gebiet erstreckt sich von 68° bis 71° nérdlicher Breite sowie von 18° bis
31° ostlicher Linge und ist ein Teil der circumpolaren subarktischen Zone (HUSTICH 1960,
Fig. 2). Es umfait sowohl stark ozeanisch beeinflulite kiistennahe Bereiche als auch alpine
Regionen der zu den Skanden gehSrenden Héhenziige. Die Hohendifferenz reicht vom Meeres-
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niveau bis weit liber 1000 m . N. N.. Mit 1328 m ist der zum Gebirgszug der Skanden
gehorende Halti im Kilpisjirvi-Gebiet der hochste Berg Finnlands.

Laboruntersuchungen und Experimente wurden in der “Kevo Subarctic Research Station” und in
deren Umgebung im nordlichsten Finnland durchgefiihrt (Fig. 2). Die im Jahre 1957 gegriindete
Station gehdrt zur Universitit Turku und bietet die Mdglichkeit, in diesem anthropogen relativ
wenig beeinfluBten Gebiet Untersuchungen iiber die arktische und subarktische Flora und Fauna
durchzufiihren. Die Station (69° 45° N, 27° 01’ E) befindet sich etwa 60 km ndrdlich der
kontinuierlichen Kiefernwaldgrenze (KALLIO et al. 1969, Fig. 3) im Bereich der subarktischen
oder Waldtundrazone. Sie liegt etwa 150 m {ber dem Meeresspiegel und ist umgeben von
Birken (Betula pubescens) mit eingestreuten Kiefern (Pinus sylvestris). Die Sonne ist hier im
Sommer an 64 Tagen stindig 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-

7 by
t 00 1000 km
-ttt

Fig. 2. Lage des Untersuchungsgebietes im nérdlichen Fennoskandien (Pfeil). Schraffiert: subarktische Zone,
punktierte Linie: Siidgrenze der borealen Zone. Verindert aus KALLIO et al. 1969 (nach HUSTICH 1966).
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schen 90° und 130° E reicht die subarktische Zone noch weiter nordlich als in Nordfennoskan-
dien (HUSTICH 1966). Der wirmend auf Fennoskandien einwirkende Golfstrom fiihrt dazu, daB
sich Feldstationen in Sibirien, Gronland und Alaska bereits in der arktischen Zone befinden,
obwohl sie etwa auf demselben Lingengrad 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 spittertidre Hebungen bestimmt, bei denen durch Blockbewe-
gungen und zahlreiche Verwerfungen die heutigen Fjille und FluBtiler entstanden sind. Die
Fjille sind weitgehend baumlos und weisen nur geringe Hohenunterschiede auf.

Waihrend der pleistozinen Vereisung war das Gebiet durch den kontinentalen Eisschelf bedeckt,
wobei es wahrscheinlich eisfreie Refugien an der norwegischen Eismeerkiiste und auf den
Spitzen der hochsten Berge, den sogenannten Nunatakern, gegeben hat (GJAEREVOLL 1963). An
topographisch geeigneten Stellen betrdgt die Grundmoréinenschicht 2-3 m (KALLIO et al. 1969).
Mehrere grofie Stréme mit weitreichenden Mdandern, 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 jdhrliche Niederschlagsmenge in Tromse, Norwegen (19° E), liegt bei etwa 1000 mm.
Nach Osten hin nimmt sie ab und betrdgt in Kevo durchschnittlich 468 mm (KALLIO et al.
1969). Besonders in den zentral gelegenen Bereichen der Finnmark liegt der Niederschlag bei
unter 400 mm. Wahrend in den kiistennahen Gebieten die sommerlichen Niederschliage nur etwa
20% der jihrlichen Gesamtmenge ausmachen, sind es im zentralen Bereich Nordfennoskandiens
etwa 50%, wobei weniger als 35% sommerlicher Niederschlag als Indikator fiir ozeanisches
Klima gilt (KALLIO et al. 1969.). Dies driickt sich auch in der Anderung der durchschnittlichen
Monatstemperatur aus, wobei die Ozeanitit nach Nordosten hin zunimmt (HAMET-AHTI 1963).
Die Jahres-Durchschnittstemperatur in Kevo betrigt -2° C, die Wachstumsperiode dauert 110
bis 120 Tage. Die mittlere effektive Temperatursumme (iiber +5° C d.d., = degree-days) liegt
bei 620 in Kevo und schwankt zwischen 400 und 900. Die mittlere Julitemperatur betrigt
+13.6° C, die mittlere Januartemperatur -6° C (Angaben der Meteorologischen Station Kevo).
Wihrend der Unterschied zwischen dem niedrigsten und h6chsten Monatsmittel an der Kiiste bei
15° C liegt, betrigt die Differenz etwa 25° C in siidlichen Teilen des Gebietes (HAMET-AHTI
1963). Die lokalklimatischen Unterschiede kénnen betrichtlich sein und stellen einen wichtigen
okologischen Faktor dar (KALLIO et al. 1969). Es gibt groBe Temperaturunterschiede zwischen
FluBtilern, Fjallen und Berghdngen. An manchen Stellen kann die Differenz zwischen niedrig-
ster und hochster 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
Kevojirvi etwa 80 cm stark ist. Im Sommer betrigt die Wassertemperatur an der Oberfliche
normalerweise weniger als 15° C.

Wihrend die siidlichen Teile des nrdlichen Fennoskandiens der borealen Nadelwaldzone ange-
héren, sind die nérdlicheren 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 ndrdlichen Nadelwaldzone sind Pinus
sylvestris und Picea abies. Sie werden nach Norden hin durch Birken und niedrige Straucher
ersetzt, in den hohergelegenen Bereichen durch alpine Vegetation. Ein GroBteil der Flora ist
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pach der letzten Eiszeit eingewandert (KALLIO et al. 1969). Alpine Pflanzenarten drangen teil-
weise aus dem Osten, aber auch aus westlichen kiistennahen Refugien Norwegens in das ndrd-
liche Fennoskandien ein (KALLIO et al. 1969). Fiir Insekten, wie z. B. Blattwespen, ist das
Einwandern sibirischer Faunenelemente wahrscheinlich (VIKBERG 1988).
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Fig. 3. Vegetationszonen im ndrdlichen Fennoskandien. 1: Odland, 2: Birkenbusch und Birkenwald, 3:
Birkenwald und kleine Kieferngehdlze, 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 Weidenbestinden mdglich. In gemischten Bestinden mit mehreren Arten
wurden Handaufsammlungen durchgefiihrt. Der Transport der Larven erfolgte in lichtdichten
Behiltern mit Papierstreifen. Das Papier dient dazu, iiberschiissige Feuchtigkeit aufzunehmen,
denn es ist wichtig, daB§ die Larven wiihrend des Transports nicht zu feucht aufbewahrt werden.
Sie sollten nicht fressen und sich ruhig verhalten, denn durch gegenseitigen Kontakt kénnen
mogliche Infektionen einzelner Larven auf gesunde Individuen iibertragen werden.
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Im Labor wurden die Larven einzeln in kleine Plastikbehilter tiberfithrt (60 mm hoch, 35 mm
Durchmesser), nachdem sie, soweit moglich, nach Arten getrennt und beschrieben wurden. Eine
Beschreibung enthilt die Merkmale Grundfirbung, Pigmentfirbung, Oberflachenstruktur, 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 konnte. Die einzelnen Beschreibungen wurden aufgrund der
morphologischen Merkmale in Gruppen zusammengefafit. Fiir jede der so entstandenen 10
Gruppen wurde ein Bestimmungsschliissel 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 iiberfiihrt.

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 emeuert. Dabei wurde das
ZuchtgefiB gereinigt oder gegen ein anderes ausgetauscht. Zweige der Futterpflanzen wurden jewetls
kurz vorher im Freiland geschnitten und eingebracht. Nach Beendigung ihrer Entwicklung kamen die
Larven wieder einzeln in PlastikgefaBle der gleichen Grifie wie die Zuchtgefifle, die etwa bis zur
Hilfte locker mit Torfmoos gefiillt waren. Jede Larve erhielt eme 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, abhingig von der Auflentemperatur, bei —~ 3-5° C. Die Bedingungen
in diesem Raum diirften etwa denjenigen entsprechen, wie sie wihrend der Uberwinterung im
Freiland unter einer geschlossenen Schneedecke herrschen.

Im folgenden Jahr wurden die Insekten zu Beginn des Friihjahrs aus dem unterirdischen Raum
geholt und im Freien auf einem speziellen, regengeschiitzten Gestell aufbewahrt, um sie der na-
tiirlichen frithjéhrlichen Erwirmung auszusetzen. Alle Behilter wurden tiglichen auf geschliipfte
Imagines kontrolliert. Individuen, die fiir spitere Versuche bestimmt waren, wurden mit einer
Honig/Wasser-Losung gefiittert und im Kiihlraum bei etwa 10° C aufbewahrt.

Fiir einen Teil der Experimente war es sehr wichtig, eine genaue Synchronisierung der Schliipf-
periode der Imagines mit dem Entwicklungszustand der Weiden zu erreichen. Aus diesem Grund
wurden die liberwinternden 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 Nahe eines Weidenstandortes mit verschiedenen Salix-
Arten ausgehoben. Dadurch erfolgte das Schliipfen der Imagines zum richtigen Zeitpunkt hin-
sichtlich des Entwicklungszustandes der Weiden an dieser Stelle.

Bei den Priferenzversuchen mit eierlegenden Weibchen wurden Weidenzweige, auf denen Eier
abgelegt wurden, in mit Sand gefiillten Glischen belassen, mit Wasser bespriiht und mit einer
kleinen Plastikhaube abgedeckt. Dies diente dazu, die Pflanzen bis zum Schliipfen der Eilarven
mdglichst frisch zu halten. Die geschliipften Larven wurden dann auf andere Zweige der Nah-
rungspflanze iibergesetzt.

4.2 Das Habitat

Das Habitat einer phytophagen Insektenart ldft sich in mehrere Subhabitate unterteilen, zum
Beispiel solche zur Nahrungsaufnahme, Paarung oder zur Eiablage (WIKLUND 1981). Diese
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Subhabitate kdénnen riumlich getrennt voneinander liegen oder im selben Gebiet. Bei den
meisten Amauronematus-Arten liegen diese Subhabitate raumlich dicht beieinander: neben der
Eiablage findet meist auch die Nahrungsaufnahme und wahrscheinlich auch die Paarung auf der
Wirtspflanze statt (siche Kap. 4.5). Neben dem Vorhandensein der Wirtspflanze mufl das
Habitat noch weiteren Anspriichen geniigen. 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 fiir die
Entwicklung der Eier, Larven, Eonymphen und auch fiir die Imagines bei nahezu 100% rela-
tiver Luftfeuchte (BENSON l.c.). Durch die starke Bindung der Amauronematus-Arten an ihre
Wirtspflanze und die oben genannten lokalklimatischen Anspriiche 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. FluBtiler, Moore und Seeufer (LAUTENSCHLAGER 1989, KALLIO & MAKINEN 1975).
Zu den bevorzugten Vegetationstypen der Amauronematus-Arten im Untersuchungsgebiet gehoren
Salix-Betula nana-Moore. Thr Vorkommen erstreckt sich meist auf die Randbereiche grofier Sumpf-
gebiete, und sie sind charakterisiert durch eine bis zu 1 m tiefe Schicht aus Torfmoos mit 40-100 cm
hohen Hiigeln und buschartigen Weidendickichten, bestehend aus Salix glauca, S. lapponum und
Betula nana (HEIKKINEN & KALLIOLA 1989). Biume fehlen hier meist. Derartige Gebiete sind oft
sehr artenreich an Nematinen. Ein anderer bevorzugter Vegetationstyp sind Grauweidensiimpfe,
bestehend aus einem in der Regel 15-20 m breiten Streifen entlang von Flufi- oder Bachufern, der
regelmiiBig tiberflutet wird (HEIKKINEN & KALLIOLA l.c.). 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 S. lanata, S. phylicifolia und S. hastata hiufig, z. B. entlang des Teno-Flusses. Eingestreut
finden sich oft einzelne S. borealis-Biume.

Bei den Wirtspflanzen sind auf kleinem Raum oft grofie phinologische Unterschiede zu beobach-
ten. Wihrend an einzelnen Standorten die Weiden schon bliihen, sind sie an anderen, nahegele-
genen Stellen in ihrer Entwicklung viel weiter zuriick. Dies ist zumeist auf kleinrdumige Tempe-
raturunterschiede zuriickzufiihren. Eine andere Ursache fiir unterschiedliche Entwicklungsstadien
ist die teilweise Uberflutung fluBnaher Weidenstandorte in der Hochwasserperiode wihrend 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 schlieBlich kénnen ebenfalls fiir Entwicklungsunterschiede verantwort-
lich sein. Diese kleinrdumigen phénologischen Unterschiede fithren dazu, daB 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
Erklirung fiir die Beobachtung, daB mit niedrigen Weiden oder Zwergbirken bestandene Berei-
che an den Rindern der abtauenden Schneedecke, die erst kurz vorher frei wurden, bei entspre-
chend giinstigen Wetterbedingungen oft sehr arten- und individuenreich an Blattwespen, vor
allem Nematinen, sind (e. g. SCHEDL 1976, VIKBERG miindl. Mitt. und eigene Beobachtungen).

4.3 Die Phinologie

Die Arten der Gattung Amauronematus erscheinen sehr friih im Jahr und gehoren zu den ersten
Insekten, die im Friihling anzutreffen sind (BENSON 1950). Die meisten Arten erscheinen zu
Beginn der Bliitezeit 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 Frithlingsbeginn schwankt
von Jahr zu Jahr, und der Beginn der Weidenbliite ist abhidngig von den lokalklimatischen
Bedingungen. Die im Friihling ansteigenden Temperaturen veranlassen die Eonymphen nach der
Uberwinterung in das Pronymphen- und schlieBlich das Puppenstadium iiberzugehen. Beide Sta-
dien dauern jeweils nur wenige Tage (LORENZ & KRAUS 1957). Bei giinstigen Wetterbedingun-
gen geht das Schliipfen sehr schnell vor sich, so daB die Arten stellenweise in grofien Indivi-
duenzahlen anzutreffen sind. Nach wenigen Tagen nehmen die Zahlen dann wieder deutlich ab.
Auch die Weidenbliite wihrt nur kurze Zeit. In der Regel erscheinen im ndrdlichen Fennoskan-
dien die ersten Nematinen zwischen dem 1. und 10. Juni (M. VIITASAARI, miindl. Mitt. und
eigene Beobachtungen). In drei aufeinanderfolgenden Jahren wurden auf dem Skalluvaara in der
Nihe 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 verbliiht sind lassen sich nur an spitblithenden Individuen noch Blatt-
wespen in nennenswerter Anzahl finden. Hier spielen kleinrdumige Unterschiede oft eine grofie
Rolle, indem z. B. an fluBnahen Standorten und nordexponierten Hingen die Vegetationsperiode
deutlich spiter beginnt.

Bei frithbliihenden Weiden beginnt der Blattaustrieb nach Reife der Bliiten (CHMELAR &
MEUSEL 1979). Bei den meisten im Untersuchungsgebiet vorkommenden Arten handelt es sich
um Friihbliiher, bei denen die Bliite kurz vor dem Blattaustrieb stattfindet (Salix lanata, S.
glauca, S. hastata, S. lapponum, S. phylicifolia) oder mit ihm (kommt bei S. glauca vor,
CHMELAR & MEUSEL l.c.). Die Bliitezeit dauert bei friihblithenden Arten 3-5 Tage. Hiermit
hingt sicherlich auch die Beobachtung zusammen, dafl die Imagines der meisten Amauro-
nematus-Arten in lokalen Populationen unter dhnlichen Umweltbedingungen nur fiir kurze Zeit,
d. h. oft nur wenige Tage, in hohen Abundanzen anzutreffen sind.

In Gefangenschaft bei Zimmertemperatur und regelméfiiger Fiitterung lebten die Imagines 5-8
Tage. Im Kiihlraum bei etwa 10° C kann die Lebensdauer bis zu zwei Wochen betragen. Im
Freiland kénnen die Tagestemperaturen im Untersuchungsgebiet wihrend der Flugzeit im Juni
auch darunter liegen (vgl. Kap. 3). Es ist daher anzunchmen, da die Lebensdauer unter natiir-
lichen Bedingungen sehr variabel ist, vermutlich aber bei 5-10 Tagen liegt. LINDQVIST (1940)
gibt fiir Amauronematus-Weibchen bis fiinf, fiir Minnchen 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 linger.

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 nérdlichen Breiten
vorkommenden Blattwespen (BENSON 1950). Die Phénologie der Wirtspflanze ist regional sehr
verschieden, und die Entwicklung im nérdlichsten Fennoskandien verlduft deutlich spater als in
den siidlichen Bereichen des Untersuchungsgebietes. In einem Sammelgebiet auf der Varanger-
Halbinsel im nérdlichen Norwegen begann die Weidenbliite erst 3-4 Wochen spiiter als bei der
Kevo-Station, d. h. Ende Juni oder sogar Anfang Juli. Hier kdnnen 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. Wihrend 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 Salix umfaft je nach Artauffassung 300-
500 Arten, die vor allem in den kilteren Breiten der nérdlichen und siidlichen Hemisphére
heimisch sind (CHMELAR & MEUSEL 1979). Etwa die Hilfte der ca. 60 in Europa vorkommen-
den Arten zeigt eine mehr oder weniger stark ausgepriigt arkto-alpine Verbreitung (JALAS &
SOUMINEN 1976). Die vornehmlich nordische Verbreitung driickt 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 groBen Zwergstrauch bis zum 35 m hohen Baum
(SKVORTSOV 1968). Im nordlichen Fennoskandien herrschen niedrige Striucher oder kleine
Béume vor (LID 1974).

AuBerdem ist fiir Weiden ihre hohe Regenerationsfihigkeit charakteristisch. Die meisten Arten
gehdren zu den Pioniergewichsen und sind kennzeichnend fiir die ersten Sukzessionsstadien.
Durch ihre Anspruchslosigkeit beziiglich Bodenbeschaffenheit und Wasserversorgung konnen sie
auch auf armen und sauren Béden wachsen (CHMELAR & MEUSEL 1979). All diese Eigenschaf-
ten ermoglichen es ihnen auch dort zu existieren, wo andere Holzgewichse nicht lebensfihig
sind. Man findet sie, oft in gemischten Artengemeinschaften, in sehr verschiedenen Habitaten:
in Mooren und Siimpfen, an Uferbinken und Seeufern, Auwildern, auf Diinen bis hin zu den
klimatisch harten Regionen der Gebirge und der Arktis. Geeignete Wachstumsbedingungen herr-
schen auf spirlich bewachsenen Boden mit guten Lichtverhéltnissen (LAUTENSCHLAGER 1989).
Weiden sind zweihédusig und werden durch Insekten bestdubt. Durch den einfachen Aufbau der
Bliiten sind sie unspezialisierten Insekten leicht zuginglich. Viele Arten sind Friihbliiher, deren
Blitter erst nach der Bliite erscheinen (CHMELAR & MEUSEL 1979). Die Bliitezeit betrigt bei
den friihbliihenden Arten nur 3-5, bei spitblithenden 8-15 Tage. Alle Arten besitzen Nektar-
driisen, deren Anordnung und Zahl sehr variabel ist (CHMELAR & MEUSEL 1979). Polyploidie
ist bei Weiden eine hiufige 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 LINNAEUS
im Jahre 1753, der 29 Weidenarten beschrieb, bis hin zu GANGOGER (1890) mit iiber 1600
Arten (SKVORTSOV 1968). Es bereitet oft grofie Probleme, die Grenzen zwischen den Arten,
Unterarten, Varietiten, Formen, Populationen und Klonen zu erkennen. Unlingst unternommene
Versuche, die Verwandtschaftsbezichungen auf chemischer Basis darzustellen, fithrten zu
Ergebnissen, die mit der klassisch-phylogenetischen Einteilung nicht in Einklang zu bringen sind
(JULKUNEN-TITTO 1989). Konvergente Evolution ist bei Weiden anscheinend hiufig 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 spiter mehrfach bestitigt. Swiss Buss
erkannte als erster, dal Hybridisierungen nicht so sehr zwischen nahe verwandten Arten vor-
kommen, sondern viel hdufiger zwischen Arten verschiedener Sektionen (SKVORTSOV l.c.).
Modeme Autoren haben die Haufigkeit von Hybriden stark relativiert und betonen die starke
intraspezifische Variabilitit der Weiden, die oft groBer ist als die interspezifischen Unterschiede
(SKVORTSOV l.c.). Nur in Ausnahmefillen ist die Tendenz zur Hybridisierung so gro}, daB sie
haufiger sind als die Elternarten. Das vielleicht e¢inzige Beispiel dafiir ist Salix fragilis L. X
Salix alba L. (= Salix X rubens SCHRANK): bei der die Hybride in Mitteleuropa hiufiger als
reine S. fragilis sind. Oft hybridisiert eine bestimmte Weidenart mit einer anderen Art in einem
begrenzten Gebiet, wihrend sie in anderen Regionen mit anderen Arten Hybride bildet. Die
Griinde hierfiir sind nicht bekannt (SKVORZOV, miindl. Mitt.). In den Kulturlandschaften Mittel-



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

europas und in polaren Regionen, z. B. 1m n6rdlichen 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 hdufiger in den phylo-
genetisch jlingeren und artenreichen Weidengruppen (PRICE & ROININEN 1993).

Der Gehalt an phenolischen Glykosiden mit geringen Molekurlargewichten ist charakteristisch
fiir Salicaceen (PALO 1984, JULKUNEN-TIITTO 1989). Wihrend die meisten dieser iiber 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 bestindiger (JULKUNEN-TIITTO l.c).

Die Gattung Salix gliedert sich in die drei Untergattungen Salix, Vetrix und Chamaetia:

L] Die Untergattung Salix umfafit Arten, die als Baume bis zu 35 m hoch werden. Sie weisen
Ahnlichkeiten mit den Arten der Gattung Populus auf und werden als die phylogenetisch
dltesten Weiden betrachtet (SKVORTSOV 1968). Die chemische Zusammensetzung, vor allem
an phenolischen Glykosiden, ist sehr verschieden von den iibrigen Weidenarten (JULKUNEN-
TurTo 1989). Sie sind vor allem in niederen Lagen wirmerer 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 grofle
Skologische Valenz gegeniiber klimatischen und edaphischen Faktoren.

L4 Zur Untergattung Chamaetia gehéren die Zwergweiden mit arktisch oder arktisch-alpiner
Verbreitung in Europa. Sie ist die phylogenetisch jiingste Untergattung (SKVORTSOV 1968).

Die Familie der Salicaceen ist eine der urspriinglichsten unter den Dikotyledonen. Es sind
fossile Uberreste von Populus und Salix-Arten aus der Kreide bekannt. Die Gattung Salix ent-
stand wahrscheinlich in den Subtropen des zentralen und Gstlichen Asien, die Hauptentwicklung
fand dagegen in den gemiBigten und kalten Regionen statt (SKVORTSOV 1968). Die beiden
Untergattungen Verrix und Chamaetia erschienen vermutlich erstmals im frithen Tertidr. Die
Evolution der Untergattung Verrix begann anscheinend wihrend der Vereisung und setzt sich
heute noch fort (SKVORTSOV l.c., JULKUNEN-THITTO 1989).

Die Gattung Berula bildet zusammen mit der Gattung Alnus die Familie der Betulaceae. In
Europa kommen fiinf Berula-Arten vor (SCHMEIL & FITSCHEN 1996). Davon sind im nordlichen
Fennoskandien zwei Arten zu finden, die Moorbirke, Berula pubescens EHRH., und die Zwerg-
birke, B. nana L. (KALLIO & MAKINEN 1978). Die nérdlichen Populationen von B. pubescens
sind oft von niedrigem Wuchs mit vielen Zweigen und guter SproBfihigkeit sowie mit dunkler
Borke und relativ dicken Blittern. Sie werden als Unterart B. pubescens ssp. tortuosa (LEDEB.)
NYMAN aufgefait und entstehen anscheinend durch introgressive Hybridisierung von B. nana zu
B. pubescens (KALLIO & MAKINEN 1978, KALLIO et al. 1983). Beide Arten sind im Untersu-
chungsgebiet sehr hiufig. Die Zwergbirke, B. nana, ist vor allem in Moorgebieten verbreitet
und zeigt besondere Anpassungen an die nordischen Licht- und Temperaturbedingungen (KALLIO
& MAKINEN 1978). Die Moorbirke, B. pubescens, ist die haufigste Baumart nérdlich der Kie-
fernwaldgrenze und meidet, im Gegensatz zu B. nana, sumpfige Bereiche.

4.5 Paarung und Geschlechtsverhiiltnis

Die haplo-diploide Geschlechtsbestimmung ist ein charakteristisches Merkmal der Hymenopteren
(GAULD & BOLTON 1988). Die Minnchen sind haploid und die Weibchen diploid, so daB sich
unter normalen Bedingungen aus unbefruchteten Eiern nur Minnchen entwickeln, wihrend aus
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befruchteten Eiern Weibchen entstehen (fakultative oder arrhenotoke Parthenogenese). Bei man-
chen Symphytenarten sind die Minnchen sehr selten oder ginzlich unbekannt, zumindest im
nérdlichen Teil ihres Verbreitungsgebietes. Hier ist die obligatorische oder thelytoke Partheno-
genese der Normalfall (BENSON 1950). Die Arten des Amauronematus fallax-Komplexes sind
alle arrhenotok. Nach Untersuchungen von ZIRNGIEBL (1959) haben die Weibchen anscheinend
die Médglichkeit, die Befruchtung des Eies zu steuern und somit zu entscheiden, ob sich
Minnchen oder Weibchen entwickeln. Diese Erscheinung ist auch von anderen Hymenopteren
bekannt (GAULD & BOLTON 1988). Eine Folge der Haploidie der Minnchen ist, dafl diese
einem stirkeren Selektionsdruck ausgesetzt sind als die Weibchen, weil alle Gene im homo-
bzw. hemizygoten Zustand vorliegen.

Uber den Ort der Paarung gibt es keine gesicherten Angaben. In der Regel schliipfen die
Minnchen kurze Zeit vor den Weibchen, und hiufig paaren sich die Weibchen mit verschiede-
nen Minnchen (BENSON 1950). Die Beobachtung, dal Weibchen oft schon mit der Eiablage be-
ginnen, ohne auf Minnchen zu warten, deutet darauf hin, dafl die Paarung auf oder in der Nihe
der Wirtspflanze stattfindet. Entsprechende Beobachtungen wurden auch bei den gallbildenden
Arten der Gattung Pontania gemacht (A.G. ZINOVJEV, miindl. Mitt.). Die in den Laborversu-
chen mit Arten des A. fallax-Komplexes festgestellte geringe Paarungsbereitschaft der Weibchen
stimmt mit den Beobachtungen bei vielen Blattwespenarten iiberein, wonach sich die Weibchen
der Paarung oft widersetzen (BENSON 1950). So ist auch BENSONs Angabe zu erkldren, daf} die
Paarung bei bliitenbesuchenden Arten gewdhnlich auf der Bliite stattfindet, wenn das Weibchen
mit der Nahrungsaufnahme beschiftigt ist (BENSON l.c.).

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.c.). Ein spe-
zifisches, von Signalen begleitetes und die Paarung einleitendes Verhalten, wie bei manchen
Pontania-Arten (A. G. ZINOVJEV, miindl. Mitt.), konnte nicht beobachtet werden. Eine erhéhte
Fiihlerschlagfrequenz der Minnchen beim Hinzusetzen des Weibchens deutet darauf hin, daB die
chemosensorische Erkennung eine wichtige Rolle spielt.

Bei der Blattwespenfamilie Tenthredinidae, zu der auch die Gattung Amauronematus gehort, ist
das ménnliche Genitalorgan in Lingsrichtung um 180" gedreht (BENSON 1950). Das Ménnchen
nihert 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-Komplexes 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, miindl. Mitt.).

Die Geschlechtsverhiltnisse der im Freiland gesammelten und gezogenen Insekten waren in der
Regel nicht 1:1. Es schliipften meistens mehr Weibchen als Minnchen. Bei ebenfalls in Nord-
finnland durchgefiihrten Untersuchungen an D. pullior zeigte sich im Freiland ein sehr variables
Geschlechtsverhiltnis, wobei im allgemeinen die Weibchen tiberwiegen (WALTER et al. 1992).

4.6 Die Eiablage

Die meisten Amauronematus-Arten legen ihre Eier in die ausgewachsenen Blitter 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 Weidenkitzchens. Die Weibchen zeigten in
Laborversuchen nur eine sehr geringe Toleranz gegeniiber verschiedenen Entwicklungsstadien
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der Wirtspflanze. Von den Arten, die thre Eier in die Triebspitzen ablegen, wurden nut sehyt
junge Triebe angenommen. Waren die angebotenen Zweige nur ein wenig zu alt, kam es zu
ungewdhnlichen Verhaltensweisen, indem die Weibchen junge Blitter und Knospen zwar ansta-
chen, aber keine Eier ablegten. Auch von anderen phytophagen Insektenarten ist bekannt, daf
das Entwicklungsstadium der Wirtspflanze bei der Eiablage von grofier Bedeutung ist. So bevor-
zugen einige Tephritidenarten bestimmte Grofenklassen ungedffneter Bliitenkopfe (STRAW
1989). Bei Pontania-Arten legten die Weibchen die meisten Eier in die jiingsten Blitter
(CLANCY & PRICE 1986), wobei viele gallbildende Blattwespen lingere Triebe bevorzugten
(CRAIG et al. 1986, ROININEN et al. 1988, PRICE 1989). Vor der Ablage wird das Substrat einer
eingehenden Priifung unterzogen, indem die Weibchen es mit den Fithlern und mit der Spitze
der Sigescheide betasten. Oft werden bestimmte Teile mit den Mundteilen abgeleckt. Dies sind
oft keine Stellen, die zur Eiablage geeignet sind, sondem z. B. Knospen und die Rénder von
sich gerade entfaltenden Blittern. Ahnliche 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 gekriimmtem
Abdomen den Ovipositor an und beginnt damit, durch alternierende Bewegungen der zwei
Sigeblitter eine Tasche in das Pflanzensubstrat zu schneiden. Ab einer gewissen Tiefe streckt
sich der Hinterleib wieder etwas, wobei die Sdgescheide die aus Valvulae 1 und 2 bestehende
Sige freigibt. Durch nach vorn gerichtete Sigebewegungen wird die entstehende Tasche
vergrOBert und schlieBlich 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 erhdhter Eiablageaktivitit sind vor allem die Vormittags- und Spitnachmittags-
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. Ungiin-
stig sind niedrige Temperaturen, Regen und starker Wind.

Die Anzahl abgelegter Eier schwankt sehr stark und hingt von mehreren Faktoren ab. Fiir
Blattwespen werden Zahlen von 40 bis 250 Eier pro Weibchen angegeben (ENSLIN 1912-18).
Die in den Versuchen verwendeten Weibchen legten wihrend ihrer gesamten Lebensdauer bei
Zimmertemperatur und regelméBiger Fiitterung bis zu 65 Eier. Bei Weibchen, die im Freiland
in Gazebeuteln an der Wirtspflanze ausgebundene wurden, ergaben sich dhnliche Werte. Dabei
konnte es eine Rolle spielen, ob sich das Weibchen mit einem Ménnchen 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). Demgegeniiber 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, unver6ff. 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 grofBer als im Laborversuch, andererseits sind hier nachteilige Umwelteinfliisse, z. B.
ungiinstige Witterungsbedingungen, Feinde usw., gréBer.

4.7 Larven

Unter Laborbedingungen bei Zimmertemperatur schliipften 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 vergréBern sich die Eier durch osmotische Aufnahme von Wasser (ZIRNGIEBL 1939)
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und der Inhalt wird transparenter. Nach dem Schliipfen miissen die jungen Larven zunichst auf
ein Blatt der Wirtspflanze gelangen. Die nur wenige Millimeter grofien Eilarven sind gelblich
gefirbt und erlangen ihre typische Firbung erst spiter. Die erste Hautung erfolgt nach etwa fiinf
Tagen.

Die FraBzeit der Larven hingt stark von Temperatur und Feuchtigkeit ab (LORENZ & KRrAUS
1957). Bei den unter Laborbedingungen und Zimmertemperatur gehaltenen Larven betrug die
FraBperiode 12-21 Tage. Im Freiland sind die mittleren Temperaturen niedriger (vgl. Kap. 3),
und die Entwicklung dauert linger. Fiir England gibt BENSON 10-30 Tage an, wobei die Werte
jedoch selbst bei Individuen einer Art stark schwanken kdnnen (BENSON 1950).

Am Ende ihrer FraBiperiode hiuten 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 gehdren, bis auf wenige Ausnahmen (A. miltonotus, A. sagmarius) alle Amaurone-
matus-Arten. Nach dieser letzten Hiutung sind die sogenannten Einspinnlarven (PSCHORN-
WALCHER 1987) stark glidnzend und dorsal dunkler als vorher. Auch ihr Verhalten éndert sich
drastisch, indem sie nun sehr aktiv sind und stindig umherkriechen, um nach einem geeigneten
Uberwinterungsplatz zu suchen. Im Gegensatz zu anderen Amauronematus-Arten sind die Arten
des A. fallax-Komplexes in der Lage, sich in weiches Holz, Rinde, Kork und dergleichen ein-
zubohren. Ahnliches ist auch von manche Arten nahe verwandter Gattungen bekannt, z. B.
Pontania, Euura und Decanematus (ZINOVIEV 1991).

Nach der letzten Hidutung beginnen die Larven an einem geeigneten Ort einen einwandigen
Kokon zu spinnen. Dieser ist bei den Arten des A. fallax-Komplexes grofier als bei anderen
Amauronematus-Arten und relativ diinnwandig. Die Uberwinterung erfolgt als Eonymphe (Vor-
puppe). Bis auf eine Verkiirzung der Larve sind die Larvalmerkmale hier noch weitgehend
erhalten. Wenige Tage vor dem Schliipfen der Imago geht die Eonymphe in die Pronymphe
iber, bei der bereits die Puppenaugen zu erkennen sind. In der Puppe schlieilich erfolgt die
Entwicklung zur Imago. Die Entfaltung der Fliigel und die Aushédrtung des Chitins geschieht
noch im Kokon. AuBerdem wurde bei mehreren Amauronematus-Arten beobachtet, daff die voll
entwickelten Imagines noch Zeit im Kokon verbleiben. Es ist anzunehmen, daB die Tiere bei
ungiinstigen Bedingungen eine gewisse Zeit in ihrem Kokon verharren konnen. Dieses Verhalten
ermoglicht es den Tiere, bei giinstigen klimatischen Bedingungen voll entwickelt zu schliipfen.
Von den 1989 im Freiland gesammelten und gezogenen 239 Larven des A. fallax-Komplexes
schliipften im darauffolgenden Jahr 118 Individuen (= 49%). Ein Jahr spiter schliipften sechs
und nach einem weiteren Jahr acht Individuen. Im Jahr 1990 wurden 243 Larven im Freiland
gesammelt, von denen 1991 98 Imagines schliipften (= 40%) und 1992 sieben. Von den 85 im
Jahr 1991 gesammelten Larven schliipften 1992 37 Individuen (= 44%). Ein kleiner Teil ist
somit erst nach zwei bzw. drei Jahren geschliipft. Uberliegen ist bei Blattwespen eine hiufige
Erscheinung, deren Ursache noch weitgehend ungeklirt ist (LORENZ & KRAUS 1957). Der
Anteil der in Natur iiberliegenden Individuen ist nicht sicher bekannt.

Die oben angegebenen Schliipferfolge liegen etwa bei den Werten fiir die iibrigen, nicht zum A.
JSallax-Komplex gehérenden Nematinenarten: von den 795 im Jahr 1989 gesammelten Larven
schliipften ein Jahr spater 427 (= 53%). 1991 waren es 126 von 282 im Jahr 1990 gesammelten
Larven (= 45%}). Schlupfraten von 40 - 60% sind fiir Blattwespenzuchten normal und liegen bei
ungiinstigen Zuchtbedingungen noch darunter. Verpilzung ist eine hiufige Ursache fiir Ausfille
bei der I“Jberwinterung. Im Gegensatz zu Schmetterlingen, die meist als Puppe iiberwintern und
von einer dicken Chitinhiille umgeben sind, sind die Eonymphen der Blattwespen mit ihrer
diinnen Kutikula viel weniger gegen nachteilige Umwelteinfliisse geschiitzt.
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Die Larven der Arten des A. fallax-Komplexes haben alle ein charakteristisches Aussehen, das
sie von den anderen Amauronematus-Artengruppen unterscheidet. Innerhalb des A. fallax-
Komplexes sind sich die Larven jedoch sehr dhnlich und nicht sicher zu unterscheiden. Der
Kopf ist griinweiB mit undeutlichen grauen Punkten auf den Scheitelplatten und schwach glin-
zend oder matt. Der Rumpf ist griin bis weigriin und matt. Dorsal sind oft zwei weille Fett-
korperbinder und seitlich dazu manchmal einzelne FettkSrperchen zu erkennen. Cerci fehlen.
Die Analplatte ist in der Endhilfte etwas stirker glinzend 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 trigt. 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 fiir
Weibchen (n=47) und 44 + 13.7 mg fiir Ménnchen (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 fiir 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 (ZINNERT 1969), liegen die Werte im Freiland
wahrscheinlich dariiber.
Eine Schwierigkeit beziiglich des Wirtsnachweises besteht darin, dafl es nicht mdglich ist, die
Larven der Arten des A. fallax-Komplexes sicher zu unterscheiden. Auch die Pflanze, auf der
eine Larve gefunden wurde, ist wegen der groBen Nahrungsbreite der Larven (siche Kap. 5.2
und 5.3) kein sicheres Kriterium zur Artbestimmung.
Die folgenden Ichneumoniden konnten als Parasitoide der Arten des A. fallax-Komplexes nach-
gewiesen werden, wobei eine Angabe der jeweiligen Wirtsarten nicht méglich ist. Alle der bis
zur Art bestimmten Ichneumoniden wurden auch aus anderen Amauronematus-Arten erhalten.
Folgende Ichneumoniden, die bestimmt werden konnten, waren vertreten:
Unterfamilie Tryphoninae: Eridolius sp., Eridolius flavomaculatus 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 schliipften erst im zweiten Jahr nachdem sie
in Diapause gegangen waren. Von den insgesamt 35 geschliipften Parasitoiden aus der Familie
Ichneumonidae der im Jahr 1989 gesammelten Nematinenlarven an Weiden schliipften im
darauffolgenden Jahr 22 Individuen. Von den restlichen Parasitoiden schliipften im Jahr 1991
neun Individuen und vier sogar erst ein weiteres Jahr spéter nach dreijdhriger Diapause. Es liegt
die Vermutung nahe, daf die Entwicklung des Parasitoiden von der Entwicklung des Wirtes
gesteuert wird, so daB erst die Beendigung der Diapause des Wirtes und die damit verbundene
Aktivierung seines Hormonsystems die Entwicklung des Parasitoiden bewirkt. Ahnliche
Beobachtungen wurden auch von ZINNERT (1968) bei anderen Blattwespenparasitoiden gemacht.
Ein groBer Teil der Eonymphen verpilzte wihrend der Uberwinterung (vgl. Kap. 4.7). Die
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Larven nehmen vermutlich Pilzsporen wihrend des Fressens auf. Es konnte beobachtet werden, daf
die Verpilzung im Innern der Eonymphe beginnt. Aus diesem Grunde ist gegen den Pilz kaum etwas
auszurichten, z. B. durch Aufbewahren in sterilen Gefiflen oder durch duflere Desinfektion der
Larven. Die Pilzsporen scheinen gegen #uBere Einfliisse auerdem sehr resistent zu sein. Uber die
durch Pilze verursachte Mortalitit im Freiland ist bei den untersuchten Arten nichts bekannt.

Neben den oft wirtspezifischen Parasitoiden sind Blattwespen auch durch unspezialisierte Rduber
gefihrdet. Beim Sammeln von Imagines und Larven wurde oft beobachtet, daf 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 beschrinkt. Andererseits waren
Weiden, an denen sich Blattwespen aufhielten, immer ohne Ameisen. Ein Zusammenhang
zwischen Ameisen und Blattwespenvorkommen ist mehrfach festgestellt worden (BENSON 1950,
VIKBERG miindl. Mitt.). MALAISE (1945) fiihrt das Fehlen von Blattwespen in den Tropen
Indiens und Burmas unter einer Hohe von 1800-2000 m @i.N.N. auf Ameisen zuriick, denn die
maximale Hohe, bis zu der Ameisen anzutreffen waren, stimmte iiberein mit der Untergrenze,
ab der Blattwespen an Hiufigkeit zunahmen. WOODMAN & PRICE (1992) fanden einen starken
Zusammenhang zwischen dem Vorkommen gallbildender Blattwespen, die ihre Galle im Spit-
sommer verlassen, und der Héufigkeit von Ameisen auf den Wirtspflanzen.

Auch Wirbeltiere kommen als potentielle Feinde in Frage, z. B. Vogel (BENSON 1950). Im
Untersuchungsgebiet konnte jedoch nicht beobachtet werden, daB dort Vbgel gezielt nach
Blattwespenlarven suchten, obwohl einige insektivore Arten dort hiufig waren wie z. B. das
Rotsterniges Blaukehlchen (Luscinia s. svecica) oder die Lapplandmeise (Parus cinctus).

4.9 Verbreitung

Die Arten der Gattung Amauronematus besitzen, wie die meisten Nematinen, ihren Verbrei-
tungsschwerpunkt in ndrdlichen Breiten. Wihrend in Finnland rund 60 Arten vorkommen, sind
es in Mitteleuropa etwa 25 und in Siideuropa nur zwei Arten (MUCHE 1975, VITASAARI &
VIKBERG 1985). In Siidfinnland lag der Anteil der Nematinen an fiinf verschiedenen Lokalititen
zwischen 41 und 45 % (VIKBERG 1988, nach Angaben in KANGAS 1985). In Kilpisjirvi dagegen,
der am stirksten arktisch geprigten Region Finnlands, sind es 153 von 194 Arten (=79%, VIK-
BERG 1988, nach Angaben in KONTUNIEMI 1972). Die meisten Amauronematus-Arten sind daher
dem arktisch oder arktisch-alpinen Faunenelement zuzurechnen.

Die Verbreitung der Amauronematus-Arten kann soweit ndrdlich 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 iiberein.
Vielmehr haben die Wirtspflanzen normalerweise eine weitere Verbreitung (BENSON 1950), und
einzelne Wirtspflanzen kénnen lokal durch andere ersetzt sein. Durch regionalen Futterpflanzen-
wechsel kann eine phytophage Insektenart lokal auf einer anderen Wirtspflanze vorkommen als
in ihrem restlichen Verbreitungsgebiet (ZWOLFER 1970). Bei den gallbildenden Pontania-Arten
ist anzunehmen, daB geographisch getrennte Populationen an unterschiedlichen Wirtspflanzen
leben (ZINOVIEV 1993). Ein anderes Beispiel ist die Cimbicide Zaraea fasciata (L), die an
Lonicera xylosteum, Symphoricarpus, Leycesteria und anderen kultivierten GeiBblattgewichsen
(Caprifoliaceae) lebt (LORENZ & KRAUS 1957). Die Art kommt auch im nérdlichsten Finnland
vor (VIITASAARI 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.



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

Bei Amauronematus-Arten wurden Unterschiede zwischen lokalen Populationen einer Art bisher
nicht nachgewiesen, sind aber denkbar: A. harrigi z. B. wurde aus Mitteleuropa beschrieben und
an Salix aurita gezogen (A. G. ZINOVIEV, St. Petersburg). Die Art ist morphologisch nicht zu
trennen von A. arvii VIKB., die im nérdlichen Fennoskandien verbreitet ist. S. aurita kommt
hier jedoch nicht vor, und gesammelte Larven dieser Art wurden mit S. glauca gefiittert. Die
sehr groBle morphologische Ahnlichkeit der Imagines legt die Vermutung nahe, daB die beiden
Arten konspezifisch sind (siche 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 (VIKBERG 1988). In Anbetracht der
nur liickenhaft bekannten sibirischen Fauna diirfte dieser Anteil noch héher sein.

Uber 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 Verfiigung stehende Sammlungsmaterial bei einigen Arten
sehr gering. Die nordlichsten 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
siidlichen Teil der Taimyr-Halbinsel in Sibirien (S. und O. SCHMIDT, 1994).

5 Beziehungen zur Wirtspflanze
5.1 Wirtspflanzenspezifitiit der Weibchen von sechs Amauronematus-Arten

5.1.1 Einleitung

Das Priferenzverhalten phytophager Insekten bei der Eiablage wird als Schliissel zum Verstind-
nis der Evolution der Insekt-Pflanze-Bezichungen angesehen (THOMPSON & PELLMYR 1991).
Bei gallbildenden Blattwespenarten der Gattungen Pontania und Euura ist strenge Monophagie
die Regel (KOPELKE 1990, ROININEN 1991a, ZINOVIEV 1993a, b). In Priferenzversuchen mit
Pontania-Arten akzeptierten die Weibchen meist nur eine einzelne Weidenart (KOPELKE 1990),
und Eiablagen auf weniger geeigneten Wirtspflanzen fiihrten zu ungewGhnlich geformten Gallen
(ZINOVIEV 1994). Uber die Wirtspflanzenspezifitit der meisten Amauronematus-Arten war
bisher nur sehr wenig bekannt, obwohl die Untersuchung dieser Frage schon seit langem als
wichtiger Beitrag zur Kldrung des taxonomischen Status der vielen in dieser Gattung beschriebe-
nen Arten und Variationen angesehen wurde (LINDQVIST 1942). Von V. VIKBERG durchgefiihrte
Eiablage-Priferenzversuche mit verschiedenen Amauronematus-Arten deuteten bereits darauf
hin, daB diese hochgradig wirtsspezifisch sind (VIKBERG, miindl. Mitt.). So wurden der
finnischen Blattwespenfauna einige friiher synonymisierte Arten (BENSON 1962, HELLEN 1970)
spiter wieder angegliedert (VIITASAARI & VIKBERG 1985). Uber den tatsichlichen Artstatus
vieler Amauronematus-Arten herrscht jedoch weiterhin Unklarheit.

Mit Hilfe von Eiablage-Priiferenzversuchen soll in der vorliegenden Arbeit ermittelt werden, wie
groB die Wirtsspezifitit 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-Artengruppen getestet. Priferenz ist nach SINGER (1986) so definiert,
daB das Verhalten eines Insekts gegeniiber verschiedenen verfiigbaren Pflanzen nicht zufiillig ist. Zu-
fillig bedeutet hier, dafl die Unterschiede des Verhaltens eines Insekts (Eiablage auf einigen Pflanzen,
aber nicht auf anderen) unabhingig ist von der Variation zwischen den verfiigbaren Pflanzen.
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Die Versuche wurden mit Weibchen von Amauronematus amicula SAAR., A. septentrionalis
SAAR. und A. fenuis sp. n. durchgefiihrt. Alle drei Arten gehdren zum A. fallax-Komplex. Von
den drei anderen untersuchten Amauronematus-Arten gehdren zwei zur Artengruppe des A. tae-
niatus (SERV.). Sie werden hier vorldufig als A. spec. (h) und A. spec. (i) bezeichnet, da fiir
genaue Artbezeichnungen eine taxonomische Revision des gesamten Artkomplexes und ein damit
verbundenes Studium der Typen notwendig wire, das im Rahmen dieser Untersuchung nicht
unternommen werden konnte. Die letzte Art schlieBlich gehort zum A. variator-Komplex und
wird hier als A. spec. (j) bezeichnet. Fiir sie gilt taxonomisch gesehen das gleiche wie fiir die
beiden vorher genannten Arten.

5.1.2 Material und Methoden

Die in den Eiablage-Priferenzversuchen verwendeten Weibchen wurden als Larven im Freiland
gesammelt und mit der Wirtspflanze bis zum Ende der Larvalperiode gefiittert. Zuchtmethodik
und Uberwinterung sind im Material- und Methodenteil iiber die Biologie der Arten (Kap. 4.1)
beschrieben. Nach dem Schliipfen wurden die Imagines mit Honig gefiittert.

Fiir die Versuche wurden 10-15 cm lange Triebe einer Weidenart in ein mit feuchtem Sand
gefiilltes kleines Glischen gesteckt. Mehrere dieser Glischen mit verschiedenen Weiden wurden
kreisformig in zufélliger Reihenfolge so angeordnet, daB sie sich nicht gegenseitig beriihrten und
mit einer zylindrischen Plastikhaube von 25 cm Hoéhe und 19 cm Durchmesser abgedeckt. Es
erwies sich als vorteilhaft, die Anordnung von Weidenzweigen vor dem Abdecken mit etwas
Wasser zu besprithen. Die Triebe hielten sich so besser frisch. AuBlerdem hatten die Tiere da-
durch die Méglichkeit, bei Bedarf Feuchtigkeit aufzunehmen. Dies ist besonders wichtig fiir
Insekten, die gegeniiber Trockenheit empfindlich sind (vgl. Kap. 4.2).

In Eiablage-Priferenzversuchen sollten die Weibchen einzeln getestet werden (THOMPSON &
PELLMYR 1991). Daher wurde immer nur ein Weibchen in den Behilter mit einer Auswahl ver-
schiedener Weidenarten gegeben. Die Versuche wurden im Labor bei Zimmertemperatur (20-
22° C) durchgefiihrt. 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 Bespriihen der Pflanzen mit Wasser.

Fiir die Auswertung wurde nur die Zahl tatsichlich 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. Auflerdem wurden
nur solche Versuche beriicksichtigt, in denen die Weibchen mehr als fiinf 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, daB} die
Versuchsbedingungen nicht optimal waren. In diesem Fall wurde davon ausgegangen, daBl das
Praferenzverhalten im Versuch wahrscheinlich nicht mit dem natiirlichen Verhalten im Freiland
iibereinstimmt.

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

Aufgrund der nichtnormalen Verteilung der Daten erfolgte die Auswertung mit dem Friedman-
Test fiir abhingige 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 Priiferenz fiir eine oder wenige der angebotenen Weidenarten (Tab. 1, Fig. 4 und 5).
Die Stiirke des Priferenzverhalten war artlich verschieden: A. amicula legte fast ausschlieBlich
auf S. phylicifolia Eier ab (Fig. 4).

100 = 100 T

A. amicula A spec. (i)

0 === 0 I 1

S.glauca  S. lanata  S.appon. S.phylicif. S.glauca  S.hastata S.lappon. S.phylicif.

A. tenuis n.sp. T A. spec. (h)

oS [
AN N

S.glauca  S.anata  S.appon. S.phylicif. S.glauca  S.lanata  S.lappon. S.phylicif.

A. septentrionalis A. spec. (j)

Abgelegte Eier - mittlerer prozentualer Anteil pro Weibchen

50 I 50 |- I I

0 T, .

S.glauca  S.anata  S.lappon. S.phylicif. S.glauca  S.anata  S.lappon. S.phylicif.

Fig. 4-5 Prozentuale Anteile der in den Ovipositions-Priferenzversuchen auf verschiedenen Weiden (Salix
spp.) abgelegten Eier (+1 SE) bei: 4. drei Arten des Amauronematus fallax-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 Mafe,
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auch S. lanata angenommen. S. phylicifolia wurde vollig gemieden. Die Weibchen von A. sep-
tentrionalis schlieBlich bevorzugten S. glauca, legten jedoch auch Eier auf die anderen angebo-
tenen Weiden S. 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 Priferenz-Versuchen von einem Weibchen abgelegten Eier reichte von 18.0
+ 2.7 (Mittelwert + 1 SD, n=10) fiir A. septentrionalis bis maximal 35.5 1 6.9 (n=38) fiir A.
spec. (i). Die Werte fiir die restlichen Arten liegen dazwischen (vgl. Tab. 2). In fiinf Versuchen
legten die Weibchen weniger als fiinf Eier.

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

Art n Xt P

A. amicula 4 3.10 0.044

A. tenuis n. sp. 4 9.68 0.022

A. septentrionalis 8 13.35 0.004

A. spec. (i) 6 11.45 0.010

A. spec. (h) 5 8.78 0.032

A. spec. () 5 6.66 0.084 n.s.

Von den anderen drei, nicht zum A. fallax-Komplex gehdrenden Arten, zeigten A. spec. (i) und
A. spec. (h), die beide zum A. taeniatus-Komplex gehéren, eine signifikante Priferenz fiir
bestimmte Weidenarten (Fig. 5 und Tab. 1). A. spec. (i) legte die meisten Eier auf S. phylici-
Sfolia, wihrend 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. taeniarus-Komplexes, A.
spec. (h), legte auf S. glauca den groBten Anteil der abgelegten Eier. Daneben wurden auch S.
lanata und S. lapponum akzeptiert, wohingegen auf S. phylicifolia keine Eier abgelegt wurden
(Fig. 5). Die dritte, zur Gruppe des A. variator gehdrende Art legte etwa gleichviele Eier auf
S. 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-Priferenzversuchen abgelegte Eier. Die ersten drei Arten, A. amicula
SAAR., A. tenuis sp. n. und A. seplentrionalis SAAR., gehdren zum A. fallax-Komplex. A. spec (h) und A.
spec (i) sind Arten des A. taeniatus (SERV.)-Komplexes und A. spec. (j) gehort zum A. variator (RUTHE)-
Komplex. M = Mittelwert, SD = Standardabweichung, Min = Minimum, Max = Maximum, n =
Anzahl Versuche.

Art M SD Min Max n
~A. amicula 235 6.7 9 41 4
A. tenuis n. sp. 20.5 6.8 7 38 4
A. septentrionalis 18.0 2.7 7 37 10
A. spec. (i) 355 6.9 14 65 8
A. spec. (h) 334 59 10 55 7
A. spec. (j) 19.9 33 7 30 8
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In zusitzlichen Priferenzversuchen mit Weibchen von zwei weiteren Amauronematus-Arten
ergaben sich ebenfalls hohe Wirtsspezifititen: in zwei Versuchen legten Weibchen von A. nuor-
binjargi SAAR. ausschlieBlich Eier auf ihre Wirtspflanze S. hastata ab. Die in den Wahl-
versuchen auferdem angebotenen Weiden waren S. glauca, S. lapponum und S. phylicifolia. V.
VIKBERG kam bei Eiablageversuchen mit A. nuorbinjargi zu den gleichen Ergebnissen (VIK-
BERG, miindl. Mitt.). Eine weitere, noch nicht beschriebene Art des A. taeniatus-Komplexes,
hier vorliufig 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 beriicksichtigt.

5.1.4 Diskussion

Die Ergebnisse der Eiablageversuche belegen, daB 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 Priferenz fiir bestimmte Weidenarten zeigen. Die Ver-
suche verdeutlichen das groBie Diskriminierungsvermdgen der eierlegenden Weibchen. Bei die-
sem sehr komplexen Vorgang priift das Weibchen eine Pflanze auf ihre Eignung als Wirts-
pflanze und selektiert damit die spitere 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 ungewdhnlichen Verhaltensweisen kommen, wie im
Kapitel iiber die Eiablage beschrieben (vgl. Kap. 4.6).

Unterscheiden sich die Individuen einer Art in ihren Priferenzen fiir bestimmte Wirtspflanzen,
so kann trotzdem bei allen das gleiche Verhaltensmuster zugrunde liegen (SINGER 1986). Die
individuellen Unterschiede kdnnen z. B. durch frilhere Erfahrungen der Weibchen mit der
Wirtspflanze beeinflufit werden (RAUSHER 1983), wie dies bei im Freiland gefangenen Weibchen
der Fall sein kann. In den Versuchen handelte es sich um geziichtete Tiere, so daB die Imagines
vor den Versuchen keinerlei Kontakt mit der Wirtspflanze hatten. Das Priferenzverhalten der
getesteten Weibchen konnte daher nicht durch vorherige Erfahrungen der Weibchen mit der
Wirtspflanze beeinfluit worden sein.

Chemische Eigenschaften der Wirtspflanze spielen oft eine wichtige Rolle. Die Weibchen von
Pieris brassicae zum Beispiel unterschieden zwischen Cannabis sativa-Pflanzen verschiedener
Herkunft, obwohl Cannabis nicht zum Wirtsspektrum der Art gehort (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, dafl Betula-Arten nur sehr selten
als Wirtspflanze genutzt werden (NYLIN und JANZ l.c.). Oft haben nur Kombinationen ver-
schiedener chemischer Pflanzeninhaltsstoffe, teilweise in einem bestimmten Verhiltnis zuein-
ander (LEATHER 1987), eine Wirkung, wihrend einzelne Komponenten keinen oder nur einen
schwachen Effekt haben (THOMPSON & PELLMYR 1991, FEENY 1992). Es wird allgemein
angenommen, dafl sowohl Nahrstoffe als auch sekundire Inhaltsstoffe der Pflanze, die oft syner-
gistisch interagieren, das Wirtswahlverhalten beeinflussen.

Bei den Arten der Unterfamilie Tenthredininae, die zum GroBteil an krautigen Pflanzen leben
(LORENZ & KRAUS 1957), ist die Wirtspflanzenspezifititbei der Eiablage in der Regel nicht so
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stark ausgeprigt wie bei Nematinen. Die Weibchen plazieren ihre Eier nicht nur auf die
Wirtspflanze, sondern auch auf andere, im Habitat verfiigbare Pflanzen (VIKBERG miindl. Mitt.
und eigene Beob.). So konnten z. B. in den glykosidreichen Blittern des Gelben Enzians,
Gentiana lutea L., in einem Gebiet in Siiddeutschland 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 fraBen nicht an den Blittern des Gelben
Enzians. Sie miissen daher nach dem Schliipfen selbst ihre Wirtspflanze aufsuchen. Die Larven
der meisten Nematinenarten leben jedoch an strauch- oder baumartigen Pflanzen (LORENZ &
KrAUs 1957). Die frisch geschliipften Larven sind deshalb kaum in der Lage, auf eine andere
Pflanze {iberzuwechseln und sind daher auf die richtige Wirtswahl des Weibchens bei der
Eiablage angewiesen. Ahnliches gilt auch fiir viele Tagfalter (WIKLUND 1981).

Hinsichtlich des Grades der in den Versuchen gezeigten Priferenz fiir bestimmte Weidenarten
zeigen sich deutliche Unterschiede. Die stirkste Priferenz zeigten die beiden auf S. phylicifolia
spezialisierten Arten A. amicula und A. spec. (i), indem beide iiber 90% der Eier auf ihre
Wirtspflanze ablegten (vgl. Fig. 4 und 5). Beide Arten gehoren 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. fallax-Komplexes, sehr frith im Jahr und plaziert die Eier in die jungen Triebe. A. spec. (i)
erscheint dagegen erst spiter und legt Eier in den Rand ausgewachsener Blitter (eigene Beob.).
Bei einer Clusteranalyse (Fig. 6, Euklidische Distanzen der In-transformierten Daten, UPGMA-
Clustering), basierend auf der Zusammensetzung und dem Gehalt an phenolischen Glykosiden
der Blitter und jungen Triebe, bilden S. hastara und S. lapponum ein gemeinsames Cluster, daB
sich bei einem Distanzmafl von 3.2 mit S. phylicifolia vereint. S. glauca, die vierte der ge-
testeten Weidenarten, ist von allen drei Arten sehr verschieden (Fig. 6). Die Ergebnisse der
Ovipositions-Priferenzversuche sind bei A. spec. (i) in Ubereinstimmung mit der chemischen
Ahnlichkeit hinsichtlich des Spektrums an phenolischen Glykosiden, indem die Weibchen dieser
Art neben der Wirtspflanze S. phylicifolia auch S. hastata akzeptierten und in sehr geringem
MaBe auch auf S. 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 Préferenzverhalten der Weibchen bei
der Eiablage festzustellen. Es ist somit davon auszugehen, dafi neben diesen noch andere chemi-
sche und moglicherweise auch morphologische Faktoren bei der Wirtswahl eine Rolle spielen.

Tabelle 3: Morphologische Merkmale der Blitter und jungen Triebe der in den Priferenzversuchen
verwendeten Weiden (Salix spp.). Nach Angaben in CHMELAR & MEUSEL 1979.

S. hastata | S. phylicifolia S. glauca S. larnata S. lapponum
behaart (v.a. behaart (v.a.
Blattbeh
attbehaarung kahl kahl Unterseite) behaart Unterseite)
R R langlich breit langlich
Blattf; . Lo
attlorm ciformig eiformig elliptisch elliptisch elliptisch
. « fast fast fast
Blattrand gesagt gesagt ganzrandig ganzrandig ganzrandig
Knospen kahl kahl behaart behaart ?
Triebe kahl kahl behaart behaart behaart
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Vor der Eiablage iiberpriift das Weibchen die Wirtspflanze sehr genau mit Fithlern, Mundteilen
und der Spitze des Ovipositors. Es liegt die Vermutung nahe, daB hierbei auch morphologische
Merkmale der Wirtspflanze, wie z. B. Oberfliachenstruktur und Behaarung, eine Rolle spielen.
Betrachtet man morphologische Merkmale der Blitter, Knospen und Triebe der in den
Versuchen verwendeten Weidenarten (Tab. 3), so zeigt sich eine deutliche Aufteilung in zwei
Gruppen: S. hastata und S. phylicifolia sind sich hinsichtlich Behaarung und Form der Blitter
und Triebe sehr hnlich, wihrend die anderen drei Weiden durch mehr oder weniger stark
behaarte Blitter und Triebe sowie eine andere Blattform charakterisiert sind. Die morphologi-
sche Ahnlichkeit liefert eine mogliche Erklirung dafiir, warum die auf S. phylicifolia speziali-
sierten Arten A. amicula und A. spec (i) auf der glattblittrigen Weide S. hastata mehr Eier
ablegten als auf der behaarten S. lapponum, obwohl sich diese beiden Arten chemisch in ihren
Phenolglykosidspektren sehr ihnlich sind (vgl. Fig. 6). Es ist daher anzunehmen, daf bei
hochgradig wirtspflanzenspezifischen Phytophagenarten morphologische Eigenschaften der
Wirtspflanze das Priiferenzverhalten der Weibchen bei der Eiablage beeinflussen, wenn sich die
Wirtspflanzen chemisch sehr dhnlich sind.

Distanz
3.6 3.2 2.8 2.4 2.0

—— 8. glauca

—— §. lanata

T S. hastata

S. lapponum
S. phylicifolia

Fig. 6. Clusteranalyse fiinf verschiedener Weidenarten aufgrund von 6 Phenylglykosiden in Blattern und
Zweigen (Daten aus JULKUNEN-TITTO 1989).

Die verwandtschaftlichen Bezichungen zwischen den Wirtspflanzen konnten 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 (ZINOVIEV
1993a). Es ist daher moglich, da nahe verwandte Weiden in den Priferenzversuchen bevorzugt
wurden. Die in den Experimenten verwendeten Weidenarten gehdren alle zu verschiedenen Sek-
tionen innerhalb der Untergattung Caprisalix. Die aufgrund morphologischer Kriterien ermittel-
ten phylogenetischen Beziehungen zwischen den Sektionen, zu denen die fiinf Weiden gehéren,
sind in Fig. 7 dargestellt (nach SKVORTSOV 1968). Der Mangel an Ubereinstimmung zwischen
dem Verwandtschaftsgrad der in den Versuchen verwendeten Weidenarten und dem Priferenz-
verhalten der Weibchen deutet darauf hin, daB verwandtschaftliche Beziehungen zwischen den
Wirtspflanzen das Selektionsverhalten nicht entscheidend beeinflufit haben.

Die anderen, nicht auf S. phylicifolia spezialisierten Amauronematus-Arten (A. septentrionalis,
A. tenuis n. sp., A. spec. (h) und A. spec. (j)) zeigten eine nicht so stark ausgeprigte Priferenz
fiir 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. (j)), und es wurden teilweise zwei der angebotenen Weiden etwa gleich
stark akzeptiert (4. zenuis n. sp. und A. spec. (j)). Es fallt auf, daf} diejenigen Amauronematus-
Arten, die streng monophag an der glattblittrigen Weide S. phylicifolia leben, ein viel stirkeres
Priferenzverhalten zeigten als die anderen Arten, deren Wirtspflanzen behaart sind (vgl. Tab.
3 sowie Fig. 4 und 5). Die Beobachtung, daB an glattblittrigen Weiden lebende Amauronematus-
Arten eine hohere Wirtsspezifitit haben, wird zusitzlich gestiitzt durch die Ergebnisse der Pra-
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- Lanatae

net. Nach SKVORTSOV 1968. S. lanata

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

Beobachtungen von Weibchen bei der Eiablage geben den Eindruck, daB es sich um einen diffi-
zilen und empfindlichen Prozel handelt. Bei der Auswahl der Wirtspflanze kénnen viele Fak-
toren eine Rolle spielen und das Verhalten beeinflussen. Nach dem Schliipfen reagieren die
Imagines auf eine Kette von Signalen aus ihrer Umwelt mit einer Aufeinanderfolge von fest-
gelegten Verhaltensmustern, die iiber Partnerfindung und Paarung schliefilich zur Eiablage auf
der Wirtspflanze fiihrt. Bei den im Labor gezogenen Tieren ist dieser natiirliche Ablauf mehr
oder weniger stark modifiziert. Eine grundsitzliche Schwierigkeit von experimentell ermittelten
Priferenzen liegt somit in den unnatiirlichen Bedingungen, denen die Tiere bei den Versuchen
ausgesetzt sind. Da gefangene Insekten jedoch oft weniger wihlerisch sind (SINGER 1986),
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wirde die Stirke der Praferenz fir emnzelne Pflanzenarten jedocll eher al)geschw;ch{. Die
Ergebnisse spiegeln daher eher eine zu geringe als eine zu hohe Priferenz im Vergleich zum
Verhalten unter Freilandbedingungen wider.

5.2 Wirtspflanzenspezifitit der Larven von drei Amauronematus-Arten
5.2.1 Einleitung

Die starke Wirtsspezifitit der Weibchen bei der Eiablage (siche Kap. 5.1.) wirft die Frage auf,
ob es bei den Larven ebenfalls eine derartige Spezialisierung gibt. In verschiedenen Untersu-
chungen konnte gezeigt werden, daf eierlegende Weibchen oft stirker spezialisiert sind als die
Larven (SMILEY 1978, RAUSHER 1983, ROININEN et al. 1989). Es kommt jedoch manchmal vor,
daB die Weibchen ihre Eier auf Pflanzen ablegen, die fiir die Larvalentwicklung ungeeignet sind
(e. g- WIKLUND 1975, CHEW 1975, BERENBAUM 1981). Im Gegensatz zu den Imagines ist es
fiir die Larven holometaboler Insekten in der Regel nicht ohne weiteres moglich, auf eine andere
Wirtspflanze iiberzuwechseln. Dies gilt vor allem fiir die Arten der Nematinae, die, im Unter-
schied zu den anderen Unterfamilien der Tenthredinidae, zum Grofiteil 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, daB sich die Larven nicht auf allen angebotenen Wirtspflanzen gleich gut
entwickeln konnten. In den folgenden Experimenten soll untersucht werden, ob die Larven von
drei Amauronematus-Arten bei einer Auswahl verschiedener Weiden Priferenzen im FraB-
verhalten zeigen. Im niichsten Kapitel wird der physiologische Aspekt behandelt, wobei die
Larven einer Art des A. fallax-Komplexes mit verschiedenen Weiden gefiittert werden (siehe
Kap. 5.3.).

Die in den Weidenblittern enthaltenen phenolischen Glykoside kénnen das FraBverhalten 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 durchgefiihrt wurden. A. septen-
trionalis lebt an S. glauca (vgl. Kap. 5.1.) und gehdrt zum A. fallax-Komplex, A. spec. (j) ist
eine Art des A. variator-Komplexes und lebt an S. glauca und §. lanata (vgl. Kap. 5.1.).
Larven beider Arten wurden 1989 gesammelt, gezogen und iiberwintert (vgl. Kap. 4.1.). Die im
nichsten Friihjahr geschiiipften Imagines wurden im Freiland in Gazebeuteln an der Wirtspflan-
ze ausgebunden. Je ein Weibchen und ein Minnchen blieben fiir 9 Tage in den Beuteln, wih-
renddessen die Weibchen Eier ablegten. Die Larven wurden im zweiten oder dritten Stadium ins
Labor gebracht und nach einer EingewShnungszeit von drei Tagen in den Versuchen verwendet.
Im Jahr 1991 wurden zwei Versuche mit den Larven von A. amicula und wiederum mit A.
septentrionalis durchgefiihrt. Larven der ersten Art wurden im Freiland gesammelt. A. amicula
gehdrt zum A. fallax-Komplex und lebt streng monophag an S. phylicifolia. Um sicherzugehen,
daB 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 durchgefiihrt wurden. Alle Larven befanden sich wihrend der Versuche
im dritten oder vierten Stadium.

In den 1990 durchgefiihrten Priferenzversuchen kamen je 7 Larven mit 7 Bléttern, eines von
jeder Weidenart, in eine Petrischale von 14 cm Durchmesser. Um ein Austrocknen der Blitter
zu verhindern und die relative Luftfeuchte hoch zu halten, waren die Petrischalen mit feuchtem
FlieBpapier ausgelegt. Die Bldtter wurden kreisférmig in zufalliger Reihenfolge angeordnet. Um
moglichst gleichaltrige Blitter zu erhalten, wurden nur vollstindig entfaltete Blétter bis zum
fiinften Blatt von der Triebspitze genommen. Die Versuche dauerten einige Stunden, wurden
jedoch spitestens dann beendet, wenn einzelne Blitter ganz aufgefressen waren und die Larven
begannen, auf eine andere Wirtspflanze iliberzuwechseln.

Zur Auswertung wurde die konsumierte Blattmasse und Biattfliche mit zwei unterschiedlichen
Methoden bestimmt:

a) Die Blitter wurden vor den Versuchen gewogen und nach Versuchsende wieder
gewogen und die Gewichtsdifferenz bestimmt.
b) Nach den Versuchen wurden die Blitter photokopiert. Es wurde davon abgesehen, sie

vorher zu kopieren, um zu vermeiden, daB sich die Blitter durch die starke Lichtein-
wirkung moéglicherweise chemisch verinderten und das Verhalten der Larven beein-
fluften. Der UmriB der Blitter wurde auf den Kopien zeichnerisch vervollstindigt.
Durch die nachfolgende Gewichtsbestimmung der ausgeschnittenen Bilder bzw. Papier-
dquivalente konnten dann die gefressenen Blattflichen ermittelt werden. Durch den
Vergleich der auf zwei verschiedenen Wegen erhaltenen Ergebnisse sollte festgestellt
werden, ob die artlich unterschiedliche Blattdicke der Weiden einen EinfluB auf die
Ergebnisse hat. Falls dies der Fall wire, ergidben sich unterschiedliche Verteilungs-
muster des von jeder Weide konsumierten Anteils: bei dlinnen Bléttern ist bei einer be-
stimmten Blattfliche die Masse geringer als bei dicken Blittern.
In den Versuchen von 1991 wurde in jede Petrischale jeweils nur eine einzelne Larve mit
mehreren Blittern, 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 tiberpriifen, ob die Larven ein anderes Pri-
ferenzverhalten zeigen, wenn sie einzeln und nicht in Gruppen getestet werden. Auflerdem
wurde der Versuch dahingehend modifiziert, da8 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 iiberpriift werden, ob sich durch diese Veridnderungen
ein prinzipiell anderes Ergebnis der Wahlversuche ergibt.
Aufgrund der nicht-normalen Verteilung der Daten erfolgte die statistische Auswertung mit dem
Friedman-Test fiir abhiingige Stichproben (SIEGEL 1956).

5.2.3 Ergebnisse

Die Larven von A. septentrionalis frafen am meisten Salix hastata, gefolgt von S. lanata (Fig.
8). Mit Abstand folgen S. 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 Blitter etwa doppelt so hoch, da sie dicker und somit schwerer sind als gleichgroBe Kopien
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aus papier. Bes der Messung der gefressenen Blattflache ergil)f sich nur bes §. mym»ités' & 1M
Vergleich zu den anderen Weiden etwas groferer Anteil. Die ansonsten sehr dhnliche Verteilung
deutet darauf hin, daB die Blattdicke keinen entscheidenden EinfluB auf die Ergebnisse der bei-
den Auswertungsmethoden hat. In beiden Fillen sind die Unterschiede in der Bevorzugung fiir
bestimmte Weiden nicht signifikant (p > 0.05). Die Auswertungen fiir die iibrigen Versuche
erfolgte daher mit der ersten Methode, d. h. durch Auswiegen der Papieriquivalente.
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In den im Folgejahr 1991 durchgefiihr-
ten Versuchen wurde von den vier gete-
steten Weidenarten S. lanata am meisten
gefressen (Fig. 8 ¢). S. glauca wurde
etwas weniger gefressen, wihrend von
den restlichen Weiden S. phylicifolia
und S. lapponum deutlich weniger kon-
sumiert wurde (Fig. 8 c). S. hastata war
1991 nicht unter den getesteten Weiden.
Die Priferenzen der Larven von A. sep-
tentrionalis flir bestimmte Weiden ent-
sprechen trotz der verdnderten Ver-
suchsbedingungen weitgehend den Er-
gebnissen von 1990. Die Blitter von S.
phylicifolia wurden 1991 im Vergleich
zum Vorjahr etwas stirker 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 priferierten
sehr stark ihre Wirtspflanze S. phylicifo-
lia (Fig. 9, p < 0.01). S. lanata und S.
lapponum wurden in geringem Mafe ge-
fressen, S. glauca und S. hastata dage-
gen ganz abgelehnt (Fig. 9).

Die Larven der Art A. spec. (j) schlieflich
fraBen hauptsichlich S. lanata (Fig. 9).
Daneben, in absteigender Reihenfolge, S.
glauca, S. lapponum wnd S. borealis. S.
myrsinites wurde nur sehr wenig gefressen
und die beiden Weidenarten S. hastata
und S. phylicifolia wurden voéllig gemie-
den (Fig. 9). Die Unterschiede im Prife-
renzverhalten der Larven fiir einzelne
Weidenarten waren signifikant (p< 0.05).

Fig. 8. Konsumierte Blattmasse (+1SE) der Larven von A. septentrionalis
in den Frafiwahlversuchen von 1990 (a: Blitter, b: Papieriquivalente) und

1991 (c: Papieridquivalente).
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Tabelle 4: Phenolglykosidgehalte ausgewachsener Blatter der in den Versuchen verwendeten Weidenarten
(mg/g Blatttrockenmasse). Daten aus JULKUNEN-TIITTO 1989.
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Fig. 9. In den FraBwahliversuchen konsumierte Blattmasse (+1SE) der Larven von A. amicula und A.
spec. (j). - Fig. 10. Zusammenhang zwischen den in den Frafwahlversuchen konsumierten Blattmassen
und dem Gehalt der Blitter an phenolischen Glykosiden.

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






