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1. Einleitung

1. Einleitung

Der Reproduktionserfolg von Schlupfwespen ist aufgrund der parasitoidischen und
stationdren Lebensweise wahrend der Larvalentwicklung direkt an die Fahigkeit der adulten,
freilebenden Weibchen gekoppelt, Wirte zur Eiablage zu lokalisieren. Eine der wichtigsten
Determinanten fur das Fortbestehen einer Parasitoidenart ist daher ein effizientes
Suchverhalten in Raum und Zeit (Godfray, 1994; Jervis & Kidd, 1996; Mackauer & VOIkKI,
1993; Murphy & VOIkl, 1996). Die Wirtssuche der Weibchen muss sowohl an die komplex
strukturierte Umgebung als auch an die zeitlichen und rdumlichen Abundanzfluktuationen
ihnrer Wirte angepasst sein. Blattlausparasitoide gehdren vorwiegend zur Familie der
Aphidiidae (Hymenoptera: Ichneumonoidea) und parasitieren ausschlieBlich Blattlause
(Homoptera: Aphidoidea). lhre Ressourcen weisen meist eine ephemere und durch
Koloniebildung der Blattlduse und die Aggregation der Kolonien (Godfray, 1994) eine
geklumpte Verteilung auf. Diese ist zudem durch das Vorkommen von Wirtspflanzen
determiniert. Das zeitlich und raumlich begrenzte Auftreten der Wirte bedingt zwei generelle
Strategien fir Parasitoide (Price, 1980). Einerseits besteht die Méglichkeit, als Generalist
durch ein breites Wirtsspekirum relative Unabhéangigkeit von Populationsschwankungen
einzelner Wirtsarten zu erreichen (Hassell, 1986; Southwood & Comins, 1976). Spezialisten
dagegen sind auf eine oder wenige Wirtsarten angewiesen und missen deshalb in der Lage
sein, Fluktuationen in deren Verfligbarkeit zu tolerieren. Dies wird unter anderem durch die
Synchronisation mit dem Wirtszyklus und eine hohe Eikapazitat gewahrleistet (Hassell &
Waage, 1984; Price, 1973,1974).

Bei dem Suchverhalten zur Lokalisation von potentiellen Wirten handelt es sich um einen
hierarchischen und sukzessiv ablaufenden Prozess (Bell, 1990; Green & Ayal, 1998; Hassell
& Southwood, 1978; VOIkl, 1994). Zunadchst muss ein geeignetes Habitat aufgefunden
werden, in dem daraufhin eine Wirtspflanze und auf einer solchen die Wirtskolonie lokalisiert
werden mussen. Nach einer erfolgreichen Wirtssuche geht die direkte Parasitoid-Wirt-
Interaktion vonstatten. Dieses sogenannte "host-handling" beinhaltet die Wirtserkennung und
die Beurteilung auf dessen Eignung zur Eiablage sowie die daraus resultierende
Wirtsakzeptanz oder Ablehnung (Doutt, 1959; Turlings et al., 1991; Vinson, 1991). Samtliche
Schritte dieser Abfolge sind Voraussetzung fir eine erfolgreiche Parasitierung (= Eiablage).
Angesichts einer variablen und komplex gestalteten Umwelt ist fir die Wirtsfindung eine
Orientierung der Parasitoidenweibchen anhand von unterschiedlichen Signalen aus den
einzelnen raumlichen Ebenen notwendig. Sowohl bei der Fernorientierung (Habitats- und
Wirtspflanzenlokalisation) als auch bei der Nahorientierung (Lokalisation der Wirtskolonie auf
einer befallenen Pflanze) folgen Blattlausparasitoide hauptséachlich olfaktorischen Stimuli,
deren Quelle die Pflanze, die Wirte selbst oder der "Wirt-Pflanze-Komplex" sein kann
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(Pennacchio et al., 1994). Insbesondere die Spezifitdt wirtsinduzierter Pflanzenduftstoffe
spielt in diesem Zusammenhang eine entscheidende Rolle (Du et al., 1998; Guerrieri et al.,
1993; Powell et al.,, 1998). Volatile Pflanzeninhaltsstoffe sind fir die Orientierung von
Parasitoiden Uber weite und mittlere Distanzen oftmals bedeutsamer als direkt von den
Herbivoren abgegebene Substanzen (Steinberg et al., 1993; Tumlinson et al., 1993; Vet &
Dicke, 1992). Als Attraktanzien fir Parasitoide gelten insbesondere solche flichtigen
Pflanzenduftstoffe, die infolge des Herbivorenbefalls von der Pflanze produziert und emittiert
werden (Dicke, 1997; Dicke & Sabelis, 1988; Turlings et al., 1990). Zum Teil wird dieser
chemische Prozess als "SOS-Ruf" zur Anlockung von Feinden des Feindes der infizierten
Pflanze gedeutet (Whitman, 1988). Auch wenn sich vermehrt Hinweise einer aktiven Rolle
der Pflanze in multitrophischen Interaktionen finden (Karban & Baldwin, 1997), kdnnte
andererseits eine Nutzung solcher Stoffe erfolgen, die allein aufgrund der Beschadigung von
Pflanzenzellen oder zur Abschreckung der Herbivoren freigesetzt werden. Prinzipiell
funktioniert die duftstoffgesteuerte Wirtslokalisation unabhangig davon, ob sich die Emission
bestimmter Volatile durch Pflanzen als Mittel der Anlockung von Predatoren
beziehungsweise Parasitoiden der Herbivoren entwickelt hat oder ob die Feinde der
Pflanzenschadlinge sich den Abwehrmechanismus der Pflanzen zunutze gemacht haben
(Vet, 1999). Entscheidend ist vielmehr die Spezifitat der Duftstoffe, um als Orientierungshilfe
innerhalb einer auf bestimmte Arten gerichteten Wirtssuche Anwendung finden zu kdénnen.
Im direkten Anschluss an den Kontakt mit einer Wirtskolonie reagieren viele Arten zusétzlich
auf visuelle, taktile und gustatorische Reize.

Demzufolge beruht die Orientierung von Parasitoiden neben physikalischen Faktoren zu
einem groBen Teil auf chemischen Stimuli (Rao et al., 1999; Vinson, 1991). Chemische
Stoffe, die als Mediator zwischen verschiedenen Organismen wirken und somit zu
Interaktionen flhren, werden als "Semiochemikalien" bezeichnet (von griechisch semeion:
Zeichen, Signal). Innerhalb der gleichen Spezies handelt es sich dabei um Pheromone, der
interspezifischen ~ Kommunikation dienende  Stoffe  sind dagegen sogenannte
"Allelochemikalien” (Agelopoulos et al., 1999). Eine Klassifikation der Allelochemikalien
erfolgt in Abhangigkeit von dem Nutzen beziehungsweise dem Schaden, zu welchem die
betreffende Interaktion jeweils fir den Sender und den Empfanger des chemischen Reizes
fuhrt. DemgemaR bedeuten "Allomone" fir den Sender nitzliche, fir den Empfanger jedoch
nachteilige Auswirkungen. Umgekehrt verhalt es sich fur "Kairomone" mit einem vorteilhaften
Effekt auf den Empfénger und einem Schaden fir den Sender. Das durch "Synomone"
hervorgerufene Verhalten stellt fiir beide beteiligten Interaktionspartner einen Vorteil dar
(Nordlund, 1981; Quicke, 1997).

Aufgrund ihrer Attraktionswirkung auf natirliche Feinde wie Predatoren und Parasitoide von
Pflanzenschadlingen kénnen in diesen multitrophischen Beziehungsgefligen vermittelnde
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Semiochemikalien innerhalb von Programmen zur biologischen Schadlingsbekampfung
Verwendung finden (Pickett, 1998; Powell, 1998) und somit einen wichtigen Baustein fir den
Einsatz von Niitzlingen innerhalb eines ékologisch orientierten, integrierten Pflanzenschutzes
liefern.

Spezifische Semiochemikalien kénnen durch evolutive Adaption der Parasitoidenweibchen
zur Orientierung innerhalb der Wirtssuche genutzt werden. Demnach sind angeborene
Komponenten verantwortlich flr die Erkennung und Praferenzen gegenlber bestimmten
chemischen Stoffen (Turlings et al., 1993b). Auf Ebene der Individuen tritt auBerdem
assoziatives Lernen beziehungsweise die Erfahrung mit bestimmten Reizen von
Wirtspflanzen und Wirten hinzu, was die Effizienz der Lokalisierung verfligbarer Ressourcen
erheblich steigert (Vet et al., 1991), indem das Vermdgen erweitert wird, aus einer enormen
Vielzahl an in der Umwelt verfigbaren chemischen Signalen die treffenden auszulesen. Das
erlaubt weiterhin eine Anpassung von Praferenzen gegenuber spezifischen Wirtssystemen
an die momentane Angebotssituation. Aufgrund von hochentwickelten Sinnesorganen sind
Parasitoidenweibchen nicht nur in der Lage, &uBerst komplexe Duftbouquets zu
identifizieren, sondern kénnen ebenfalls zwischen sehr ahnlichen Substanzverbindungen
diskriminieren (Turlings et al., 1993).

Sowohl das Vorkommen von potentiellen Wirtspflanzen als auch die Dichte und Verteilung
der Wirte bestimmen wesentlich die Signalverfligbarkeit in einem Gebiet. Allerdings nehmen
zahlreiche andere Faktoren groBen Einfluss auf dieses multiple Geflige. So vermdgen
Witterungsbedingungen wie Regen, Wind oder Tau die Reizerkennung innerhalb der
Wirtssuche und des Parasitierungsverhaltens entscheidend zu beeintrachtigen (Schwérer &
Volkl, 2001), was letztlich auch Auswirkungen auf die Populationsdynamik der Parasitoide
erzeugt (Weisser et al. 1997).

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden verschiedene Einflisse auf das Such-,
Erkennungs- und Parasitierungsverhalten sowie auf die Ressourcennutzung von
Blattlausparasitoiden auf héherer raumlicher Ebene untersucht. Das Fouragieren auf héherer
rdumlicher Ebene beinhaltet nicht nur die Suche auf einer bereits lokalisierten Wirtspflanze,
sondern ebenfalls zwischen Pflanzen eines Bestandes. Uber die eingeschrénkte Suche im
Nahbereich auf befallenen Einzelpflanzen liegt ein weites Netz an Erkenntnissen vor
(Ubersicht bei: Godfray, 1994; Quicke, 1997), wiahrend kaum gesicherte Informationen im
Hinblick auf die Orientierung zwischen einzelnen Pflanzen und auf die Fernerkennung von
geeigneten Wirtspflanzen sowie insbesondere auf die Suche unter Freilandbedingungen
bestehen (Casas, 1989; Jones et al., 1996; Sullivan & V6lkl, 1999; Volkl, 1994; Weisser &
Volkl, 1997). In der vorliegenden Arbeit lieferte ein semi-natlrlicher Ansatz durch
Verwendung eines bezlglich GroBe und Zusammensetzung definierten Pflanzenbestandes
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unter standardisierten auBeren Bedingungen die Grundlage zu einer Simulation von
freilandahnlichen Gegebenheiten. Die Untersuchung des Einflusses der generellen
Anwesenheit und der Dichte der Wirte erfolgte in uniformen, aus einer Art
zusammengesetzten Pflanzenbestdnden, um die Variation der Versuchssituation auf
Faktoren, die von den Wirten selbst ausgehen beziehungsweise von diesen induziert
werden, zu beschranken. Dabei kann ein Einfluss der Wirtsdichte auf den Such- und
Parasitierungserfolg von Parasitoiden auf unterschiedlichen Wirkungsmechanismen
beruhen. Zum einen emittieren stark befallene Wirtspflanzen in Relation zu schwach
befallenen mehr herbivoren-induzierte volatile Inhaltsstoffe, die den Parasitoiden bei der
Wirtslokalisation als Synomone dienen kénnen (Du et al., 1998; Micha & Wyss, 1995).
Sofern Stoffe des Wirtes selbst eine Rolle spielen, stehen bei einem héheren Wirtsangebot
gleichsam vermehrt solche Kairomone zur Verflgung. Andererseits fihrt eine hdhere
Verflgbarkeit an Wirten selbst bei einer auf Zufall basierenden Suche zu gr6Berem Erfolg
(van Roermund & van Lenteren, 1995; van Roermund et al., 1997). Neben der Dichte nimmt
die Verteilung der Wirte in einem bestimmten Areal Einfluss insbesondere auf die
Suchstrategie von Schlupfwespenweibchen, indem sowohl das Zeitbudget fiir die Suche auf
einer Pflanze als auch die gewahlte Distanz zwischen angesteuerten Pflanzen darauf
abgestimmt werden. Erfahrung und jingst zurickliegende Sucherfolgserlebnisse des
Individuums einerseits und evolutive Adaption der Parasitoidenart auf der anderen Seite
bilden die Grundlage fir eine dem betreffenden System angepasste Fouragierstrategie. Dies
berlcksichtigt die momentane Situation wie auch ein regelhaftes Auftreten in bezug auf eine
aggregierte versus gleichmaBgige Verteilung der entsprechenden Wirtsarten im Freiland.

Dem Einfluss der Konstellation des Pflanzenbestandes liegt die potentielle Fahigkeit von
fouragierenden Parasitoiden zur Differenzierung zwischen Wirts- und Nichtwirtspflanzen
zugrunde. Die Relevanz von Pflanzen, insbesondere deren volatilen Inhaltsstoffe, nimmt
innerhalb der Wirtslokalisation eine betrachtliche Dimension ein. Angesichts der
Konfrontation mit einer komplexen Umwelt, welche zum gréBten Teil keine Aussicht auf
Erfolg (= ein Zusammentreffen mit einem Wirt) bietet, macht eine Uberzuféllige Ansteuerung
von geeigneten Pflanzenarten unabdingbar. Die Erflllung dieses Erfordernisses flr die
Reproduktion der Parasitoide kann einerseits auf einer Erkennung von Wirtspflanzen
beruhen. Eine andere Mdglichkeit stellt ein Meideverhalten gegeniber Nichtwirtsarten dar,
das aktive wie passive Komponenten enthalten kann, indem entweder eine Wahrnehmung in
Kombination mit einer gezielten Ablehnung vorliegt oder es handelt sich um ein passives
Meiden durch das Unvermdgen, Nichtwirtspflanzen wahrzunehmen (Agelopoulos, 1999). In
jedem Fall sind sowohl bestimmte Faktoren der Pflanze allein als auch wirts-induzierte
Volatile von hoher Bedeutung fiir die Wirtssuche von Blattlausparasitoiden (Dicke, 1999; Du
et al., 1996; Vet & Dicke, 1992). Zur Untersuchung dieser Wirkmechanismen wurden in der
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vorliegenden Arbeit verschiedene Konstellationen aus Wirts- und Nichtwirtspflanzenarten
beziglich der jeweiligen Parasitoidenart verwendet. Der alleinige Anteil der Pflanze wurde in
Bestanden ohne Anwesenheit von Wirten getestet, wahrend der Einfluss des Pflanze-Wirt-
Komplexes unter Simulation einer gemaB Dichte und Distribution standardisierten
Wirtsverfligbarkeit erhoben wurde. Insgesamt soll dies einen detaillierten Einblick in das
Fouragierverhalten von Parasitoiden auf héherer rdumlicher Ebene gewéhren und hiermit
einen Beitrag zur Spezifizierung von Strategien zur Lokalisation und Utilisation von
Ressourcen zur Reproduktion von Parasitoidenweibchen leisten.

Da die Erfahrung der Parasitoide mit einem spezifischen System und das Erlernen von
Faktoren, die mit dem Wirt assoziiert sind, wesentliche Veradnderungen und damit
verbundene Effizienzsteigerungen in der Wirtssuche hervorruft (Keasar et al., 2001; Vet et
al., 1991), wurden Auswirkungen der Vorerfahrung mit dem versuchseigenen
beziehungsweise  mit  einem  versuchsfremden  Pflanze-Wirt-System  einander
gegenibergestellt.

Bei multitrophischen Interaktionen mit hierarchischem Charakter wirken sich Einflisse auf
jeder beliebigen Stufe auf die anderen Glieder des Systems aus und damit auch auf die
Ausgangsebene selbst zurlick. Die Pflanze als erste trophische Ebene bildet die Grundlage
fir die vielfaltigen Wechselbeziehungen in Wirt-Parasitoid-Systemen. Verénderungen und
Qualitatsmerkmale der Pflanze stellen daher maBgebliche Faktoren nicht nur fir die direkt
betroffene, nachsthéhere Ebene der Herbivoren dar, sondern auch fir samtliche
aufbauenden Abhéangigkeiten dieses komplexen Gefliges. Auf diese Weise ist ebenfalls die
Populationsdynamik der Parasitoide daran gebunden. In diesem Zusammenhang wurde der
Einfluss einer haufigen Erkrankung, dem Befall der Pflanzen mit Echtem Mehltau
(Erysiphe trifolii Greville var. trifoli), auf das Fouragier- und Parasitierverhalten von
Blattlausparasitoiden analysiert. Die Infizierung von Wirtspflanzen mit diesem Pilz kann auf
variable Weise in das System eingreifen, wobei mechanische wie auch physiologische
Effekte vertreten sind, die indirekt Gber die Pflanze selbst oder Uber die Wirte, aber auch
direkt auf der Ebene der Parasitoide ihre Wirkung entfalten kénnen.

Obgleich sich das Hauptaugenmerk der vorliegenden Arbeit auf Aspekte der Wirtssuche und
der Ressourcennutzung von Blattlausparasitoiden richtet, wurde auBerdem eine Detailfrage
der Wirtserkennung betrachtet. Innerhalb der direkten Parasitoid-Wirt-Interaktion sind
bestimmte Stimuli der Wirte flr die Erkennung und die Beurteilung der Eignung zur Eiablage
sowie letztlich fir die Wirtsakzeptanz durch das Parasitoidenweibchen von Bedeutung. Diese
Mechanismen unterstehen dem Einfluss abiotischer Bedingungen (Schwérer & Volkl, 2001),
wie beispielsweise des Regens, indem nasse Blattlduse nicht zur Eiablage herangezogen
werden (Fink & Volkl, 1995). Weiterhin behindert Regen die Dispersion der Parasitoide und
reduziert deren Fouragieraktivitat, was insgesamt zu einer erheblichen Abhangigkeit des
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Reproduktionserfolges der Schlupfwespen von den vorherrschenden klimatischen
Verhaltnissen fihrt. Durch die Simulation verschiedener Witterungsbedingungen wie Regen,
Nebel oder Tau kénnen somit nicht nur Ruickschlisse auf die Mechanismen der
Wirtserkennung gezogen werden, sondern ebenfalls Hinweise flr die Abschatzung des
Eiablageerfolges und infolgedessen wesentliche Aspekte zur Populationsdynamik von
Parasitoiden gegeben werden. Dies tragt weiterhin zu einer Anpassung der unter
Laborbedingungen gewonnenen Erkenntnisse an realitdtsnahe Bedingungen bei und
begegnet der haufigen Gefahr einer Uberschatzung der Lebensreproduktivitdt von
Parasitoidenweibchen durch standardisierte, "gute" Bedingungen, die weder unglnstige
abiotische Faktoren noch Feinde oder Konkurrenten um die selben Ressourcen in die
Betrachtung einbeziehen. Unter diesem Blickwinkel stehen gleichsam die Untersuchungen
zum Mortalitatsrisiko, die neben ihrem Nettoaussagegehalt zudem eine weitere Angleichung
der unter optimalen Bedingungen gewonnenen Ergebnisse an die Realitat ermdglichen.

Die tatsachlich erreichte Fekunditat von Parasitoidenweibchen hangt von vielen Faktoren ab.
Neben einer individuellen Suchstrategie und verschiedenen Aspekten der Populationsebene
von Wirten und Parasitoiden hat die Mortalitdtsrate adulter Weibchen erhebliche
Auswirkungen auf ihre Fitness (Heimpel et al., 1997). Potentielle Quellen der Mortalitat sind
unter anderem unginstige abiotische Bedingungen (DeBach et al., 1955; Fink & VO6lkl, 1995;
Roitberg et al., 1992, 1993), extremer Nahrungsmangel (Heimpel & Collier, 1996; Jervis et
al., 1996) und Predation (Rees & Onsager, 1982; Rosenheim et al., 1995; V6lkl, 1992; V&IkI
& Mackauer, 1993). Spinnennetze stellen fir hymenoptere Parasitoide eines der
wesentlichen Mortalitatsrisiken bei der Suche auf héherer raumlicher Ebene dar (Rosenheim,
1998; Volkl & Kraus, 1996). Einen eigenen Themenkomplex der vorliegenden Arbeit bildete
deshalb die Erfassung des Mortalitétsrisikos fouragierender Schlupfwespen durch
Netzspinnen. Sowohl das spezifische Such- und insbesondere das Flugverhalten als auch
Strategien zur Ressourcenlokalisation kdnnen die Sterberate beeinflussen, indem mit
steigender Effizienz eine Risikoreduktion einhergeht (Weisser et al., 1994). Daneben spielen
GrdBe, Morphologie und weitere Verhaltensmuster, wie beispielsweise Geschwindigkeit der
Bewegungen und Agilitdt der potentiellen Beutetiere, eine Rolle. Wahrend die
Mortalitatsrisiken nach Auffinden einer Ressource verhaltnismaBig gut untersucht sind
(Ubersicht bei: Godfray, 1994; Quicke, 1997), liegen iiber solche Risiken bei der Wirtssuche
von Parasitoiden zwischen Pflanzen eines Bestandes kaum Erkenntnisse vor (Volkl, 1994;
Volkl & Kraus, 1996). Insbesondere sind keine quantitativen Studien verflgbar. Deshalb
zielte die vorliegende Arbeit auf eine quantitative Erfassung der Mortalitdt durch
netzbauende Spinnen von fouragierenden Parasitoiden ab.

Als Ubergeordnete Fragestellung wurde flr alle Hauptkomplexe der vorliegenden Arbeit ein
interspezifischer Vergleich von Parasitoidenarten mit unterschiedlich ausgepragter
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Wirtsspezialisierung angestrebt, um aus dieser Eigenschaft resultierende Differenzen
innerhalb der Strategien zur Wirtsfindung und zur Reproduktion aufzuweisen. In Kombination
mit den Abundanzverhaltnissen der entsprechenden Wirte hangt weiterhin auch die
Ressourcennutzung wesentlich von dem Grad an Spezialisierung ab. In der Regel standen
Priméarparasitoidenarten mit jeweils unterschiedlich groBem Wirtskreis im Vordergrund. Als
hochspezialisierte Art fand Aphidius tanacetarius, als oligophage Art Aphidius absinthii und
als polyphage Art Aphidius ervi Verwendung, um sie einander vergleichend gegenlber zu
stellen. Zur Betrachtung, inwiefern eine artspezifische Suchstrategie das Mortalitatsrisiko
beeinflusst, wurde neben den Primarparasitoiden A. ervi und A. absinthii ebenfalls die
Hyperparasitoidenart Dendrocerus carpenteri einbezogen.

Der Vergleich von Parasitoidenarten mit unterschiedlich groBem Wirtsspektrum umfasste die
drei Hauptfragestellungen der vorliegenden Arbeit. Erstens lag der interspezifische Vergleich
der Untersuchung des  Fouragierverhaltens und  Parasitierungserfolges  von
Blattlausparasitoiden unterschiedlicher Spezialisierung in Abh&angigkeit von der generellen
Wirtsverfugbarkeit und von der Wirtsdichte in einem einheitlichen Bestand aus einer
Wirtspflanzenart zugrunde. Dies tragt zu einer Analyse der Bedeutung von Reizen des
Wirtes beziehungsweise von wirts-induzierten volatilen Pflanzenduftstoffen innerhalb der
Orientierung von Parasitoiden bei.

Im Vergleich verschiedener Parasitoidenarten wurde als zweiter Hauptaspekt das Such- und
Parasitierverhalten in Abhangigkeit von der Zusammensetzung des Bestandes aus Wirts-
und Nichtwirtspflanzenarten betrachtet. Bedeutende Faktoren in der Erkennung von
potentiellen Wirts- als auch von Nichtwirtspflanzen kénnen dadurch beleuchtet werden.
Zudem wird eine Abschéatzung der Suchzeit ohne potentiellen Erfolg zur Eiablage und damit
"verlorener" Lebenszeit der Weibchen mdglich.

Als dritter Bereich des interspezifischen Vergleichs wurde eine quantitative Erfassung des
Mortalitatsrisikos durch Netzspinnen durchgefiihrt. Das Pradationsrisiko durch Spinnen fur
fouragierende Parasitoide auf héherer raumlicher Ebene wurde in Abhangigkeit von der
generellen Wirtsverflgbarkeit, der Konstellation des Pflanzenbestandes und von der
Anordnung der Spinnennetze in Relation zu den Wirtskolonien erfasst.

Insgesamt diente dies dem Zweck, Unterschiede zwischen Generalisten und Spezialisten
hinsichtlich ihrer Strategien zur Lokalisation, Erkennung und Parasitierung von Wirten auf
héherer raumlicher Ebene zu charakterisieren und Muster der Utilisation von Ressourcen zur
Reproduktion von Parasitoidenweibchen aufzudecken sowie den Einblick in die

Populationsdynamik im Feld zu erweitern.
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2.1 Generelle Charakteristika des Systems

Den Untersuchungen dieser Arbeit lag das multitrophische System Pflanze — Phytophage —
Priméarparasitoid — Hyperparasitoid — Predator beziehungsweise Teilausschnitte aus diesem
zugrunde. Die einzelnen trophischen Ebenen sind komplex miteinander verwebt, wobei die
Konsequenzen aus den Interaktionen haufig nicht nur die jeweils anderen Bereiche
betreffen, sondern gleichfalls auf die auslésenden Stufen selbst zurlickwirken.

Die Pflanze stellt die primare trophische Ebene dar und dient den Phytophagen als
Nahrungsgrundlage. Fir Blattlduse ist in dieser Hinsicht insbesondere der zuckerhaltige
Phloemsaft von Bedeutung. Die Rolle der Pflanzen fir die dritte trophische Ebene, in diesem
Fall repréasentiert durch die Primarparasitoide, besteht einerseits in einem Refugium, in
welchem sich Wirte zur Eiablage befinden. Im Folgenden wird deshalb auch von
Wirtspflanze gesprochen, sofern diese bezuglich eines Parasitoiden ein natirlicher Saugort
einer Wirtsblattlausart ist. Dagegen handelt es sich um eine Nichtwirtspflanze, wenn diese
grundsétzlich, das heiBt unabhangig von einer momentanen Verflgbarkeit, keine
Wirtsblattlausart eines betreffenden Parasitoiden beherbergt. Zum anderen bietet die Pflanze
verschiedene Stimuli, welche von Parasitoiden zur Orientierung und Lokalisation eines
Wirtsvorkommens genutzt werden kénnen (Ubersicht bei: Dicke, 1999; Turlings et al., 1993b,
1995; Vet & Dicke, 1992). Visuelle Reize stehen den tagaktiven Schlupfwespen dabei
kontinuierlich zur Verfigung, wahrend olfaktorische Stimuli zum Teil additiv durch
mechanische Beschadigung der Pflanze und/ oder Speichelinjektion von Herbivoren
freigesetzt werden kénnen. Solcherart emittierte volatile Pflanzenduftstoffe werden als
Attraktanzien fir Parasitoide diskutiert (Turlings et al., 1998), weshalb die Anlockung von
Feinden des Feindes als durch die Schéadlinge selbst induzierte Abwehrstrategie von
Pflanzen gilt (Dicke et al., 1990; Karban & Baldwin, 1997; Turlings et al., 1990).

Das Vorkommen von Wirtspflanzen an sich ist essentiell fir die Reproduktion von
Parasitoiden phytophager Wirte, wahrend Haufigkeit und Verteilung erheblichen Einfluss auf
den Parasitierungserfolg nehmen dirften. Ein  Pflanzenbestand ist je nach
Zusammensetzung aus Wirts- und Nichtwirtspflanzen und haufigem beziehungsweise
vereinzeltem sowie aggregiertem versus gleichverteiltem Vorkommen von Wirtspflanzen
jeweils qualitativ unterschiedlich zu beurteilen.

Die sekundare trophische Ebene der phytophagen Blattlduse (Homoptera: Aphididae) dient
den Primérparasitoiden (tertidre trophische Ebene) aus den Familien der Aphidiidae
(Hymenoptera: Ichneumonoidea) und Aphelinidae (Hymenoptera: Chalcidoidea) als Wirte zur
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Eiablage und Larvalentwicklung. Bezlglich der Parasitierung sind als maBgebliche Faktoren
der Wirte unter anderem deren Dichte und Verteilung an Pflanzen sowie deren
Abundanzschwankungen im Jahresverlauf von Bedeutung. Daneben reduziert das
Abwehrverhalten vieler Blattlausspezies, welches mechanischer Art sein kann (Kicken nach
dem Feind, Fallenlassen oder Abwandern von der Pflanze) oder auf chemischen Mitteln
beruht (Abgabe von Siphoniensekret und von Alarmpheromonen als deren fllichtige
Komponente), den Eiablageerfolg von Parasitoiden.

Bei den innerhalb der vorliegenden Arbeit untersuchten Primarparasitoiden handelt es sich
ausschlieBlich um solitédre, koinobionte, endoparasitische Arten aus der Familie der
Aphidiidae, die Blattlause als Wirte zur Larvenentwicklung nutzen. Je Blattlaus wird lediglich
ein Ei abgelegt, vorzugsweise in das zweite oder dritte Larvenstadium des Wirtes (Mackauer,
1986, 1990; Sequeira & Mackauer, 1992; Stary, 1970). Eine chemische Markierung der Wirte
bei der Eiablage dient dazu, Superparasitismus weitgehend zu vermeiden (Mackauer, 1990;
Mackauer et al., 1996). Aus dem in die Leibeshbhle des Wirtes applizierten Ei schlipft nach
zirka drei Tagen das erste Larvenstadium des Parasitoiden, welches sich zunachst von der
Hamolymphe seines Wirtes ernédhrt. Auch die Nahrung des zweiten Larvenstadiums basiert
auf Hamolymphe und Gonaden, so dass die Entwicklung des Wirtes weiterlauft und unter
Umsténden bis zum Adulti erfolgen kann. Ab dem dritten Larvenstadium werden die inneren,
lebenswichtigen Organe des Wirtes verzehrt, in dem schlieBlich verbleibenden
Wirtsintegument findet die Verpuppung statt. Innerhalb dieser sogenannten Blattlausmumie
(Stary, 1970) vollzieht sich die Metamorphose zum adulten Parasitoiden, der zum Schlupf
mit seinen Mandibeln ein Loch in die Mumienhille schneidet. Die adulten Tiere sind
freilebend, nichtparasitisch und ernahren sich vorwiegend von Honigtau und extrafloralem
Nektar. Bei den untersuchten Parasitoiden handelt es sich um Arten mit arrhenotoker und
bisexueller Fortpflanzungsstrategie (Mackauer & VO6lkl, 1993), das heiBt aus befruchteten
Eiern gehen Weibchen, aus unbefruchteten Eiern Mannchen hervor (Gauld & Bolton, 1987;
Godfray & Hardy, 1993).

Die Wirtssuche von Parasitoidenweibchen lauft als hierarchischer Prozess ab (Bell, 1990;
Green & Ayal, 1998; Hassell & Southwood, 1978; Vaélkl, 1994), bei dem zwischen Fern- und
Nahorientierung unterschieden wird. Als erster Schritt muss ein Habitat mit Wirtspflanzen
gefunden und anschlieBend eine geeignete Pflanze angesteuert werden. Letztlich sind die
Wirte selbst zu lokalisieren. Das spezifische Fouragierverhalten zur Lokalisation von Wirten
auf einer Pflanze kann je nach Parasitoidenart variieren. Trifft der Parasitoid auf eine
Blattlaus, erfolgen zundchst Mechanismen zur Erkennung und Beurteilung der Eignung als
Wirt, bevor die betreffende Blattlaus akzeptiert und zur Eiablage herangezogen wird.

Die Breite des Wirtsspekirums ist bei den einzelnen untersuchten Parasitoiden sehr
verschieden ausgepragt und reicht von monophagen bis zu polyphagen Arten.
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Dementsprechend variiert in der Regel die Anzahl an unterschiedlichen Wirtspflanzenarten,
allerdings wird dieser Effekt durch die Wirtsspezialisierung der Blattlause zuséatzlich
modifiziert.

Bei einem tritrophischen Geflige dieser Art handelt es sich allerdings nicht um ein
abgeschlossenes System. Hyperparasitoide als Reprasentanten der quartaren trophischen
Ebene nutzen die Larven der Primarparasitoide als Wirte, indem das Ei bei ektoparasitischen
Formen auf beziehungsweise bei endoparasitischen Hyperparasitoiden in die Wirtslarve
gelegt wird, nachdem sie der in der Blattlausmumie beziehungsweise parasitierten Blattlaus
befindlichen Priméarparasitoidenlarve ein Gift appliziert haben.

Auf néchsthdherer Stufe betreffen Predatoren die Wirts-, Primérparasitoid- und
Hyperparasitoidebene nicht nur direkt in unterschiedlichem AusmaB, vielmehr spielen hier
indirekte Einflisse auf die jeweils anderen Ebenen und damit verbundene
Populationsschwankungen eine bedeutende Rolle. Die von Predatoren ausgehende
Bedrohung flr eine bestimmte Art kann demnach auf verschiedenen Ebenen angreifen.
Mdogliche EinflussgréBen sind nicht nur durch biotische Faktoren vertreten, sondern weiten
sich ebenfalls auf abiotische Bedingungen wie beispielsweise Wettereffekte aus, welche die
einzelnen trophischen Ebenen in unterschiedlicher Weise betreffen.

2.2 Untersuchte Systeme

2.2.1 Untersuchte Systeme mit dem Primarparasitoiden
Aphidius tanacetarius

Bei Aphidius tanacetarius (MACKAUER) handelt es sich um eine hochspezialisierte
Primarparasitoidenart, die als einzigen Wirt die Blattlausart Metopeurum fuscoviride
(STROYAN) zur Eiablage nutzt und somit als monophag zu bezeichnen ist. Dies gilt auch
bezilglich potentiell in Frage kommender Wirtspflanzenarten, da das Vorkommen von
M. fuscoviride auf Tanacetum vulgare (LINNE) beschrankt ist. Der Gemeine Rainfarn
(T. vulgare) gehoért zu den Korbblitengewachsen (Asteraceae) und ist haufig an Wegen,
Dammen, Waldrandern und auf Ruderalflachen zu finden. Zuweilen bildet diese Pflanzenart
lockere Besténde aus. Als Inhaltsstoffe besitzt der Rainfarn &therische Ole und Bitterstoffe.
Alle Blattlausarten, die an dieser Pflanze leben, unterliegen in ihrem Auftreten saisonalen
Schwankungen, wobei das Vorkommen von M. fuscoviride im Jahresverlauf zunimmt und
vermehrt eine weitere sehr haufige Art, Macrosiphoniella absinthii, verdrangt (VOIkI &
Fischer, Weinbrenner, unpubl. Daten). Dies steht in engem Zusammenhang mit der
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Vergesellschaftung von M. fuscoviride mit mutualistischen Ameisen (z. B. Lasius niger).
Wéhrend der Vegetationsperiode ist diese monophage, mondézische Art daher in groBen
Mengen zu finden, wobei sie im Frihjahr bevorzugt am Sténgel saugt, mit wachsender
Verholzung der Pflanze den Ort der Nahrungsaufnahme jedoch auf die Triebspitzen und die
Ausleger der Doldenbliten verlegt.

Sowohl das hohe MaB an Spezialisierung als auch die Abhangigkeit der Wirtsblattlaus von
Ameisenbelauf bedingen die Such- und Parasitierungsstrategie der Schlupfwespenart
A. tanacetarius. Wie nahezu alle Aphidius-Arten zeigt auch dieser Parasitoid ein
ausgepragtes Dispersionsverhalten und nutzt lediglich einen Teil der innerhalb einer
lokalisierten Kolonie zur Verfigung stehenden Wirte zur Eiablage. Die Anwesenheit von
Ameisen beeinflusst die Erfolgsrate von A. tanacetarius negativ (Mackauer & VO6Ikl, 1993,
Schworer, 2002). Diese Parasitoidenart verflgt nicht Gber das Mittel der chemischen Mimikry
und wird daher bei der Interaktion mit einer Ameise stets von dieser attackiert (Volkl 1996).

2.2.2 Untersuchte Systeme mit dem Primarparasitoiden
Aphidius absinthii

Dem oligophagen Priméarparasitoiden Aphidius absinthii (MARSHALL, 1896) stehen mehrere
Wirtsarten zur Verflgung (Stary, 1976). Innerhalb der vorliegenden Arbeit wurde die
Blattlausart Macrosiphoniella absinthii (LINNE) als Wirt ausgewahlt. Hiermit treten als
Wirtspflanzenarten Tanacetum vulgare, Artemisia vulgaris L. (Gemeiner BeifuB) und
Achillea millefolium (Gemeine Schafgarbe) in den Vordergrund. Als Versuchspflanzen
fanden allerdings lediglich die beiden erstgenannten Arten Verwendung. Diese zwei
Pflanzenarten sind an Wegréndern, im Odland, auf Unkrautfluren und Ruderalflaichen sehr
haufig anzutreffen. Da M. absinthii keine mutualistische Vergesellschaftung mit Ameisen
zeigt, nimmt die Verflgbarkeit dieser Wirtsart im saisonalen Verlauf ab und wird am Rainfarn
schlieBlich von der durch Ameisenbelauf geschiitzten Art M. fuscoviride, welche nicht zu den
Wirtsarten von A. absinthii zahlt, weitgehend verdrangt. Am BeifuB l1&sst sich das Phdnomen
der Verdrangung nicht beobachten (Weinbrenner & V4lkl, unpubl.).

2.2.3 Untersuchte Systeme mit dem Primarparasitoiden Aphidius ervi

Der polyphage Primarparasitoid Aphidius ervi (HALIDAY, 1834) verfligt Uber ein relativ
groBes Wirtsspektrum und kann demnach zahlreiche Blattlausspezies potentiell zur Eiablage
nutzen. Da diese auf verschiedenen Pflanzen aus mehreren Familien auftreten (Stary, 1973;
Pennacchio, 1990), ist auch der Wirtspflanzenkreis von A. ervi vergleichsweise vielfaltig. Im
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natdrlichen Interaktionszusammenhang ist die holozyklische, mondézische und polyphage
Blattlausart Acyrthosiphon pisum (HARRIS) einer der Hauptwirte von A. ervi. Diese Wirtsart
besitzt einen weiten Verbreitungskreis auf Pflanzen aus der Familie der Fabaceae (Stary,
1970, 1976). Zu den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Wirtspflanzenarten von
A. pisum zahlen Vicia faba (Ackerbohne), Trifolium pratense L. (Rotklee) und
Trifolium repens L. (WeiBklee).

Unter den Wirtspflanzen von A. pisum befindet sich ein hoher Anteil an fir den Menschen
bedeutsamen Kulturpflanzen. Insbesondere in Monokulturen aus einer Wirtspflanzenart
stellen Blattlause einen Okonomisch relevanten Risikofaktor dar, indem in solchen
einheitlichen Agrarkulturen das explosionsartige Wachstum der Schadlingspopulation
aufgrund einer reichen Nahrungsbasis und ohne raumliche Ausbreitungsbarrieren erfolgen
kann. Als natirlicher Gegenspieler wurde deshalb A. ervi innerhalb der biologischen
Schéadlingsbekdmpfung zur spezifischen Eindammung von A. pisum eingesetzt (Mackauer &
Kambhampati, 1986; Milne, 1986; Stary, 1995). Die beiden untersuchten Kleearten haben
neben ihrer wirtschaftlichen Bedeutung als Futterpflanze oder in der Honigproduktion auch
ein haufiges natlrliches Vorkommen auf Wiesen und an Wegen. Das Spekirum an
moglichen Wirten fir A. ervi umfasst jedoch nicht ausschlieBlich Blattlausarten auf
Fabaceen, sondern beinhaltet ebenfalls verschiedene Spezies auf Graminaceen, wie
beispielsweise Sitobion avenae (FABRICIUS) auf Triticum aestivum (Weizen). S. avenae ist
eine wirtswechselnde Blattlausart, die wahrend der Sommerperiode auf Vertretern der
Familie Graminaceae auftritt. Fir Getreide-Monokulturen (u.a. Weizen) stellt diese Art einen
bedeutenden Schadling dar und wird von A. ervi in hohem AusmaB als Wirtsorganismus
genutzt.

2.2.4 Untersuchte Systeme mit dem Hyperparasitoiden
Dendrocerus carpenteri

Dendrocerus carpenteri (CURTIS) (Hymenoptera: Megaspilidae) ist ein weitverbreiteter
Hyperparasitoid von Blattlausschlupfwespen (Hymenoptera: Braconidae, Aphidiinae). Es
handelt sich um eine ektoparasitische, solitdre und synovigene Art. Wie viele andere
Hyperparasitoiden ist auch D. carpenteri ein Generalist mit einem groBen Wirtsspektrum von
etwa 40 Wirtsarten (Chow & Mackauer, 1999; Gauld & Bolton, 1988; Sullivan, 1987), welche
wahrscheinlich alle zumindest eine oder mehrere 06kologische und physiologische
Eigenschaften gemeinsam haben. Diese Eigenschaften bilden die Grundlage fir die Eignung
als Wirt zur Eiablage. Dennoch ist dadurch die Mdglichkeit, Praferenzen gegeniber
bestimmten Wirten zu zeigen, nicht ausgeschlossen. Bei D. carpenteri sind die Praferenzen
allerdings mehr durch das Entwicklungsstadium als die Art des Wirtes gepréagt. Parasitiert
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werden das letzte Larvenstadium, die Prapuppe und teilweise die Puppe der
Primarparasitoiden. Lediglich Wirte in bereits mumifizierten Blattldusen werden akzeptiert
(Chow & Mackauer, 1999). Vor der Eiablage injiziert das Weibchen mit dem Ovipositor der
Larve ein Gift, durch die Wand der Mumie hindurch (Boccino & Sullivan, 1981; Hdéller et al.,
1994). Aufgrund einer relativ kurzen Lebenserwartung als auch einer geringen Eikapazitat ist
die "life-time fecundity" (Lebens-Reproduktivitat) von D. carpenteri Weibchen mit zirka 75
Eiern vergleichsweise klein (Le Ralec, 1991; Walker & Cameron, 1981). Fouragierverhalten
und Ressourcennutzung dieser haufig vorkommenden Hyperparasitoidenart sind gut
untersucht (z. B.: Chow & Mackauer, 1999; Hoéller et al., 1994; Sullivan & V6élkl, 1999; Volkl
et al., 1995; Walker & Cameron, 1981).

2.2.5 Untersuchte Systeme mit einem Predator

Die Predation durch Raubarthropoden, neben Raubwanzen und Raubfliegen insbesondere
durch Netzspinnen, hat enorme Auswirkungen auf das Mortalitatsrisiko der Parasitoiden bei
ihnrer Suche auf héherer raumlicher Ebene (Rosenheim, 1998). Die charakteristischen
Fangnetze von Spinnen dienen der Erbeutung von Nahrung, wobei im Luftraum befindliche
Netze hauptsachlich auf Fluginsekten abzielen. Somit stellen sie fir die Schlupfwespen,
welche per Flug zwischen verschiedenen Pflanzen wechseln, ein bedeutendes Risiko dar
(VOIkl & Kraus 1996, Weisser & Volkl 1996). Diese Art der Dispersion ist jedoch erforderlich
zur ErschlieBung von Ressourcen bezuglich Nahrung und Eiablagestatten. Auch wenn das
spezifische Flugmuster durchaus Unterschiede in Abhangigkeit von der Parasitoidenart zeigt,
so trifft doch das generelle Kriterium des Pflanzenwechsels per Flug auf alle untersuchten
Schlupfwespenarten  zu  (Aphidius ervi,  Aphidius absinthii,  Aphidius tanacetarius,
Dendrocerus carpenteri). Das Verhalten adulter Parasitoide hat sich unter dem
Selektionsdruck von betreffenden Predatoren evolviert (Rosenheim, 1998) und dirfte sowohl
in Abhéangigkeit der Wirtsspezialisierung als auch des trophischen Levels Unterschiede
aufweisen. Diese koénnen jedoch nicht nur auf differenzierten Verhaltensweisen und
Suchstrategien, sondern ebenfalls auf anatomischen und morphologischen Eigenschaften
der Schlupfwespen beruhen.

Um das Risiko der Mortalitat wahrend der Dispersion besser abschatzen zu kénnen, wurde
in der vorliegenden Arbeit deshalb der Einfluss von netzbauenden Baldachinspinnen
(Araneae: Linyphiidae) auf die Uberlebensrate der vier genannten Parasitoidenarten
untersucht. Die untersuchten Spinnen erreichen im Sommer im natirlichen Lebensraum der
Parasitoide oft hohe Dichten, insbesondere in Hochstaudenbestdnden mit Rainfarn und
BeifuB.
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3.1 Herkunft, Zucht und Haltung des Tier- und Pflanzenmaterials

Das verwendete Tier- und Pflanzenmaterial (Wirtsblattlause, Parasitoiden, Hyperparasitoid
und Wirts- wie Nichtwirtspflanzen) wurde durch eigens zu diesem Zweck aufgebaute
Zuchten bereitgestellt. Die Zucht erfolgte in Klimakammern (20 = 1°C, 50 = 10% relative
Luftfeuchtigkeit, 3000 Lux, 16:8 L:D), wobei Pflanzen vor Blattlausbefall und Blattlause vor
Parasitierung sowie Parasitoide vor Hyperparasitierung durch entsprechende raumliche
Trennung bewahrt wurden. Die Pflanzen wurden entweder aus Saatgut gezogen (V. faba,
T. pratense, T. aestivum, P. pratense) oder im Freiland als junge Pflanze ausgegraben und
im klimatisierten Gewachshausabteil groBgezogen (T. vulgare, A. vulgaris). Adulte Blattlause
wurden im Freiland in der Umgebung von Bayreuth gesammelt und in Zucht gebracht
(Tab.1). Zum Erhalt von unparasitierten Wirten wurden adulte Blattlduse aus
Freilandkolonien auf Pflanzen im Labor transferiert und nach der Produktion von
Nachkommen wieder entfernt. Obwohl eine langfristige Haltung bei M. fuscoviride und bei
M. absinthii aufgrund der Schwierigkeiten bei der Haltung der Wirtspflanze nur bedingt
maoglich ist, konnte dieses Verfahren dennoch bei allen Arten Anwendung finden. Fir
Versuche wurden friihestens die Nachkommen der zweiten Generation wurden verwendet,

um unparasitierte Wirte bei Versuchsbeginn garantieren zu kénnen.

Tab. 1: Systeme auf denen die Zucht der Blattlause und der Parasitoide basierten.

Zuchtsubjekt Wirt-System
. Metopeurum fuscoviride Tanacetum vulgare
Blattlduse
Macrosiphoniella absinthii | Tanacetum vulgare
Acyrthosiphon pisum Vicia faba (+ z. T. Trifolium pratense)
L. Aphidius tanacetarius Tanacetum vulgare +
Primar- Metopeurum fuscoviride
parasitoide
Aphidius absinthii Tanacetum vulgare +
Macrosiphoniella absinthii
Aphidius ervi Vicia faba + Acyrthosiphon pisum
Hyper- Dendrocerus carpenteri Vicia faba +
parasitoid Acyrthosiphon pisum —Mumien mit
Aphidius ervi
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Die Parasitoide wurden innerhalb ihrer Blattlausmumien im Freiland gesammelt und teils zur
Zucht verwendet, teils aber auch sofort in den Experimenten eingesetzt (A. tanacetarius).
Samtliche Parasitoidenzuchten erfolgten innerhalb von Klimakammern in mit Gazegittern
bespannten Holzzuchtkasten. Das erforderliche Pflanzenmaterial wurde regelmaBig
erneuert, die Wirtspopulation gegebenenfalls durch Zugabe von unparasitierten Blattlausen
reguliert. Um das Alter und weitere Faktoren der in den Versuchen eingesetzien
Schlupfwespen standardisieren zu kénnen, wurden Mumien aus der Zucht oder aus dem
Freiland bis zu ihrem Schlupf in Gelatinekapseln separiert (Standardisierung siehe
Abschnitt 3.2).

Die Zucht des Hyperparasitoiden Dendrocerus carpenteri basierte auf dem Wirtssystem
A. pisum— A. ervi, um eine einheitliche GréBe der Testtiere sicherzustellen, da D. carpenteri
in Abhangigkeit von dem Wirt enorme GréBenvariationen aufweist (Mackauer, 1986).

Die verwendeten Predatoren (netzbauende Spinnen aus der Familie Linyphiidae) stellten
bezuglich der Herkunft eine Ausnahme dar, da sie nicht gezlchtet, sondern allesamt im
Freiland gesammelt und direkt in dem Experimentierfeld angesiedelt wurden.

3.2 Generelle Methoden

Die Experimente fanden im Zeitraum Oktober 2000 bis Oktober 2002 statt. Durchfihrungsort
war ein Gewachshausabteil der Universitat Bayreuth, in dem als Versuchsbedingungen eine
Temperatur von 20+ 1°C, eine relative Luftfeuchtigkeit von 60+ 10% und Tageslicht
herrschten.

Die an den Versuchen beteiligten Pflanzen und Tiere wurden standardisiert. Alle
Einzelpflanzen einer Art wurden zu diesem Zweck hinsichtlich ihres Entwicklungsstadiums,
ihrer Gr6Be (= H6he) und Struktur (wie Anzahl der Blatter, Anzahl der Blitentriebe) méglichst
einheitlich gehalten. Es wurden gezielt sowohl unbefallene als auch mit einer
Blattlauskolonie besetzte Pflanzen verwendet. Zur Erzeugung einer infizierten
Versuchspflanze wurden, auf einem entsprechend jingeren Stadium, 4 - 8 Tage vor ihrem
Einsatz 2 - 3 adulte Blattlduse zur Reproduktion gebracht. Die quantitative Standardisierung
der erzeugten Kolonie erfolgte zirka 1 Tag vor dem Experiment, indem die Adulti und
Uberzahlige Individuen entfernt wurden. Sofern nicht anders angegeben waren bei
Versuchsstart somit alle wirtsbesetzten Pflanzen bereits seit mindestens 2 Tagen mit einer
entsprechenden Anzahl an Wirten infiziert, wodurch die potentielle Produktion und Emission
herbivoren-induzierter volatiler Pflanzenduftstoffe ermdéglicht wurde, welche als Kairomone
die Wirtssuche von Parasitoiden beeinflussen kdnnten (Du et al., 1996). In den
Experimenten wurden Blattlause des zweiten bis dritten Larvenstadiums eingesetzt, da diese
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von Parasitoidenweibchen (A. ervi) zur Eiablage praferiert werden (Mackauer, 1986;
Sequeira & Mackauer, 1992). Es fanden ausschlieBlich unparasitierte Wirte Verwendung.
Um einen eventuellen Einfluss der Farbmorphe bei A. pisum zu vermeiden, wurde lediglich
die grine Morphe genutzt. Zur Verifizierung von erfolgreichen Eiablagen wurden die
Blattlduse im Anschluss an das Experiment separat auf einer Wirtspflanze fir 5 -7 Tage
aufbewahrt und anschlieBend seziert. Nach dieser Zeitspanne ist die Entwicklung der
Parasitoidenlarve so weit fortgeschritten, dass ihre ldentifikation unter mikroskopischer
Ansicht eindeutig erfolgen kann. Das Vorhandensein einer Larve zeigt den
Parasitierungserfolg an.

Als Testtiere wurden standardisierte Parasitoidenweibchen verwendet, um préexperimentale
Einflisse zu minimieren (Minkenberg et al., 1992; V6lkl & Mackauer, 1990; Weisser, 1994).
So waren alle eingesetzten Parasitoide 3 - 4 Tage alt, verpaart und hatten - sofern nicht
anders angegeben — Erfahrung fir 36 — 48 Stunden mit dem versuchseigenen Pflanze-Wirt-
System. Indem die Weibchen 24 Stunden vor Versuchsbeginn wieder von den Wirten
getrennt wurden, konnte der Aufbau eines ausreichenden Eidrucks bewirkt werden. Da das
Fouragierverhalten von Parasitoiden in Abh&ngigkeit von ihrem nutritiven Zustand variiert
(Bai & Mackauer, 1990), diente zur Standardisierung des Fitterungszustandes die
kontinuierliche Versorgung mit Honiglésung wahrend der gesamten Zeit vom Schlupf bis
kurz vor dem Versuchseinsatz. Samtliche Testweibchen hatten nur einmalige Verwendung,
wurden einzeln getestet und standen wahrend des gesamten Versuchsdurchlaufs unter
kontinuierlicher Beobachtung. Dabei wurden die Verhaltensparameter "Suchen", "Rasten”,
"Putzen", "Sondieren", "Pflanzenwechsel per Flug", "Pflanzenwechsel per Laufen" und
"Nahrungsaufnahme" sowie mehrere Aspekte der Interaktion mit Wirten ("host-handling")
unterschieden und mit jeweils zugehdriger Dauer sukzessive aufgenommen. Drei
verschiedene Arten von Wirtskontakt konnten ausgemacht werden. Einerseits die rein
physische Berlhrung ohne jegliches Anzeichen eines Ovipositionsversuchs, zum anderen
die sogenannte Attacke (= Eiablageversuch), bei welcher der Ovipositor nach vorne gebogen
und eine Blattlaus zu stechen versucht wird, ohne jedoch ein Ei zu applizieren und
schlieBlich die erfolgreiche Eiablage (= Parasitierung).

Insgesamt gab es in bezug auf den Versuchsraum drei verschiedene Arten von
Experimentdesigns. Erstens Versuche in einem Bestand aus Pflanzen, zweitens auf einer
Einzelpflanze und schlieBlich in der Petrischale. Flr die meisten Versuche der vorliegenden
Studie stellte das Experimentierfeld einen zirka 2m® groBen, aus Einzelpflanzen
zusammengesetzten Bestand dar. Als "uniformer"/ "einheitlicher" Bestand wird ein solcher
bezeichnet, der aus lauter Pflanzen der gleichen Art besteht, wahrend die Kombination
verschiedener Arten (> 2) einen "gemischten"/ "diversen"/ "oligofloralen" Bestand ergibt. Die
Einzelpflanzen eines Bestandes standen zwar dicht nebeneinander angeordnet, besaBen
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jedoch keinen Kontakt untereinander, so dass ein Wechsel zwischen Pflanzen nicht auf
direktem Weg, sondern ausschlieBlich entweder durch einen Flug oder durch Laufen Uber
den Erdboden erfolgen konnte. Durch die Erfassung der Pflanzenwechsel ergibt sich die
Anzahl an besuchten Pflanzen, wobei sowohl zwischen unbefallenen und infizierten
Exemplaren als auch zwischen Wirts- und Nichtwirtsarten differenziert wurde. Bezogen auf
eine bestimmte Parasitoidenart wird im Folgenden zwischen "Wirtspflanzen" und
"Nichtwirtspflanzen" unterschieden. Um eine Wirtspflanzenart handelt es sich, wenn diese
potentiell Wirtsblattlause der betreffenden Schlupfwespe beherbergen kann, unabhéngig von
der momentanen Befallssituation der Pflanze. Auf Nichtwirtspflanzenarten trifft dieses
Kriterium nicht zu, das heiBt auf einer solchen kdnnen generell keine Wirte der betreffenden
Parasitoidenart vorkommen.

In dem Pflanzenbestand wurden die Weibchen auf einer zentral gelegenen, bei genereller
Wirtsverfigbarkeit auf einer befallenen Pflanze entlassen, welche im Folgenden als
"Freilassungspflanze" bezeichnet wird. Der genaue Freilassungsort befand sich am Stangel
1 —2 cm unterhalb des ersten Blattstiels. Das Entlassen des Testweibchens definierte den
Versuchsbeginn. Die Versuchsdauer ergab sich jeweils aus der Aufenthaltszeit des
einzelnen Testparasitoiden in der Experimentierarena. Fur den Pflanzenbestand existierten
zwei Moglichkeiten des Verlassens des Versuchsraums, entweder durch einen vertikalen
Abflug auf eine Pflanze des Umgebungsgriins oder durch einen Abflug in Richtung der
Gewachshausdecke. Bei den Experimenten auf einer Einzelpflanze ist die Versuchsdauer
entsprechend durch die Zeit von der Freilassung bis zum Verlassen der Pflanze durch das
Testtier festgesetzt. Lediglich bei den Versuchen mit einer Petrischale als Versuchsraum
konnte die Dauer des Experiments nicht auf dem Verhalten der Parasitoide basieren, da das
Verlassen des Raums nicht méglich war, und wurde stattdessen auf 15 Minuten festgesetzt.
Dies entspricht bei Aphidius ervi der durchschnittlichen Aufenthaltszeit auf einer Vicia faba-
Pflanze. Zur Simulation méglichst natdrlicher Bedingungen ("semi-natirlich") wurden um den
Versuchsbestand beziehungsweise um die Versuchspflanze weitere Wirtspflanzen gruppiert.
Dieses "Umgebungsgrin" sollte eine unrealistisch lange Arretierung der Parasitoide in dem
Versuchsareal verhindern (vgl. Schwérer & V6lkl 2001). Um eine Orientierung anhand
potentieller wirts-induzierter Synomone grundsatzlich zu ermdéglichen, wurde mit Hilfe eines

Ventilators ein horizontaler, gerichteter und leichter Luftstrom erzeugt.
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3.3 Interspezifischer Vergleich von Parasitoidenarten mit
unterschiedlicher Wirtsspezialisierung: Suchverhalten,
Ressourcennutzung und Mortalitatsrisiko

Zwischen verschiedenen Arten von Blattlausparasitoiden (Priméarparasitoiden) bestehen
teilweise groBe Differenzen bezlglich ihres Wirtsspektrums, das heiBt es steht ihnen eine
unterschiedliche Bandbreite an potentiell nutzbaren Blattlausarten zur Eiablage zur
Verfligung. Hochspezialisierte Arten nutzen lediglich eine einzige Wirtsart und werden
demzufolge als monophag bezeichnet. Demgegeniber kdnnen sogenannte oligophage
einige und polyphage Parasitoide eine Vielzahl von Blattlausarten zur Entwicklung ihrer
Nachkommen verwenden. Mit einem erweiterten Kreis an potentiellen Wirten steigt in der
Regel auch der Variationsreichtum der Wirtspflanzen. Viele polyphage Parasitoidenarten
sind in der Lage, ihre Wirte auf Pflanzen aus den unterschiedlichsten Familien zu finden.
Sowohl die sekundéren Inhaltsstoffe als auch die herbivoren-induzierten Abwehrstoffe dieser
Pflanzen, welche den Parasitoiden als Indizien der Wirtsanwesenheit dienen kénnen (Dicke,
1999; Turlings et al.,, 1993, 1995; Vet & Dicke, 1992), durften hier gleichfalls ein weites
Spektrum aufweisen.

Der Grad an Spezialisierung kénnte erhebliche Auswirkungen auf die Suchstrategie der
Parasitoiden und den auf diesem Verhalten basierenden Sucherfolg nehmen sowie letztlich
auch die Ressourcennutzung wesentlich beeinflussen. Deshalb wurden die Arten
A. tanacetarius (monophag), A. absinthii (oligophag) und A. ervi (polyphag) einander
bezlglich der im Folgenden erlauterten Aspekte gegenibergestellt. Der Einfluss des
Wirtsspektrums der verschiedenen Parasitoidenarten wurde dabei als Ubergeordnete
Fragestellung betrachtet. Eine Ubersicht diesbeziiglich verwendeter Wirtssysteme liefert
Tab. 2.

Tab. 2: Aufstellung der verwendeten Wirtssysteme bezlglich der untersuchten
Primarparasitoidenarten.

Parasitoidenart Wirt Wirtspflanze
Aphidius tanacetarius Metopeurum fuscoviride Tanacetum vulgare
Aphidius absinthii Macrosiphoniella absinthii Tanacetum vulgare,
Artemisia vulgaris
Aphidius ervi Acyrthosiphon pisum Vicia faba, Trifolium pratense
Sitobion avenae Triticum aestivum
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3.4 Versuche zum Fouragierverhalten und zur Ressourcennutzung
von Blattlausparasitoiden

3.4.1 Einfluss der Wirtsdichte

Ein Einfluss der Wirtsdichte auf den Such- und Parasitierungserfolg von Parasitoiden kann
auf unterschiedlichen Wirkungsmechanismen beruhen. Zum einen emittieren stark befallene
Wirtspflanzen in Relation zu schwach befallenen mehr herbivoren-induzierte volatile
Inhaltsstoffe (Du et al., 1998; Micha & Wyss, 1995), die den Parasitoiden bei der
Wirtslokalisation als Synomone dienen kdnnen, andererseits fihrt eine héhere Verfligbarkeit
an Wirten selbst bei einer auf Zufall basierenden Suche zu gr6Berem Erfolg (van Roermund
& van Lenteren, 1995; van Roermund et al., 1997).

Primarparasitoide von Blattlausen kdnnen von der aus ihrer Sicht wirts-induzierten
Produktion volatiler Abwehrsubstanzen der Pflanze profitieren, indem sie diese Stoffe zur
Lokalisation wirtsbesetzter Pflanzen nutzen. Dieser Aspekt der Orientierung von
Schlupfwespen durfte wesentlich in Abhangigkeit von dem Grad an Spezialisierung variieren.
Deshalb wurde zur Betrachtung des Einflusses der Wirtsdichte ein interspezifischer
Vergleich verschiedener Parasitoidenarten angestrebt, um Unterschiede zwischen jeweils
einer mono-, oligo- und polyphagen Parasitoidenart in dieser Hinsicht festzustellen. Mit
zunehmender Variation an nutzbaren Blattlausarten geht in der Regel ebenfalls eine
steigende Zahl verschiedener Wirtspflanzen einher. Grundséatzlich stellt sich hiermit den
Generalisten durch mehrere potentielle Wirtspflanzenarten das Problem eines breiten
Spektrums an Synomonen, wahrend Spezialisten mdglicherweise gezielt auf bestimmte
Pflanzenduftstoffe reagieren kénnten.

Zur Untersuchung der Auswirkungen der Blattlausdichte auf hdherer raumlicher Ebene,
dienten uniforme Bestande aus jeweils einer Wirtspflanzenart als Versuchsarena. Drei
Wirtsdichteklassen wurden simuliert. Im ersten Ansatz waren keine Wirte anwesend. Bei
genereller Wirtsverfligbarkeit waren stets sieben rdumlich gleichméBig verteilte Pflanzen des
Bestandes mit einer Blattlauskolonie besetzt, die Individuenstéarke der Kolonien betrug in der
ersten zirka 10 und in der zweiten Simulationsbedingung zirka 20 Tiere. Insgesamt waren
somit keine oder 70 oder 140 Wirte in dem Bestand vorhanden.

Als einziges Versuchssystem steht far die hochspezialisierte Parasitoidenart
Aphidius tanacetarius lediglich dessen eine Wirtsart Metopeurum fuscoviride auf der
Wirtspflanze Tanacetum vulgare zur Verfigung. Als oligophage Art wurde Aphidius absinthii
mit dem Wit Macrosiphoniella absinthii auf der Wirtspflanze Tanacetum vulgare getestet,
wahrend als polyphage Art Aphidius ervi mit Acyrthosiphon pisum als Wirt auf
Trifolium pratense ausgewahlt wurde.
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Die folgende Tabelle (Tab. 3) gibt eine Ubersicht Uiber die getesteten Systeme zum Einfluss
der Wirtsdichte und die jeweils zugehoérige Anzahl an Versuchswiederholungen.

Die standardisierten Parasitoidenweibchen wurden einzeln getestet, wobei sie bei genereller
Anwesenheit von Blattldusen auf einer wirtsbesetzten, in jedem Fall auf einer zentral im
Versuchsareal gelegenen Pflanze entlassen und wahrend des gesamten Experiments
beobachtet wurden.

Tab. 3: Synopsis der Testsysteme zum interspezifischen Vergleich zwischen A. tanacetarius,
A. absinthii und A. erviin Abhangigkeit von der Wirtsdichte.

Parasitoidenart |Pflanze-Wirt-System Wirtsdichte n

keine Wirte 12
Aphidius Tanacetum vulgare — ~ 10 Wirte auf 7 Pflanzen des 20
tanacetarius Metopeurum fuscoviride Bestandes

~ 20 Wirte auf 7 Pflanzen des 20

Bestandes

keine Wirte 20
Aphidius Tanacetum vulgare — ~ 10 Wirte auf 7 Pflanzen des 20
absinthii Macrosiphoniella absinthii | Bestandes

~ 20 Wirte auf 7 Pflanzen des 20

Bestandes

keine Wirte 15
Aphidius Trifolium pratense — ~ 10 Wirte auf 7 Pflanzen des 16
ervi Acyrthosiphon pisum Bestandes

~ 20 Wirte auf 7 Pflanzen des 15

Bestandes

3.4.2 Einfluss der Wirtsverteilung: Aggregation von Wirtskolonien

Neben der Wirtsdichte als entscheidende EinflussgréBe, ist ebenso deren Verteilung
innerhalb eines Pflanzenbestandes von Bedeutung fir das Fouragierverhalten, den
Sucherfolg und die Ressourcenutilisation von Parasitoidenweibchen. Da lokal verflgbare
Aggregationen von Pflanzen mit je einer Wirtskolonie im Gegensatz zu einzelnen, weitlaufig
verstreut liegenden wirtsbesetzten Pflanzen vielmals charakteristisch fir die natirliche
Situation sind, ursachlich zurlickzuflhren auf die Populationsdynamik der Blattlduse, kdnnte
eine dementsprechende Adaption der Suchstrategien im Laufe der Evolution der
Primarparasitoiden erfolgt sein.
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AuBerdem durfte sich das quantitativ unterschiedliche Angebot emittierter volatiler
Pflanzenduftstoffe als Hinweis und Attraktants fiir die fouragierenden Schlupfwespen
auswirken. Erfolgt eine Orientierung anhand solcher Substanzen, ist eine gerichtete
Bewegung durch die Aggregation von infizierten Pflanzen als erleichtert anzunehmen, indem
die Starke des Reizes durch Kumulation wesentlich erhéht wird (Konzentrationseffekt). Ein
gezieltes und sicheres Lokalisieren von wirtsbesetzten Einzelpflanzen birgt dagegen deutlich
mehr Schwierigkeiten in sich. Beispielsweise eine zu geringe Konzentration oder
Verwirbelungen beziehungsweise windbedingte Versetzungen der Duftspur kénnen in dieser
Hinsicht Probleme bereiten. Weiterhin durften sich Unterschiede im Abstand zwischen den
verfigbaren wirtsbesetzten Pflanzen deutlich auf deren Frequentierung durch die Parasitoide
auswirken (Distanzeffekt) (Wang & Keller, 2003).

Zur Erhebung des Einflusses der Wirtsverteilung wurde ein Vergleich verschiedener
Aggregationsmuster durchgefihrt. Die zugehdrigen Experimente basierten auf dem
tritrophischen System aus dem Primérparasitoiden A. ervi in uniformen V. faba Bestadnden
mit A. pisum als Wirtsart. Zur Behandlung von Detailfragen, fir welche kein interspezifischer
Vergleich durchgefiihrt wurde, fiel die Wahl innerhalb der vorliegenden Arbeit durchgéngig
auf diese Wirt-Parasitoid-Kombination, aufgrund ihrer Eignung als Modellsystem flr
Verhaltensstudien an Blattlausparasitoiden (z. B. Battaglia et al., 2000; Pennacchio et al.,
1999). Sowohl die Struktur des Pflanzenbestandes, aufgebaut aus 36 Pflanztépfen mit
jeweils funf Einzelpflanzen, als auch die GréBe der vierblattrigen Bohnen sowie Saugort und
Altersstruktur der A. pisum Kolonien aus jeweils zirka zehn Individuen variierte nicht.
Verandert wurde lediglich die Platzierung einer in allen Simulationsbedingungen konstanten
Anzahl an kolonietragenden Bohnenpflanzen innerhalb des Versuchsareals (jeweils sieben
Stick). Bei somit stets gleicher Wirtsdichte im Gesamtfeld wurden drei unterschiedliche
Verteilungsmuster erzeugt. Zum einen bildeten alle vorhandenen wirtsbesetzten Pflanzen
eine einzelne groBe Aggregation aus 7 benachbarten V.faba, im Zentrum des
Experimentierraumes positioniert. Diese Verteilungsform der Blattlauskolonien wird im
Folgenden als "Muster 1 x 7" bezeichnet. Eine andere Art der Wirtsverteilung beinhaltete
zwei kleinere lokale Anh&ufungen von infestierten Pflanzen, welche sich aus vier
beziehungsweise drei V. faba zusammensetzten und daher als "Muster 4 + 3" benannt
wurde. Die beiden Aggregationen bildeten dabei etwa die gleiche Distanz zur
Begrenzungslinie des Versuchsareals wie zu dessen Mittelpunkt aus, so dass ihr Abstand
voneinander moglichst groB ausfiel, ohne sich jedoch im AuBenbereich des Bestandes zu
befinden. Eine der V.faba aus der 4er-Gruppe diente in diesem Ansatz als
Freilassungspflanze der Testweibchen. Als Vergleichsbasis wurde ein entsprechender
Versuch mit gleichmaBig in dem Bestand verteilten Wirtskolonien durchgefihrt. Diese
nichtaggregierte Verteilungsform erhielt die Bezeichnung "Muster 7 x 1". Eine zentrumsnah
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gelegene wirtsbesetzte Bohnenpflanze wurde als Ausgangspunkt der Parasitoide gewahlt.
Die Anzahl der Versuchswiederholungen betrug 15 fir jede der drei
Simulationsbedingungen, wobei die einzeln getesteten A. ervi Weibchen wahrend des
gesamten Durchlaufs einer kontinuierlichen Beobachtung unterlagen.

3.4.3 Einfluss der Befallszeit der Wirtspflanzen von den Blattlaus-
kolonien

Die Orientierung anhand volatiler Pflanzenduftstoffe ist ein bedeutsamer Aspekt innerhalb
der Wirtssuche von Blattlausparasitoiden. Erst einige Zeit nach Beginn der Infestation der
Pflanze mit Herbivoren werden solche, der Pflanzenabwehr dienende Substanzen emittiert
(Du et al., 1998), da der Produktionsprozess durch den Schadlingsbefall induziert wird und
einige Zeit bis zur Freisetzung der spezifischen Volatile benétigt. Deshalb wurden in den
Ubrigen Versuchsansatzen stets Pflanzen eingesetzt, die bereits seit 2 - 3 Tagen mit Wirten
besetzt waren. Um jedoch den Einfluss der Befallsdauer der Wirtspflanzen auf den
Fouragier- und Eiablageerfolg zu untersuchen, wurden A. ervi Weibchen in einem Bestand
getestet, in dem sowohl seit 2 Tagen als auch seit 2 Stunden infizierte Pflanzen zur
Verfigung standen. Es handelte sich dabei um reine T. pratense Bestdnde, in dem
7 gleichmaBig verteilte Pflanzen eine A. pisum Kolonie aus zirka 10 Individuen beherbergten.
Die Freilassungspflanze der Wespen und drei weitere der wirtsbesetzten Rotkleepflanzen
wiesen dabei eine praexperimentale Befallszeit von zwei Tagen auf, die drei verbleibenden
Exemplare wurden zwei Stunden vor Versuchsbeginn infiziert. Durch dieses simultane
Angebot bot sich jedem der Testparasitoiden eine direkte Wahl. Die Anzahl an
Versuchsdurchldufen belief sich auf 15 Wiederholungen. Zudem wurde als Vergleich ein
Ansatz herangezogen, der sich lediglich darin unterschied, dass hier die préexperimentale
Infestationsdauer aller sieben wirtsbesetzten Pflanzen zwei Tage betrug. Dieser Versuch
wurde mit 16 Wiederholungen durchgefihrt. Da die jeweils relevanten Vergleichsgrundlagen
in beiden Fallen nicht die gleichen Anzahlen infizierter Pflanzen aufweisen, wurde flr die

statistischen Berechnungen der Ausgleich durch einen normierten Wert geschaffen.

3.4.4 Einfluss des Pflanze-Wirt-Systems und der Vorerfahrung der
Parasitoidenweibchen

Viele Parasitoidenarten sind nicht auf eine Wirtsart beschrénkt, sondern kénnen auf eine
mehr oder weniger groBe Bandbreite an zur Eiablage geeigneten Spezies zurlckgreifen. Je
nach dem Grad an Spezialisierung spricht man von mono-, oligo- und polyphagen

24



3. Methoden

Parasitoiden, wobei diese Skala von reinen Spezialisten mit nur einer Wirtsart bis zu
Generalisten mit einem weiten Spektrum reicht. Fir Generalisten bedeutet dies haufig nicht
nur, viele Blattlausarten zur Parasitierung heranziehen zu kdnnen, sondern sehen sie sich
ebenfalls einer groBen Variation potentiell mdglicher Wirtspflanzenarten gegentibergestellt.
Ob generell geeignete Pflanze-Wirt-Systeme alle in gleichem MaBe verwendet werden oder
Praferenzen zugunsten bestimmter Arten zutage treten, wurde anhand der polyphagen
Schlupfwespenart A. ervi untersucht. Das Fouragierverhalten und der Parasitierungserfolg
wurden far diese Fragestellung in zwei unterschiedlichen Wirtssystemen der Parasitoidenart
erhoben und verglichen. Einerseits bestand die Konstellation aus der Blattlausart A. pisum in
einem Pflanzenbestand aus T. pratense (zirka 20 cm hoch). Andernfalls setzte sich das
Testsystem aus der Wirtsart S. avenae auf T. aestivum Pflanzen (zirka 15 —20 cm hoch)
zusammen. AuBerdem wurde die Abhangigkeit von der Wirtsdichte erfasst, indem fiir jedes
der Pflanze-Wirt-Systeme drei Dichteklassen simuliert wurden. Entweder waren keine Wirte
anwesend oder zirka 10 beziehungsweise zirka 20 Blattlause auf jeweils sieben gleichférmig
verteilten Pflanzen des Bestandes.

Die Bevorzugung einer bestimmten Pflanze-Wirt-Konstellation kann unterschiedliche
Ursachen haben. Eine wichtige Rolle kbénnte dabei die Vorerfahrung der
Parasitoidenweibchen einnehmen. Deshalb wurde ein weiterer Versuch in diese Reihe
eingegliedert. Bisher erhielten alle Testtiere eine dem Versuchssystem entsprechende
Vorerfahrung. Im Gegensatz dazu wurden nun A. ervi Weibchen in der Konstellation
T. aestivum — S. avenae eingesetzt, die praexperimental mit der Vorerfahrung aus V. faba —
A. pisum ausgestattet wurden. Dies wurde ausschlieBlich bei einer Wirtsdichte von
10 Individuen pro Kolonie getestet, als Vergleichsgrundlage diente der entsprechende
Ansatz mit der Vorerfahrung T. aestivum— S. avenae. Die erwlnschte Vorerfahrung
erhielten die Parasitoiden durch Konfrontation mit dem jeweiligen Pflanze-Wirt-System flr 36
bis 48 Stunden, wobei sie allerdings 24 Stunden vor Versuchsbeginn wieder von diesem
getrennt aufbewahrt wurden. Da einige Studien belegen, dass ausschlieBlich die
Konditionierung mit dem kompletten Pflanze-Wirt-System eine Verhaltensanderung
herbeifthrt (Du et al., 1997; Geervliet et al., 1998a; Grasswitz, 1998; Micha & Wyss, 1995),
wurden mehrere wirtsbesetzte Pflanzen als Erfahrungsgrundlage verwendet.

Eine Zusammenschau der diesbeziglichen Testsysteme mit der zugehdérigen Anzahl an
Versuchswiederholungen liefert Tab. 4.

Unabhangig von der versuchsbedingten Vorerfahrung, entstammten allerdings alle
verwendeten A. ervi Weibchen einer auf dem System V. faba — A. pisum basierenden Zucht,
das heiBt sie schlipften aus einer A. pisum Mumie. Indem diese jedoch vor dem Schlupf in
Gelatinekapseln vereinzelt wurden, hatten sie keinen Kontakt mit der Zuchtpflanze.
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Tab. 4: Versuchsreihen zum Vergleich des Such- und Parasitierungsverhaltens von A. ervi
Weibchen in Abhéangigkeit von der Konstellation des Pflanze-Wirt-Systems und der
Wirtsdichte sowie von ihrer Vorerfahrung.

Wirt-Pflanze-System | Vorerfahrung Wirtsdichte n
o o keine Wirte 15
Trifolium pratense + Trifolium pratense + :
Acyrthosiphon pisum | Acyrthosiphon pisum |~ 10 Wirte auf 7 Pflanzen des 16
Bestandes
~ 20 Wirte auf 7 Pflanzen des 15
Bestandes
N _ » _ keine Wirte 16
Triticum aestivum + Triticum aestivum + :
Sitobion avenae Sitobion avenae ~ 10 Wirte auf 7 Pflanzen des 15
Bestandes
~ 20 Wirte auf 7 Pflanzen des 15
Bestandes
Triticum aestivum + Vicia faba + ~10 W|r‘te auf 7 Pﬂanzen des 15
Sitobion avenae Acyrthosiphon pisum | Bestandes

3.4.5 Einfluss der Konstellation des Pflanzenbestandes

Der Lebensraum eines Parasitoiden kann aus vorwiegend einer Wirtspflanzenart bestehen,
sogenannte "uniforme" Lebensrdume wie beispielsweise Agrarmonokulturen (Getreide-/
Klee-/ Bohnenfelder) oder Kiefernwélder, oder aber kann er eine hohe Diversitat aufweisen
("gemischte"/ "oligo-"/ "polyflorale" Lebensrdume; z.B. Brachflachen, Magerwiesen).
Wahrend Parasitoide in uniformen Pflanzenbestanden aus einer Wirtspflanze bei Suchfligen
stets wieder auf einer solchen landen, tritt in gemischten Bestédnden die Schwierigkeit auf,
ebenfalls auf Nichtwirtspflanzen zu treffen. Um die Ressourcennutzung zu optimieren,
muUssten Parasitoide diese mdglichst friihzeitig erkennen und zugunsten von Wirtspflanzen
meiden. Eine solche Erkennung kdnnte entweder bereits vor der Landung auf einer
betreffenden Nichtwirtspflanze erfolgen, wodurch der Besuch génzlich vermieden werden
kann, oder nach der Landung, um die Besuchsdauer zumindest moglichst kurz zu halten. Da
keine Aussicht auf Erfolg besteht, stellt die Wirtssuche auf Nichtwirtspflanzen verlorene
Lebenszeit dar, womit der Vorteil einer schnellen Erkennung potentiell nutzbarer
beziehungsweise ungeeigneter Pflanzen deutlich zutage tritt.
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Tab.5: Ubersicht Uber die Testsysteme zum Einfluss der Konstellation des
Pflanzenbestandes auf das Such- und Parasitierungsverhalten von A. tanacetarius
(monophag), von A. absinthii (oligophag) und von A. ervi (polyphag).

Potentielle Wirtspflanzenarten und Wirtsblattlausarten, bezogen auf die jeweils angegebene
Parasitoidenart, sind unterstrichen.

Art der Konstellation

des Pflanzenbestands Parasitoidenart Wirt-Pflanze-System n
L . A. tanacetarius Metopeurum fuscoviride auf 20
uniform Tanacetum vulgare
aus . . ——
1 Wirtspflanzenart | A. absinthii Macrosiphonielia absinihit auf 20

Tanacetum vulgare

A ervi Acyrthosiphon pisum auf 16
Trifolium pratense
L . A absinthii Macrosiphoniella absinthii auf 20
oligofloral Tanacetum vulgare +
aus Artemisia vulgaris
2 Wirtspflanzenarten P _ Acyrthosiohon pisum auf P
. eri = T
Vicia faba + Trifolium pratense
o . A. tanacetarius Metopeurum fuscoviride auf 20
oligofloral Tanacetum vulgare +
aus Macrosiphoniella absinthii auf
1 Wirts- und Artemisia vulgaris +
2 Nichtwirts- Trifolium pratense
pflanzenarten . . —
A absinthii Macrosiphoniella absinthii auf 20

Tanacetum vulgare +
Acyrthosiphon pisum auf
Trifolium pratense +
Phleum pratense

Acyrthosiphon pisum auf 16
Trifolium pratense +
Macrosiphoniella absinthii auf
Tanacetum vulgare +

Phleum pratense

A. ervi

Innerhalb der Wahrnehmung der Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen kénnen von diesen
produzierte sekundare Inhaltsstoffe und herbivoren-induzierte volatile Pflanzenduftstoffe eine
Rolle spielen. Die direkte Konfrontation beim tatséchlichen Vorfinden von Nichtwirtspflanzen
stellt eine andere Mdglichkeit dar. Unabhangig von der Art und Weise der Erkennung, kann
die Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen Einfluss auf die Fouragierstrategie der Parasitoide
nehmen, wobei hier Unterschiede zwischen Generalisten und Spezialisten als
wahrscheinlich anzunehmen sind. Deshalb wurde ein interspezifischer Vergleich zwischen
Parasitoiden unterschiedlicher Spezialisierung in Abhangigkeit von der Konstellation des
Pflanzenbestandes vorgenommen. Hierbei wurde das Suchverhalten und der
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Parasitierungserfolg von A. ervi als polyphager, A. absinthii als oligophager Parasitoid und
A. tanacetarius als monophager Art jeweils in uniformen und gemischten Lebensrdumen
getestet. Uniforme Versuchsfelder bestanden aus einer auf die entsprechende
Schlupfwespenart bezogene Wirtspflanzenart (siehe Tab. 5). Gemischte Bestande wurden in
zwei Auspragungen gestaltet. Die erste, eine Kombination aus jeweils zwei
Wirtspflanzenarten, wies somit gleichsam ausschlieBlich potentiell geeignete Pflanzen auf,
wahrend sich die andere aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten zusammensetzte.
Da die monophage Art A. tanacetarius nur eine Wirtspflanzenart besitzt, entfallt hier das
Design mit der Konstellation aus zwei Wirtsarten. Zur Untersuchung des Einflusses der
Zusammensetzung des Pflanzenbestandes wurde die Wirtsdichte konstant gehalten, indem
jeweils 7 Wirtspflanzen des Bestandes mit 10 — 15 Blattlausen besetzt und in gleichmaBiger
Verteilung angeordnet waren. Zur Induktion volatiler Pflanzenduftstoffe  der
Nichtwirtspflanzen, waren hiervon ebenfalls sieben Exemplare mit einer Kolonie aus
Nichtwirtsblattlausen (bezogen auf den betreffenden Testparasitoiden) infiziert. Welche
Blattlausarten verwendet wurden und welche Pflanzen infiziert waren gibt Tab. 5 wieder.
AuBerdem sind in Tab. 5 die jeweiligen Testsysteme und die Anzahl der Wiederholungen
aufgefihrt.

Bei der Freilassungspflanze der Testparasitoide handelte es sich innerhalb dieser
Versuchsreihen stets um eine kolonietragende Wirtspflanze (der in Tab. 5 erstgenannten
Art), welche sich etwa im Zentrum des Versuchsareals befand.

3.5 Versuche zum Einfluss von Mehltaubefall der Wirtspflanzen auf
das Fouragierverhalten von A. ervi

Echter Mehltau (Mycobionta: Ascomycetes, Erysiphales) ist eine haufig auftretende
Pilzerkrankung vieler Pflanzenarten. Einerseits bewirkt der Befall mit diesem Pilz eine
deutliche Veranderung der Pflanzenoberflache, aufgrund der Ausbildung eines
Oberflachenmycels. Die groBe Anzahl an Sporen (Konidien) geben der Pflanze ein
mehlbestaubtes Aussehen. Neben diesem mechanischen Effekt beeinflussen physiologische
Faktoren den Zustand der befallenen Pflanze. Der Pilz bildet sogenannte Haustorien
(Saugfortsatze) aus, welche in die Epidermiszellen des Wirtes eindringen und der Pflanze
Né&hrstoffe entnehmen. Dies bedeutet Stress fiir die Pflanze, was zu komplexen Anderungen
in deren Stoffwechsel fuhrt, einschlieBlich der Induktion von chemischen Abwehrstoffen
(Rostas & Hilker, 2002). Mehltau und Herbivoren kénnten indirekt interagieren, indem sie die
Eignungsqualitat ihrer gemeinsamen Wirtspflanze beeinflussen (Rostas & Hilker, 2002).
Sowohl durch die Bildung und Emission volatiler Pflanzenduftstoffe infolge der
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Abwehrreaktion der befallenen Pflanze als durch den Einfluss auf die Herbivoren —
beispielsweise Blattlduse — kann ebenfalls das Fouragierverhalten von Predatoren
beziehungsweise Parasitoiden dieser Pflanzenschadlinge bedingt sein. Dies kommt
zustande, da in der Orientierung von suchenden Blattlausparasitoiden volatile
Pflanzenduftstoffe eine bedeutende Rolle spielen, insbesondere bei groBen und mittleren
Distanzen zum Zielobjekt. Innerhalb der Nahorientierung dienen olfaktorische Stimuli des
Wirtes und visuelle Eindriicke der Wirtsfindung von Parasitoiden. Der Befall mit Mehltau
kann demnach auf variable Weise in das tritrophische System eingreifen. Die Suche der
Schlupfwespe kdnnte mechanisch behindert sein durch die mycel- und konidienbedeckte
Oberflache der Pflanze. Zudem kénnten Schwierigkeiten aus dem Kontakt mit den feinen
Sporen resultieren, wobei insbesondere die Antennen und Mundwerkzeuge
beziehungsweise die Beine und Fligel betroffen sein durften. Probleme innerhalb der
Perzeption einerseits und Behinderungen der Fortbewegung des fouragierenden
Parasitoiden zum anderen kdénnten in Folge der Kontamination mit den Pilzsporen auftreten.
Insgesamt kénnen demnach mehrere Ebenen der Wirtssuche der Parasitoidenweibchen
betroffen sein. Wahrend die Verénderung der Oberflachenstruktur der Pflanze zu einer
Beeinflussung des Fouragierverhaltens auf der Einzelpflanze fihren kann, wirde eine
geanderte Zusammensetzung der emittierten volatilen Pflanzenduftstoffe das Suchverhalten
zwischen verschiedenen Pflanzen betreffen.
Zur Untersuchung des Einflusses von Echtem Mehltau auf das Such- und
Parasitierungsverhalten von Parasitoiden wurde das System A. ervi— A. pisum — T. pratense
herangezogen. Als Experimentierareal diente ein Pflanzenbestand aus gleichstrukturierten,
zirka 20 cm hohen Rotkleepflanzen. Um eine Infektion der Versuchspflanzen mit Mehltau zu
erzeugen, wurden Sporen von Erysiphe trifolii Greville var. trifolii (Mycobionta: Ascomycetes,
Erysiphales) von konidientragenden T. pratense, in der Umgebung von Bayreuth gesammelt,
auf diese transferiert. Eine neue Pilzkolonie mit Sporenbefall entwickelt sich unter
geeigneten Bedingungen innerhalb von sechs Tagen. Es wurden ausschlieBlich Pflanzen mit
einer sichtbaren Infestation eingesetzt.
Das Verhalten der A. ervi Weibchen wurde in drei verschiedenen Befallssituationen des
Mehltaupilzes untersucht:

(h Befall aller Pflanzen des Bestandes.

(1) Kein Befall aller Pflanzen des Bestandes als Kontrollansatz, d.h. nur gesunde

Pflanzen wurden verwendet.
() Befall derjenigen Pflanzen des Bestandes ohne Wirte, d.h. Wirtskolonie tragende
Pflanzen waren gesund.

Um darlber hinaus in diesem Zusammenhang den Einfluss der generellen Verflgbarkeit von
Blattldusen zu testen, wurde in den unterschiedlichen Befallsitutionen sowohl die
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Abwesenheit von Wirten als auch deren Verfligbarkeit simuliert. Im Falle der Anwesenheit
von Wirten waren sieben gleichmaBig verteilte Pflanzen des Bestandes mit einer Kolonie aus
zirka 10 Blattldusen bestickt. Die gesunden Pflanzen des Ansatzes Il beherbergten
entweder durchgehend Wirte oder durchgehend keine Wirte und befanden sich an den
entsprechenden Stellen im Bestand wie die wirtsbesetzten Pflanzen in Ansatz |
beziehungsweise Il. Eine Ubersicht tber die durchgefiihrten Versuchsansétze in bezug auf
den Einfluss einer Mehltauinfektion der Wirtspflanzen auf den Such- und Parasitierungserfolg
von A. erviWeibchen in Abhangigkeit von der Wirtsverfligbarkeit gibt die folgende Tabelle.

Tab. 6: Synopsis der Versuchsansatze zum Einfluss des Befalls der Wirtspflanzen mit
Echtem Mehltau auf das Fouragierverhalten und den Parasitierungserfolg von A. ervi
Weibchen in Abhéngigkeit von der Wirtsverfligbarkeit.

Mehltaubefall Wirtsverfugbarkeit n

0 Befall aller P keine Wirte 17
efall aller Pflanzen .

des Bestandes ~ 10 A. pisum auf 7 Pflanzen des 17
Bestandes

. cein Befall keine Wirte 15

(1 ein Beta ~ 10 A. pisum auf 7 Pflanzen des 16
Bestandes

" Befall von Pflanzen ohne keine Wirte 15

(1) Wirte; Pflanzen mit ~ 10 A. pisum auf 7 Pflanzen des 15
Wirtskolonie gesund Bestandes

3.6 Versuche zur Naherkennung von A. ervi

Nach dem Auffinden einer Wirtspflanze spielen innerhalb der Orientierung von
Schlupfwespenweibchen zur Lokalisation einer Wirtskolonie olfaktorische Stimuli der Wirte
eine entscheidende Rolle (Paul et al., 2002; Singer, 1998; Turlings et al., 1995). Diese haben
neben optischen und taktilen Stimuli gleichfalls Anteil an den Erkennungs-, Beurteilungs- und
Akzeptanzmechanismen, die wahrend der direkten Interaktion mit einem Wirt ablaufen.
AuBerdem unterstehen diese Mechanismen dem Einfluss abiotischer Faktoren (Fink & VOIKl,
1995; Schworer & VOlkl, 2001). Regen behindert einerseits die Dispersion von Parasitoiden
und reduziert ihre Fouragieraktivitdt, zum anderen ist die Erkennung beziehungsweise die
Akzeptanz von nassen Blattlausen gemindert. Je mehr Regen ein Parasitoidenweibchen
erlebt, desto geringer dirfte dessen "life-time-reproductivity" ausfallen. Fink & V&lkl (1995)
wiesen nach, dass Aphidius rosae auch im Anschluss an Regen die nassen Wirte nicht zur
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Eiablage heranzieht. Inwiefern die erfolgreiche Parasitierung bei A. ervi von Regen
beziehungsweise einer wasserbenetzten Wirtskutikula abhangt, wurde im Rahmen dieses
Kapitels untersucht (vgl. auch Weinbrenner & Voélkl, 2002). Um sowohl Aufschllsse Uber
diese Abhangigkeit als auch tber die Wirtserkennung von Blattlausparasitoiden zu erhalten,
wurden verschiedene Versuchsdesigns mit in Wasser gewaschenen Blattldusen entworfen.

Zunachst wurden in diesem Zusammenhang das Fouragierverhalten und die
Wirtserkennungsmechanismen der A. ervi Weibchen unter seminatdrlichen Bedingungen auf
Einzelpflanzen getestet. Detaillierte Betrachtungen wurden in Versuchen in der Petrischale —

einem weitaus artifizielleren System — vorgenommen.

3.6.1 Versuche auf der Pflanze: Einfluss des abiotischen Faktors Regen
unter seminaturlichen Bedingungen

Zur Erhebung des Einflusses nasser Blattlduse auf das Fouragierverhalten und das "host-
handling" von A. ervi Weibchen dienten einzelne, zirka 25 cm hohe V. faba Pflanzen mit zwei
Blattpaaren als Versuchsraum. Auf dem oberen Blattpaar befand sich eine A. pisum Kolonie
aus zirka 10 Individuen des zweiten beziehungsweise dritten Larvenstadiums. Um eine
seminaturliche Situation wie in einem Pflanzenbestand zu erschaffen, wurden um die
Versuchspflanze sechs weitere getopfte Bohnenpflanzen angeordnet, die allerdings keine
Wirte beherbergten. Die A. ervi Weibchen wurden unterhalb des unteren Blattpaares am
Stangel der Versuchspflanze entlassen und kontinuierlich beobachtet bis sie die Pflanze
verlassen haben. Die Dauer des Experiments war auf diese Weise durch die Fouragierzeit
auf der Testpflanze festgelegt. Neben der gesamten Aufenthaltszeit wurden als Parameter
die Zeit bis zum ersten Wirtskontakt, die Anzahl an Eiablageversuchen (= Attacken) und an
rein physischen Kontakten mit einem Wirt erhoben, mit jeweiliger Zeitangabe. Die Anzahl an
erfolgreichen Eiablagen wurde durch Sektion der Blattlause nachgewiesen.

Um den Einfluss von Regen beziehungsweise anderen abiotischen Faktoren wie Nebel oder
Tau, welche die gleichen Konsequenzen nach sich ziehen, auf das Such- und
Parasitierungsverhalten von Parasitoiden zu untersuchen, wurden vier verschiedene
Versuchsdesigns an Einzelpflanzen entwickelt. Zwei verschiedene Methoden dienten zur
Erzeugung nasser Wirte.

)] Die zehn A. pisum wurden von der Versuchspflanze genommen und sorgféaltig,
aber vorsichtig innerhalb einer Petrischale in Wasser gewaschen. Hierzu wurden
sie mit einer Pinzette mindestens zwei Minuten lang durch und teilweise unter das
Wasser gezogen, so dass sie von allen Seiten nass waren. AnschlieBend wurden
die solchermaBen "gebadeten" Blattlause zurick auf die unbehandelte V. faba
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transferiert, ibrige Wassertropfen wurden mit Zellstoff abgesaugt. Ubertragt man
diese simulierte Bedingung auf das Freiland, so kdnnte sie der Situation im
Anschluss an einen starken Landregen entsprechen, bei der die Blattlause von
Tropfen Uberlaufen werden, jedoch keine Tropfen auf der Pflanze zuriickbleiben,
da diese sich sammeln und abflieBen (n = 20).

Die gesamte Versuchspflanze wurde mitsamt der A. pisum Kolonie mit feinen
Wassertropfchen bespriht, so dass bei Versuchsbeginn einerseits die Blattlause
nass waren, andererseits sich kleine Wassertropfen auf der Pflanze befanden.
Sofern sich Blattlduse dabei als Reaktion auf die Beregnung von der Pflanze
fallen lieBen, wurden sie an ihren urspringlichen Saugort zurtickgesetzt. Solche
Bedingungen sind in der Natur beispielsweise bei leichtem Sprihregen, aber
auch bei Nebel oder Tau anzutreffen (n = 15).

Als Kontrollansatz wurden bei ansonsten gleichen Bedingungen ebenfalls
unbehandelte A. pisum auf einer trockenen V. faba dargeboten (n = 21).

Um das Verhalten von A.ervi in Abwesenheit von Wirten als weitere
Vergleichsbasis zu erhalten, wurden die Schlupfwespen auch auf unbehandelten
Pflanzen ohne Wirte getestet (n = 15)

Um die unter halbnatirlichen Bedingungen gewonnenen Ergebnisse zu spezifizieren,

wurden Detailaspekte der Wirtserkennung in Petrischalenversuchen betrachtet.

3.6.2 Versuche in der Petrischale: Spezifizierung des Einflusses einer

nassen Wirtskutikula

Zur néheren Untersuchung des Effekts einer nassen Blattlauskutikula auf die Erkennung und

Bewertung der Wirte durch die Parasitoidenweibchen und in Folge dessen auf die Eignung

und Nutzung zur Eiablage dienten drei verschiedene Experimentdesigns, welche alle eine

Petrischale (& 9 cm) als Versuchsraum verwendeten.

(1)

In einem ersten Ansatz standen zehn gewaschene (Behandlung siehe 3.6.1 = )
A. pisum zur Verflgung. Hierzu wurden Blattlduse des zweiten und dritten
Larvenstadiums eine Stunde vor Versuchsbeginn von ihrer Wirtspflanze
genommen, aber erst kurz vor ihrem Versuchseinsatz der Wasserbehandlung
ausgesetzt und gleichmaBig in der Petrischale verteilt. Im direkten Anschluss
daran erfolgte der Versuchsbeginn (n = 21). Um zu testen, ob und gegebenenfalls
nach welcher Zeit gewaschene Blattlduse von den Parasitoiden wieder als Wirte
erkannt und akzeptiert werden, diente prinzipiell das gleiche Verfahren, jedoch
wurden die A. pisum nach der Behandlung erst fir bestimmte Zeitintervalle in der
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(1l

Petrischale belassen bevor der Versuch gestartet wurde. Diese
"Trocknungsphasen" betrugen 15/ 30/ 45 Minuten. FUr jedes dieser drei
Zeitintervalle wurden 15 Versuchswiederholungen vorgenommen.

Als Kontrollansatze wurden die gleichen Versuche mit unbehandelten, d.h.
trockenen  A. pisum  durchgefihrt (im direkten Anschluss an die
Wasserbehandlung eingesetzt: n=23; 45 Minuten nach der Behandlung
eingesetzt: n = 15).

Das zweite Design war als Wahlversuch angelegt, bei dem den
Parasitoidenweibchen simultan funf gewaschene und funf unbehandelte A. pisum
angeboten wurden. Auf diese Weise konnte jedes der Testindividuen zwischen
nassen und trockenen Blattldusen zur Eiablage wéahlen. Dies diente zusétzlich der
Standardisierung der Testtiere dazu, die potentielle Variabilitdt und
unterschiedliche Motivation der einzelnen Parasitoidenweibchen auszuschlieBen,
indem jedes der Versuchstiere Praferenzen zeigen kann. Um sowohl wahrend
des Experiments als auch zur separaten Weiterzucht die Wirte mit
unterschiedlicher Behandlungsart auseinander halten zu kdénnen, wurden
Blattlause des zweiten beziehungsweise des dritten Larvenstadiums jeweils einer
der beiden Behandlungen zugewiesen. Diese Zuteilung erfolgte abwechselnd, um
einen eventuellen Einfluss der WirtsgréBe zu vermeiden, obwohl in Vorversuchen
kein Unterschied im Parasitierungsverhalten von A. ervi Weibchen zwischen
diesen beiden Larvenstadien festgestellt werden konnte. Der Wahlversuch wurde
mit 20 Versuchswiederholungen durchgefihrt.

Das Phanomen, dass gewaschene A. pisum zundchst nicht erkannt
beziehungsweise nicht zur Eiablage herangezogen, nach einer bestimmten Zeit
jedoch wieder parasitiert werden, fihrte zu einem weiteren Versuch, um mégliche
Ursachen zu beleuchten. Zur Evaluierung, ob das Ignorieren nasser Wirte an
chemischen Substanzen liegt, die bei intensivem Kontakt mit Wasser
abgewaschen oder in entscheidender Weise verandert, nach einiger Zeit jedoch
von der Blattlaus nachsynthetisiert werden, wurden A. ervi Weibchen mit toten
Blattlausen konfrontiert. Zu diesem Zweck wurden A. pisum des dritten
Larvenstadiums innerhalb von Eppendorf-Kapseln durch 10-mindtiges Eintauchen
in  Flussigstickstoff getétet und anschlieBend finf Minuten lang bei
Zimmertemperatur in einer Petrischale aufgetaut. Jeweils zehn solchermaBen
vorbehandelte Wirte wurden in den folgenden Versuchen eingesetzt. Die
Blattlduse wurden entweder nach dem Auftauen gewaschen (siehe 3.6.1 2> )
oder ansonsten unbehandelt verwendet. Diesbezlglich erfolgten vier
verschiedene Behandlungen der Wirte: (a) tote, trockene A. pisum, die direkt
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(weitere finf Minuten) nach dem Auftauen den Parasitoidenweibchen angeboten
wurden (n=15), (b) tote, trockene A. pisum, welche eine Stunde nach dem
Auftauen eingesetzt wurden (n = 15), (c) tote, gewaschene A pisum, finf Minuten
nach der Wasserbehandlung verwendet (n=15) und (d) tote, gewaschene
A. pisum, eine Stunde nach der Wasserbehandlung verwendet (n = 15). Da tote
Tiere nicht in der Lage sind, Stoffe zu synthetisieren, dirften die gewaschenen
Wirte hier auch nach einer Stunde nicht parasitiert werden, falls bestimmte
abwaschbare/ wasserldsliche und nachproduzierbare Substanzen verantwortlich
fir die Wirtserkennung sind.
In die Petrischale wurde bei allen Behandlungsarten jeweils ein einzelnes A. ervi Weibchen
entlassen und kontinuierlich beobachtet. Das VersuchsgefaB blieb wahrenddessen
verschlossen, so dass es kein "natlrliches" Ende des Experiments durch Aufgabe des
Terrains durch die Schlupfwespe gab. Die Versuchsdauer war deshalb auf 15 Minuten
festgesetzt. Als Verhaltensparameter der Testweibchen wurden die Zeit bis zum ersten
Wirtskontakt, die Anzahl an Attacken und an physischen Kontakten sowie deren zeitliche
Einordnung erfasst. In den Experimenten mit lebenden A. pisum wurden erfolgreiche
Eiablagen durch spateres Sezieren der Blattlduse identifiziert, wahrend dies bei Versuch (llI)
mit toten Wirten nicht moglich war. In diesem Fall wurden tatsachliche Eiablagen durch
direkte Beobachtung identifiziert. Von einem erfolglosen Versuch kann eine Eiablage durch
ein ruckartiges Zurlickziehen des Ovipositors nach 1- bis 2-seklndiger Insertion des
Blattlausleibes unterschieden werden (VOIkl, 1994; Vélkl & Mackauer, 2000).

3.7 Versuche zum Mortalitétsrisiko durch Netzspinnen

Spinnennetze stellen flr hymenoptere Parasitoide eines der wesentlichen Mortalitatsrisiken
bei der Suche nach Wirten in einem Pflanzenbestand dar (V6lkl & Kraus, 1996; Rosenheim,
1998). Im Rahmen dieser Studie wurde eine quantitative Erfassung dieses Risikos in
Abhéngigkeit von der Wirtsdichte, der Konstellation des Pflanzenbestandes und der
Anordnung der Spinnennetze angestrebt. Als {bergeordnete Fragestellung wurde ein
Vergleich der Parasitoidenarten A. ervi, A. absinthii und D. carpenteri durchgeflhrt.

Zu diesem Zweck wurden die Schlupfwespen in zirka 2 m® groBe Besténde aus Pflanzen
gleicher H6he wund Struktur eingesetzt, welche jeweils vier gleichméaBig verteilte
Spinnennetze enthielten. Durch Freilassen von mehreren, in der freien Natur gesammelten
kleinen Radnetzspinnen wurde diese Dichte und Verteilung erreicht. Uberzéhlige Netze
wurden mit den zugehdrigen Spinnen vor dem Versuch entfernt. Zur Festsetzung der
simulierten Spinnennetzdichte (1 —2 Netze pro Quadratmeter) wurde diese vorab an
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mehreren Orten in der Umgebung der Universitat Bayreuth erhoben. Sofern die Pflanzenart
aufgrund mangelnder Stabilitat bei Wind Probleme beim Netzbau bereitete und demzufolge
von den Spinnen in nur geringem MaBe angenommen wurde, dienten diinne Holzstéckchen
als strukturelle Bauhilfen. Dies ermdglichte zudem eine deutlich bessere Steuerung der
Ortswahl der Spinnen zu ihrer Ansiedlung, um eine gleichférmige Verteilung der Netze in

dem Pflanzenbestand hervorzurufen.

3.7.1 Das Mortalitatsrisiko von Parasitoiden: Einfluss der Wirts-
verflugbarkeit

Die generelle Anwesenheit von Wirten kdénnte sich durch Anderungen der
Gesamtaufenthaltszeit in einem Pflanzenareal oder verschiedener anderer Parameter im
Fouragierverhalten der Blattlausparasitoide auf deren Mortalitatsrisiko auswirken.
Insbesondere die dadurch bedingte unterschiedliche Frequentierung von Pflanzen durch
Suchfliige zwischen einzelnen Pflanzen dirfte von entscheidender Bedeutung sein. Der
Einfluss der Verflgbarkeit von Wirten wurde fir die Primarparasitoidenart A. ervi sowohl in
uniformen Bestanden aus der Wirtsart T. pratense als auch in einer oligofloralen
Zusammensetzung aus T. pratense und den Nichtwirtsarten T. vulgare und P. pratense
getestet. Hierbei wurden in beiden Bestandstypen jeweils entweder keine Wirte angeboten
oder eine Wirtsdichte von zirka zehn A.pisum auf sieben gleichmaBig verteilten
Rotkleepflanzen des Versuchsfeldes simuliert.

Tab. 7: Methodische Versuchsanséatze zum Mortalitatsrisiko von A. ervi durch Netzspinnen in
Abhéangigkeit von der Konstellation des Pflanzenbestandes und von der Wirtsverfugbarkeit.

Pflanzenbestandstypus Wirtsverfiigbarkeit n

keine Wirte 40

uniform

aus T. pratense 7 Rotkleepflanzen mit je ~10 A. pisum, 40

gleichmaBig im Pflanzenbestand verteilt

oligofloral keine Wirte 40
aus T. pratense, T. vulgare, |7 Rotkleepflanzen mit je ~10 A. pisum, 40
P. pratense gleichméBig im Pflanzenbestand verteilt

Standardisierte A. ervi Weibchen wurden einzeln auf einer zentral positionierten,
wirtsbesetzten Pflanze in den Versuch entlassen und standen wahrend des gesamten
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Durchlaufs unter kontinuierlicher Beobachtung. Das Versuchende war entweder durch das
Verlassen des Versuchsgebietes beziehungsweise durch das Sterben in einem der vier
Spinnennetze charakterisiert. AuBer den einzelnen Verhaltensparametern wurden jeweils Art
und Anzahl der Pflanzenwechsel und die Art des Versuchsendes im zeitlichen Verlauf
erfasst. Pro Versuchsansatz wurden 40 Wiederholungen durchgeflhrt.

Im Hinblick auf die anderen untersuchten Arten A. absinthii und D. carpenteri erfolgte die
Erhebung dieses Faktors lediglich ohne direkte Verhaltensbeobachtung der einzelnen
Testtiere (siehe Abschnitt 3.7.4). Tab. 7 gibt eine Ubersicht (iber die Experimente zu den
verschiedenen Einflissen des Mortalitétsrisikos mit den jeweiligen Anzahlen der
Wiederholungen.

3.7.2 Das Mortalitatsrisiko von Parasitoiden: Einfluss der Konstellation
des Pflanzenbestandes

Aufgrund  von  Praferenzen gegenlber bestimmten Pflanzenarten und eine
dementsprechende  Verhaltensausrichtung und  Suchstrategie der  Parasitoiden
beziehungsweise durch die Auswirkungen der Verflgbarkeit volatiler Pflanzenduftstoffe von
Wirt-/ Nichtwirtspflanzen, kann ein Einfluss auf die Sterberate der Parasitoide durch
Netzspinnen entstehen. Zur Untersuchung von Effekten der Pflanzenart wurden A. ervi
Weibchen zwei verschiedenen Konstellationen des Pflanzenbestandes ausgesetzt, jeweils
mit beziehungsweise ohne die Anwesenheit von Wirten (siehe Abschnitt 3.4.5). Die erste
Zusammensetzung beinhaltete dabei ausschlieBlich potentielle Wirtspflanzen der Art
T. pratense und wird daher als uniformer Bestand bezeichnet. Die zweite
Versuchsanordnung bestand aus einer Pflanzenkombination aus T. pratense als Wirtsart und
aus T. vulgare und P. pratense als Nichtwirtsarten. Fir jede dieser Testsituationen wurden
40 Wiederholungen vorgenommen. Die Versuchsansatze mit der jeweiligen Anzahl
durchgefihrter Wiederholungen sind in Tab. 7 zusammengestellt.

3.7.3 Das Mortalitatsrisiko von Parasitoiden: Einfluss der Spinnennetz-
anordnung

Im Gegensatz zu den gleichmaBig, jedoch ansonsten zuféllig angeordneten Spinnennetze,
wurde fur sie in diesem Ansatz jeweils die Position direkt hinter einer Blattlauskolonie
gewahlt, bei ebenfalls gleichférmiger Verteilung in dem Versuchsgebiet. Dies diente der
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Untersuchung, ob in Abhangigkeit von der Attraktivitat der Wirtskolonien, sich die Fangrate
der Spinnen bei einer solchen "tlickischen" Anordnung erhéht zeigt. Dieser Einfluss wurde
fir A. ervi Weibchen wiederum sowohl in uniformen als auch in gemischten Bestanden
erhoben. Abgesehen von der Anordnung der Spinnennetze herrschten die gleichen
Simulationsbedingungen wie in den beiden zuvor beschriebenen Versuchen (siehe
Abschnitt 3.7.1 und 3.7.2). In beiden Bestandstypen wurden zur Erfassung der Abhangigkeit
von der Spinnennetzanordnung jeweils 40 Versuchswiederholungen gestartet. In dieser
Hinsicht relevante Versuchsanordnungen sind in Tab. 8 dargestellt.

Tab. 8: Methodische Versuchsanséatze zum Mortalitatsrisiko von A. ervi durch Netzspinnen in
Abhé&ngigkeit von der Anordnung der Spinnennetze in dem Pflanzenbestand.
Wirtspflanzenarten von A. ervi sind durch Unterstreichen kenntlich gemacht.

Pflanzen- Wirts- Spinnennetz- n
bestandstypus Verfligbarkeit anordnung
. gleichmaBige, zuféllige 40
uniform Verteilung
aus Lm 7 Rotk|eepf|anzen mit "tlckische" Anlordnung,hinter 40
je ~ 10 A. pisum, Blattlauskolonie
: gleichmaBig im . = -
oligofloral Pflanzenbestand verteilt glelch_maBlge, zufallige 40
Verteilung
aus T. pratense,
T. vulgare, "tuckische" Anordnung, hinter 40
Phleum pratense Blattlauskolonie

3.7.4 Das Mortalitatsrisiko von Parasitoiden: Interspezifischer Vergleich

Far alle untersuchten EinflussgréBen des Mortalitatsrisikos durch Netzspinnen wurde ein
interspezifischer Vergleich zwischen den Primarparasitoidenarten A. ervi und A. absinthii
sowie der Hyperparasitoidenart D. carpenteri durchgeflihrt. Dies zielte einerseits auf die
Bestimmung der Anfélligkeit der einzelnen Arten ab, den Spinnen ins Netz zu gehen, um die
diesbezlgliche Abhangigkeit von der Wirtsspezialisierung der Parasitoide zu erheben. Zu
diesem Zweck wurden die polyphage Art A. ervi mit einem sehr breiten Spekirum an
potentiellen Wirtsarten und die oligophage Art A. absinthii mit nur wenigen zur Eiablage
geeigneten Wirtsarten herangezogen. Somit sollen Differenzen zwischen Generalisten und
Spezialisten aufgezeigt werden. Auf der anderen Seite kdnnten sich Unterschiede in der
Suchstrategie von Arten verschiedener trophischer Ebenen auf diesen Faktor auswirken.
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Deshalb wurde der Vergleich auf die Hyperparasitoidenart D. carpenteri ausgeweitet, die den
beiden Priméarparasitoidenarten A. ervi und A. absinthii gegenlbergestellt wurde.

Dieser interspezifische Vergleich wurde ebenfalls sowohl in Abhangigkeit von der
Konstellation des Pflanzenbestandes als auch von der Verflgbarkeit von Wirten in dem
Versuchsfeld getestet. Alle drei Parasitoidenarten wurden dazu in uniformen Bestanden aus
einer Wirtspflanzenart und andererseits oligofloralen Kombinationen aus sowohl Wirts- als
auch Nichtwirtspflanzen ausgesetzt. Die einheitliche Form bestand fir A. ervi und flr
D. carpenteri aus Rotkleepflanzen, fur A. absinthii aus Rainfarnpflanzen. Als diverse
Pflanzenzusammenstellung wurde fur alle untersuchten Schlupfwespenarten die gleiche
Konstellation aus Rotklee, Rainfarn und Lieschgras verwendet.

Tab. 9: Methodische Ansédtze zur Erfassung des Mortalitatsrisikos durch Netzspinnen
verschiedener  Parasitoidenarten in  Abhangigkeit von der Konstellation des
Pflanzenbestandes und der Verflgbarkeit von Wirten.

Wirtspflanzenarten bezlglich der jeweiligen Parasitoidenart sind durch Unterstreichen kenntlich
gemacht.

Parasitoidenart |Pflanzenbestandstypus Wirtsverfigbarkeit n
uniform ohne Wirte 40
aus T. pratense 7 Pflanzen mit je ~ 10 A. pisum 40
A. ervi
oligofloral ohne Wirte 40
aus T. pratense, T. vulgare, | 7 Rotkleepflanzen mit 40
P. pratense . .
je ~10 A. pisum
uniform ohne Wirte 40
aus 1. vulgare 7 Pflanzen mit je ~ 10 M. absinthii 40
A. absinthii
oligofloral ohne Wirte 40
'%US T.tpratense, 1. vulgare, |7 Rainfarnsprosse mit 40
- praiense ie ~ 10 M. absinthii
uniform ohne Wirte 40
aus 1. pratense 7 Pflanzen mit je ~ 10 Mumien von | 40
D. carpenteri A. pisum mit einer A. erviLarve
oligofloral ohne Wirte 40

aus 1. pratense, T. vulgare,

7 Pflanzen mit je ~ 10 Mumien von 40
P. pratense

A. pisum mit einer A. erviLarve
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Jeder der Bestandstypen wurde einerseits unter Abwesenheit von Wirten als Basis
herangezogen, um den reinen Einfluss der Pflanzen in den Vordergrund zu riicken.
Andererseits wurde jeweils eine Wirtsdichte von zirka zehn Blattldusen pro Kolonie auf
sieben Pflanzen des Experimentierfeldes simuliert, da die Emission charakteristischer
Pflanzenduftstoffe erst durch die Herbivoren-Induktion zustande kommt. Als Wirtsarten
dienten A. pisum fir A. ervi Weibchen und M. absinthii flr A. absinthii sowie von A. ervi
parasitierte und mumifizierte A. pisum fir die hyperparasitoidischen D. carpenteri. Ein
Vergleich zwischen den entsprechenden Ansatzen mit beziehungsweise ohne
Wirtsverfugbarkeit kann Aufschluss Uber die Rolle der Wirte sowie wirtsinduzierter volatiler
Pflanzenduftstoffe geben. Die zugehdrigen experimentellen Anordnungen und die jeweilige
Anzahl der Versuchswiederholungen sind in Tab. 9 zusammengestellt.

Um im Hinblick auf die die statistische Analyse eine hdhere Anzahl an getesteten
Parasitoidenweibchen zu erhalten, basierte dieser Versuch nicht auf einer kontinuierlichen
Beobachtung von Einzeltieren. Stattdessen wurden pro Art und Ansatz 4x je 10
standardisierte Schlupfwespen in der Mitte des Pflanzenareals freigelassen. Die Kontrolle
der Spinnennetze erfolgte alle zehn Minuten. Dieser Zeitabschnitt gewahrleiste eine sichere
Feststellung von gefangenen Wespen. Aufgrund der innerhalb anderer Versuche ermittelten
Aufenthaltszeiten  der  Parasitoiden in  dem  Versuchsgebiet, wurde eine
Gesamtkontrollspanne der Netze von drei Stunden festgesetzt. Erfasst wurden neben der
Anzahl gestorbener Parasitoide das betroffene Zeitintervall und die Lage des Spinnennetzes.

3.8 Statistische Analyse

Die statistische Auswertung folgt den in Sachs (1999, 9. Auflage), Sokal & Rohlf (1995,
3. Auflage) und Freedman et al. (1998, 3. Auflage) beschriebenen Verfahren. Das
Signifikanzniveau wurde vorab auf a < 0,05 festgelegt. Als post-hoc-Tests zur Lokalisierung
der statistischen Unterschiede fanden im Falle der Einfaktoriellen ANOVA der Bonferroni-
Test, bei der Kruskal-Wallis-ANOVA das Tukey-Kramer-Verfahren Anwendung.
Gegebenenfalls wurde bei dem Mann-Whitney U-Test (MWU-Test) nach Bonferroni
korrigiert. Sofern nicht anders deklariert, entsprechen die in Text, Tabellen und Abbildungen
angegebenen Werte dem Mittelwert + Standardfehler. Der Stichprobenumfang der
statistischen Analysen, im Folgenden als n angegeben, entspricht der jeweils im Versuch
eingesetzten Anzahl an untersuchten Testtieren.

Die statistische Analyse erfolgte unter Zuhilfenahme der Computerprogramme Statistica 6.0
und Winstat 3.1 far Windows.
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4. Ergebnisse

4.1 Einfluss der Wirtsdichte

Sowohl die generelle Verfligbarkeit als auch die Dichte der Wirte in dem Fouragierraum
fihrten zu betrachtlichen Effekten bei der Wirtssuche und dem Reproduktionserfolg der
Parasitoidenweibchen. In Abhangigkeit von der Wirtsspezialisierung resultierten deutliche
Unterschiede zwischen der monophagen Art A. tanacetarius, der oligophagen Art A. absinthii
und der polyphagen Art A. ervi.

4.1.1 Aufenthaltszeiten

Die Aufenthaltszeit der Parasitoiden an einem bestimmten Ort kann dessen Ausmaf an
Attraktivitat widerspiegeln. Dies kann sowohl groBraumig mit der Betrachtung der
Gesamtverweildauer im Pflanzenbestand als auch im Fokus auf Einzelpflanzen erfolgen. Far
die Aufenthaltszeit im Gesamtbestand zeigte sich im interspezifischen Vergleich eine
signifikante Differenz zwischen der polyphagen Parasitoidenart A.ervi
(2812 + 239 Sekunden) und der hochspezialisierten Art A. tanacetarius
(4114 + 351 Sekunden), wahrend die bezlglich der Wirtsspezialisierung intermediare Art
A. absinthii (3503 + 243 Sekunden) fir diesen Faktor gleichfalls eine Zwischenstellung
einnahm (Einfaktorielle ANOVA: F =4,90; fg =2; p =0,0086. Abb. 1). Je eingeschrankter
das Spektrum an Wirten und damit verknipft auch an Wirtspflanzen ausfallt, desto langer
verweilten die Weibchen der entsprechenden Parasitoidenart in einem uniformen
Pflanzenbestand aus einer Wirtspflanzenart.

Weiterhin wird die Aufenthaltszeit der Parasitoidenweibchen wesentlich von der
Verflgbarkeit und Dichte der Wirte beeinflusst. Insgesamt resultierten hinsichtlich der
Gesamtaufenthaltszeit in Abhangigkeit von Parasitoidenspezies und Wirtsdichte signifikante
Unterschiede (Einfaktorielle ANOVA: F=6,66; fg=8; p<0,0001. Abb.2). Der
intraspezifische Vergleich der einzelnen Parasitoidenarten zeigt fir A. tanacetarius und
A. absinthii das gleiche Muster, namlich signifikant héhere Aufenthaltszeiten mit steigender
Wirtsdichte (Einfaktorielle ANOVA. A. tanacetarius: F = 6,69; fg = 2; p = 0,0012; A. absinthii:
F=774; fg=2; p=0,0011. Abb. 2). Dabei war diese Tendenz bei A. tanacetarius starker
ausgepragt. Far A.ervi ergab sich lediglich ein Effekt hinsichtlich der generellen
Anwesenheit von Wirten, nicht jedoch bezlglich der beiden oberen Dichteklassen
(Einfaktorielle ANOVA. A. ervi: F = 4,17; fg = 2; p = 0,0222. Abb. 2).
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Abb. 1: Aufenthaltszeiten der untersuchten Parasitoidenarten im Pflanzenbestand

(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei
einem Signifikanzniveau von p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Abb. 2:  Interspezifischer  Vergleich  verschiedener  Parasitoidenarten  far  die
Gesamtaufenthaltszeit im Pflanzenbestand in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich sowohl in
Abhangigkeit der Wirtsdichte (innerhalb der Arten) als auch zwischen den Arten nicht bei
einem Signifikanzniveau von p < 0.05 (ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Der Differenzierungsgrad fir die Reaktion auf die Wirtsdichte stieg demnach mit
zunehmender Spezialisierung der Parasitoiden. Verflugbarkeit und teilweise auch
zunehmende Dichte von Wirten stellten somit Faktoren dar, welche sich férdernd auf die
Dauer des Aufenthalts in einem Pflanzenareal auswirken.

Im Hinblick auf die Besuchszeiten auf Einzelpflanzen des Bestandes ergaben sich
hauptsachlich interspezifische Effekte. Die unterschiedlichen Wirtsdichteklassen hatten
lediglich geringfligig Einfluss. Abb. 3 veranschaulicht den Vergleich zwischen den
Parasitoidenarten in Abhangigkeit von der Wirtsdichte (Einfaktorielle ANOVA: F = 15,49;
fg = 8; p <0,0001).

Aufgrund der relativen Einheitlichkeit innerhalb der Parasitoidenarten (siehe Abb. 3), wurden
die folgenden Detailanalysen fur diesen Parameter unabhangig von der Wirtsdichte
durchgefihrt. Analog den Gesamtaufenthaltszeiten im Pflanzenbestand stieg die
durchschnittliche Verweildauer auf Einzelpflanzen mit zunehmender Spezialisierung der
Parasitoiden an, wobei der graduelle Anstieg zwischen allen Arten signifikant ausgepragt war
(Einfaktorielle ANOVA: F =48,56; fg=2; p<0,00001. Abb.4). So verweilten A. ervi
Weibchen 261,9 + 36,4 Sekunden auf Einzelpflanzen, gefolgt von A. absinthii mit
700,2 £ 27,5 Sekunden. Vergleichsweise am langsten blieb mit 879,5 + 62,0 Sekunden

A. tanacetarius.
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Abb. 3: Interspezifischer Vergleich fir die durchschnittlichen Aufenthaltszeiten auf sukzessiv
besuchten Einzelpflanzen des Pflanzenbestandes in Abhéangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich sowohl
innerhalb der Arten als auch zwischen den Arten nicht bei einem Signifikanzniveau von
p < 0.05 (ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Abb. 4: Aufenthaltszeiten der untersuchten Parasitoidenarten auf sukzessiv besuchten
Einzelpflanzen des Bestandes (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht bei einem Signifikanzniveau von p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA +
Bonferroni-post-hoc-Test).

Bei differenzierter Betrachtung von Pflanzen, welche eine Wirtskolonie beherbergten und
solchen ohne Wirte, resultierten unter der Voraussetzung von genereller Wirtsverfligbarkeit
im Bestand sowohl flir A. absinthii als auch fir A. ervi héhere Aufenthaltszeiten auf
wirtsbesetzten Einzelpflanzen. Dieser Effekt war allerdings lediglich fir A. absinthii
signifikant, bei A. tanacetarius dagegen nicht nachweisbar (Mann-Whitney U-Test'.
A. tanacetarius: U =877,0; n=40; p=0,229; A. absinthii. U =537,5; n=40; p=0,0058;
A. ervii U=4255;n=231;p=0,2194. Abb. 5).

Bei A. ervi sank die durchschnittliche Besuchszeit auf sukzessiv besuchten Pflanzen
kontinuierlich ab (Pearson Korrelation: r=-0,404; n=106; p<0,00001. Abb.6). Im
Gegensatz dazu blieben die Besuchsdauern bei A. absinthii (Pearson Korrelation: r = -0,087;
n=103; p<0,192. Abb. 7) und A. tanacetarius (Pearson Korrelation: r =0,049; n=116;
p < 0,302. Abb. 8) relativ konstant.

" Im Folgenden wird der Mann-Whitney U-Test unter der Abkiirzung MWU-Test gefiihrt.
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Abb. 5: Unterschiede in der Besuchszeit von wirtslosen beziehungsweise wirtsbesetzten
Pflanzen far die drei untersuchten Parasitoidenarten (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit
gleichen Buchstaben unterscheiden sich innerhalb einer Art nicht bei einem
Signifikanzniveau von p < 0.05 (Mann-Whitney U-Test).
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Abb. 6: Durchschnittliche Besuchszeit von A. ervi auf sukzessiv besuchten Pflanzen wahrend
des Aufenthalts in dem Versuchsfeld bei der Wirtsdichteklasse mit 10 Blattldusen pro Kolonie
(Mittelwert + Standardfehler).
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Abb. 7: Durchschnittliche Besuchszeit von A. absinthii auf sukzessiv besuchten Pflanzen
wahrend des Aufenthalts in dem Versuchsfeld bei der Wirtsdichteklasse mit 10 Blattlausen
pro Kolonie (Mittelwert + Standardfehler). Fir acht oder mehr Pflanzen liegen nur
Einzelbeobachtungen vor.
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Abb. 8: Durchschnittliche Besuchszeit von A. tanacetarius auf sukzessiv besuchten Pflanzen
wéahrend des Aufenthalts in dem Versuchsfeld bei der Wirtsdichteklasse mit 10 Blattlausen
pro Kolonie (Mittelwert + Standardfehler).
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Einzeltiere der Arten A. tanacetarius und A. absinthii, die viele Pflanzen besuchten und
dadurch insgesamt lange in der Versuchsarena verweilten, hatten zum Ende ihres

Aufenthalts hin vergleichsweise hohe Besuchszeiten.

4.1.2 ErschlieBung des Bestandes

Die ErschlieBung des Pflanzenbestandes durch den Parasitoiden kann auf quantitativer und
qualitativer Ebene analysiert werden. Erstere umfasst die Anzahl an Pflanzen, die innerhalb
der Versuchsarena besucht wurde, wahrend der zweite Gesichtspunkt das Verhéltnis von
angesteuerten Pflanzen mit beziehungsweise ohne Wirte in Relation zu deren Haufigkeit im
Bestand betrifft.

Intraspezifische Differenzen bestehen nicht fir die Anzahl besuchter Pflanzen in
Abhéangigkeit von der Wirtsdichte. Eine Ausnahme bildete in diesem Zusammenhang
allerdings A. tanacetarius, da Weibchen dieser Art im Schnitt weniger Pflanzen bei
Wirtsabwesenheit ansteuerten (Kruskal-Wallis-ANOVA. A. tanacetarius: H = 6,58; fg =2;
p = 0,0373; A. absinthii. H=1,47; fg = 2; p = 0,48. Einfaktorielle ANOVA. A. ervii F =1,11;
fg =2; p =0,3388. Abb. 9).
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Abb. 9: Quantitative ErschlieBung des Pflanzenbestandes durch die einzelnen
Parasitoidenarten in Abhangigkeit von der Wirtsdichte (Mittelwert + Standardfehler). Balken
mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Arten nicht bei p < 0.05 (Kruskal-
Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren/ ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Interspezifisch unterscheidet sich A. ervi signifikant von den beiden anderen Arten, indem
von diesem Parasitoiden weitaus mehr Pflanzen pro Zeiteinheit frequentiert wurden
(Einfaktorielle ANOVA: F = 48,78; fg = 2; p < 0,00001. Abb. 10).

H o
H o

Anzahl besuchter Pflanzen
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Abb. 10: Quantitative ErschlieBung des Pflanzenbestandes durch die einzelnen

Parasitoidenarten  (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht bei p < 0.05 (ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Abb. 11:  Unterschiede in der Besuchshaufigkeit von wirtslosen beziehungsweise
wirtsbesetzten Pflanzen far die drei untersuchten Parasitoidenarten
(Mittelwert + Standardfehler). Die Balken unterscheiden sich jeweils innerhalb einer Art bei
einem Signifikanzniveau von p < 0.05 (Mann-Whitney U-Test).
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Das zweite entscheidende Kriterium der ErschlieBung des Bestandes umfasst die Frage, ob
Pflanzen mit Wirten haufiger angesteuert werden als solche ohne Wirte. Ein auf den im
Versuch beobachteten Frequenzen beruhender Vergleich ergibt sowohl zwischen als auch
jeweils innerhalb der (Mehrfaktorielle
ANOVA. 1. Faktor (Pflanzen ohne/ mit Wirten): F =111,41; fg=1; p <0,00001; 2. Faktor
(Parasitoidenart): F = 31,62; fg = 2; p < 0,000001. Abb. 11).

Angesichts des wesentlich geringeren Angebots an wirtsinduzierten Pflanzen belegt dies

Parasitoidenarten hochsignifikante Differenzen

jedoch keineswegs eine Praferenz gegeniber Pflanzen ohne Wirte. Wird die Anzahl
besuchter Pflanzen beider Kategorien in Relation zu ihrer jeweiligen Verflgbarkeit gesetzt,
war tatsachlich sowohl bei A. tanacetarius als auch bei A. absinthii der Besuch von
wirtsbesetzten Pflanzen in beiden Dichteklassen signifikant haufiger, wahrend fur A. ervi kein
solcher Unterschied nachgewiesen werden konnte (Tab. 10).

Tab. 10: Qualitative ErschlieBung des Pflanzenbestandes durch die einzelnen
Parasitoidenarten. Test auf Uberzuféllig h&ufiges Finden von Pflanzen mit Wirten in
Abhéngigkeit von der Wirtsdichte. Haufigkeit mW/mWOoFP - oW: Pflanzen mit Wirten/
Pflanzen mit Wirten ohne die Freilassungspflanze werden signifikant haufiger bzw. seltener
besucht als Pflanzen ohne Wirte relativ zu deren Verflgbarkeit (Wilcoxon-Test, p < 0.05;
n.s. = nicht signifikant).

oW: ohne Wirte

mW: mit Wirten
o o
Verfiigbare | Besuchte | Verfiigbare Besuchte | Haufigkeit | Haufigkeit
Pflanzen Pflanzen Pflanzen Pflanzen mW - oW mWoFP -
ow oW mW mW oW
A. tanacetarius
e 0 Wirte 60 3,42 0 - - -
e 5-10 Wirte 53 4,55 7 1,20 haufiger seltener
e 20-30 Wirte 53 4,30 7 ,35 haufiger seltener
A. absinthii
e 0 Wirte 60 4,55 0 - - -
e 5-10 Wirte 23 4,00 7 , haufiger seltener
e 20-30 Wirte 53 4,45 7 : haufiger seltener
A. ervi
e (0 Wirte 72 11,93 0 - - -
e 5-10 Wirte 65 11,44 7 ,50 n.s. seltener
e 20-30 Wirte 65 14,40 7 1,87 n.s. seltener

Allerdings muss dieses Ergebnis stark relativiert werden, da bei ausschlieBlicher Betrachtung
aller weiterer Besuche ohne der Freilassungspflanze, welche stets Wirte beherbergte, bei
keiner Parasitoidenart eine solche Haufung sondern ein gegenlaufiger Effekt auftrat,
unabhéngig von der Dichteklasse (Wilcoxon-Test: Z=-8,77, n=111, n.s. bei p <0.05.
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Tab. 10). Von einer gezielten Ansteuerung von mit Wirtskolonien besetzten Pflanzen in

einem uniformen Habitat aus Wirtspflanzen kann demnach nicht ausgegangen werden.

4.1.3 Ressourcennutzung: Such- und Parasitierungserfolg

Der Einfluss der Wirtsdichte kann beim Eiablageerfolg von Parasitoidenweibchen an
verschiedenen Punkten ansetzen. Innerhalb der Wirtssuche kann die unterschiedliche
Menge an freigesetzten volatilen Pflanzenduftstoffen zum Tragen kommen, wobei in diesem
Zusammenhang auch die Befallsdauer der Pflanzen durch die Blattlduse in die Betrachtung
einbezogen werden muss. Nach dem Auffinden einer befallenen Pflanze kann die
Wirtsdichte auf dieser die Wahrscheinlichkeit der Entdeckung der Kolonie beeinflussen.
SchlieBlich hangt die Ressourcennutzung innerhalb einer Kolonie zwar durchaus von deren
GroBe ab, wird jedoch durch andere Faktoren, wie Parasitierungsstrategie des Parasitoiden
oder Abwehrverhalten der Wirte erheblich mitbestimmt.

Mit dem Auffinden von wirtsbesetzten Pflanzen sind die Kriterien fir Sucherfolg nicht
ausreichend erflllt, da dies lediglich ein Schritt des Gesamtprozesses ist, dem jedoch das
Lokalisieren der Wirte auf einer betreffenden Einzelpflanze folgen muss, um den
Bedingungen fir Sucherfolg gerecht zu werden. Der generelle Sucherfolg der Testtiere,
welcher eine Aussage dariber macht, ob ein Parasitoid wahrend des Versuches Gberhaupt
Wirte lokalisiert hat, blieb jedoch von der Wirtsdichte unbeeinflusst (MWU-Test.
A. tanacetarius: U = 190,0; n =40; p=0,3184; A. absinthii. U =200,0; n =40; p = 0,4904;
A.ervii U=129,5; n=31; p=0,3021). Dagegen bestand diesbezlglich zwischen den
Parasitoidenarten ein erheblicher Unterschied (Kruskal-Wallis-ANOVA: H =29,89; fg = 1;
p < 0,00001). Die spezialisierten Arten A. tanacetarius und A. absinthii hatten mit
durchschnittlich 12,5% und 20% relativ geringe Sucherfolgsquoten, von denen sich der
polyphage Parasitoid A. ervi mit einem deutlich héheren Erfolg von durchschnittlich 80,6%
signifikant abhob (Tab. 11). In den meisten Fallen erfolgte der Sucherfolg auf der
Freilassungspflanze (Tab. 11).

Der Parameter des generellen Sucherfolgs der Tiere spiegelt allerdings einzig die qualitativ
erfolgte Lokalisation wider, unabhangig von der Haufigkeit des Sucherfolges einzelner
Parasitoide. Im Folgenden wird der quantitative Aspekt illuminiert. Insgesamt ergab sich in
gleicher Weise kein Einfluss der Wirtsdichte auf die Anzahl an lokalisierten Wirtskolonien und
wiederum eine wesentliche interspezifische Differenz (Einfaktorielle ANOVA: F = 11,64;
fg = 5; p < 0,00001. Abb. 12).
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Tab. 11: Interspezifischer Vergleich bezlglich des generellen Sucherfolges der untersuchten
Parasitoidenarten in Abhangigkeit von der Wirtsdichte. Unterschiedliche Buchstaben
indizieren signifikante Unterschiede zwischen den Parasitoidenarten in Abh&ngigkeit von der
Wirtsdichte bei p < 0,05 (Tukey-Kramer-Verfahren).

genereller Sucherfolg auf der | Sucherfolg auf
n Sucherfolg Freilassungs- weiteren
pflanze Pflanzen
A. tanacetarius
5-10 Wirte 20 10% 2 10% 0
20-30 Wirte 20 15% ® 15% 0
A. absinthii
5-10 Wirte 20 20% ® 20% 0
20-30 Wirte 20 20% ® 20% 5%
A. ervi
5-10 Wirte 16 81,25% ° 81,25% 0
20-30 Wirte 15 80% ° 73,33% 33,33%
1,4 4
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Abb. 12: Interspezifischer Vergleich aller Testparasitoide wahrend ihres Aufenthaltes im
Versuchsbestand hinsichtlich der durchschnittlichen Anzahl lokalisierter Wirtskolonien in
Abhangigkeit von der Wirtsdichte (Mittelwert + Standardfehler).

Obwohl in 10 bis 27 % der Falle eine weitere Pflanze mit Wirten besucht wurde (Tab. 12),
konnten die Wirtskolonien selbst sehr selten lokalisiert werden. Der weitaus gr6Bte Anteil an
lokalisierten Wirtskolonien entfiel auf die Freilassungspflanze (siehe Tab. 11).
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Tab. 12: Prozentualer Anteil an besuchten Pflanzen mit Wirten (ohne Freilassungspflanze)
bei verschiedenen Parasitoidenarten in Abh&ngigkeit von der Wirtsdichte.

Parasitoidenart Dichteklasse Anteil besuchter Pflanzen
mit Wirten
A. tanacetarius 5 - 10 Wirte pro Kolonie 10 %
20 - 30 Wirte pro Kolonie 25 %
A. absinthii 5 - 10 Wirte pro Kolonie 10 %
20 - 30 Wirte pro Kolonie 10 %
A. ervi 5 - 10 Wirte pro Kolonie 12,5 %
20 - 30 Wirte pro Kolonie 26,7 %

Letztendlich lasst sich der Reproduktionserfolg von Schlupfwespenweibchen an ihrem
Ovipositionsverhalten festmachen. Bei Lokalisation einer Kolonie wurden in keinem Fall alle
verfugbaren Individuen parasitiert. Dies konnte teilweise auf das beobachtete
Abwehrverhalten der Blattlause zurlckgefuhrt werden, sich in Gegenwart von Predatoren
oder Parasitoiden von der Pflanze fallen zu lassen. Die Parasitierungsrate der monophagen
Art A. tanacetarius war unabhangig von der Wirtsdichte sehr gering (MWU-Test: U = 199,0;
n =40; p=0,4793. Abb. 13). Im Vergleich dazu zeigte A. absinthii bei hdherer Wirtsdichte
eine deutliche, jedoch nicht signifikante Steigerung des Eiablageerfolges (MWU-Test:
U=1845 n=40; p=0,2633. Abb. 13). Am starksten war die Zunahme bei A. ervi
ausgepragt. Bei dieser Art wurden bei héherer Wirtsverfugbarkeit signifikant mehr Eier gelegt
(MWU-Test: U=62,0; n=31; p=0,0096. Abb. 13). Dieses Muster lasst sich hauptsachlich
auf den gréBeren Sucherfolg auf Einzelpflanzen, zu geringen Teilen jedoch ebenfalls auf
eine hdhere Anzahl lokalisierter Kolonien zurtickfiihren (Abb. 12 und Abb. 13).

Der interspezifische Vergleich des quantitativen Reproduktionserfolges férderte lediglich
einen signifikanten Unterschied innerhalb der zweiten Dichteklasse zutage, indem sich
A. ervi Weibchen signifikant erfolgreicher erwiesen (Einfaktorielle ANOVA: F =9,45; fg = 2;
p = 0,0003. Abb. 13). In der unteren Wirtsdichte waren dagegen keine statistisch relevanten
Unterschiede zwischen den Arten zu verzeichnen (Einfaktorielle ANOVA: F = 2,46; fg = 2;
p = 0,095. Abb. 13). Eine Veranschaulichung der durchschnittichen Anzahlen an Eiablagen
derjenigen Weibchen, die Sucherfolg hatten und somit zumindest eine Attacke gestartet
haben, bietet Abb. 14.

In Entsprechung mit dem quantitativen Eiablageerfolg fuhrte die Anzahl an vorgenommenen
Attacken zu einem analogen Muster (Abb. 15). Lediglich die Amplitude zeigte sich
verschoben, indem ein wesentlich héherer Anteil an Attacken gestartet als Eier gelegt

wurden.
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Abb. 13: Vergleich der verschiedenen Parasitoidenarten bezliglich des durchschnittlichen
quantitativen Eiablageerfolges aller Testtiere in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Die signifikanten Unterschiede sind im Text ausgewiesen.
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Abb. 14: Anzahlen an Eiablagen von den Parasitoidenweibchen mit generellem Sucherfolg in
Abhangigkeit von der Wirtsdichte (Mittelwert + Standardfehler).
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DemgemaB mindeten nicht alle Eiablageversuche schlieBlich in eine erfolgreiche Deposition
eines Eies. FUr die untersuchten Parasitoidenarten &hnelte sich das Verhaltnis von
erfolgreichen Eiablagen zu Attacken qualitativ, indem sich dieses bei grdBeren
Blattlauskolonien zugunsten der Parasitoide verschob. Eine Ausnahme bildete diesbezlglich

A. tanacetarius (Tab. 13 und Abb. 16).

12 4
1 Wirtsdichte
10 - Es5-10
/2120 - 30

Anzahl Attacken
1

| -
0 2 .
A. tanacetarius A. absinthii A. ervi

Parasitoidenart

Abb. 15:  Vergleich der verschiedenen Parasitoidenarten bezlglich der Anzahl
vorgenommener  Ovipositionsversuche in  Abhangigkeit von der  Wirtsdichte

(Mittelwert + Standardfehler).

Tab. 13: Der prozentuale Anteil an Attacken, die in eine erfolgreiche Eiablage miindeten von
den Parasitoiden mit generellem Eiablageverhalten in Abhangigkeit von der Wirtsdichte und
von der Parasitoidenart (Mittelwert £ Standardfehler). Werte mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Kruskal-Wallis-ANOVA).

Parasitoidenart Wirtsdichte Verhaltnis erfolgreicher Eiablagen zu
Attacken (%)

) ~ . . N a

A. tanacetarius 5 10 er’[e pro K0|0n|e 36,8 T 13,2 @ 34’7 + 10’1 a
20 — 30 Wirte pro Kolonie 33,3+16,7 2

A. absinthii 5 — 10 Wirte pro Kolonie 40,0 £ 13,82 5452 +6.8°
20 — 30 Wirte pro Kolonie 50,3+3,2°
) ~ . . Y

A. ervi 5 — 10 Wirte pro Kolonie 30,5+4,3 238,6+3.8°
20 — 30 Wirte pro Kolonie 48,1+55°2
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Abb. 16: Das Verhaltnis von erfolgreichen Eiablagen zu Attacken der Parasitoiden mit
generellem Eiablageverhalten (Mittelwert £ Standardfehler). Die Balken unterscheiden sich
jeweils innerhalb einer Art bei einem Signifikanzniveau von p < 0.05 (Kruskal-Wallis-
ANOVA).

Ebenfalls in quantitativer Hinsicht resultierten fir dieses Verhaltnis keine signifikanten
Unterschiede zwischen den Parasitoidenarten in Abh&ngigkeit von der Wirtsdichte (Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 10,20; fg = 5; p = 0,0697. Tab. 13 und Abb. 16).

4.2 Einfluss der Wirtsverteilung auf das Fouragierverhalten von
A. ervi

Das Fouragierverhalten und die Ressourcennutzung von A. ervi Weibchen variierten
erheblich unter dem Einfluss der Verteilung der Wirtskolonien in dem arteinheitlichen
Pflanzenbestand aus V. faba. Bei jeweils gleicher Anzahl an wirtsbesetzten Pflanzen und
einer konstanten Koloniegr6Be von zirka zehn Blattlausen pro Pflanze kam eine Aggregation
der Pflanzen mit Wirtskolonien (Muster 1 x 7) der Suchstrategie von A. ervi entgegen. Die
simulierte Konstellation mit zwei kleineren Anhaufungen (Muster 4 +3) nahm eine
Zwischenstellung ein. Die gleichméBige Verteilung von kolonietragenden Bohnenpflanzen in
dem Bestand bedeutete flir fouragierende Parasitoidenweibchen die unginstigste Situation
im Hinblick auf ihren Such- und Parasitierungserfolg.
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Sofern die Gesamtaufenthaltszeit in dem Pflanzenbestand als Indikator fiir die Attraktivitat
auf die Schlupfwespen herangezogen werden kann, spiegelt sich diese Verteilung ebenfalls

in diesem Faktor wider.

8000
7000 —
6000 — a,b
5000 —

4000 —

Aufenthaltszeit (s)

3000
2000

1000

Muster 1 x 7 Muster 4 + 3 Muster 7 x 1
Wirtsdistribution

Abb. 17: Mittlere Aufenthaltszeit von A. ervi Weibchen in uniformen Pflanzenbestédnden aus
V. faba in Abhangigkeit von der Wirtsdistribution (A. pisum). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht bei p < 0,05 (Einfaktorielle ANOVA).

Muster 1 x 7: Aggregation von sieben wirtsbesetzten Pflanzen.

Muster 4 + 3: zwei Aggregationen von vier beziehungsweise drei wirtsbesetzten Pflanzen.

Muster 7 x 1: gleichmé&Bige Distribution von sieben wirtsbesetzten Pflanzen innerhalb des
Versuchsareals.

Am langsten verweilten A. ervi Weibchen bei einer Aggregation aller sieben wirtsbesetzten
Pflanzen, im Mittel 6832 Sekunden. Demgegeniber zeigte sich die Aufenthaltszeit bei einer
gleichmaBigen Distribution mit durchschnittlich 4038 Sekunden signifikant reduziert, das
Muster 4 + 3 stand mit 5114 Sekunden dazwischen (Einfaktorielle ANOVA: F = 3,52; fg = 2;
p = 0,03861. Abb. 17 und Tab. 14).

Hinsichtlich der Besuchsdauer der Parasitoiden auf der ersten Pflanze ergaben sich keine
entscheidenden Differenzen in Abhangigkeit von den verschiedenen Distributionsmustern
(Einfaktorielle ANOVA: F = 0,19; fg = 2; p = 0,82723. Tab. 14).

Bei der ErschlieBung des Bestandes blieb zwar die Anzahl an besuchten Bohnenpflanzen
ohne Wirte unbeeinflusst von der Verteilung der Blattlauskolonien (Einfaktorielle ANOVA:
F=0,41;fg =2; p=0,66347.Tab. 14), die Lokalisation von weiteren wirtsbesetzten Pflanzen
unterschied sich dagegen quantitativ in signifikantem AusmaB (Einfaktorielle ANOVA:
F=494; fg=2; p=0,01182. Abb.18 und Tab.14). Es konnten erheblich mehr
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kolonietragende Pflanzen angeflogen werden, wenn eine Aggregation des Musters 1 x 7
vorlag. Zwei zerteilte Anhaufungen forderten wiederum eine Mittelstellung zutage. Am
geringsten fiel der Sucherfolg von Pflanzen mit Wirten unter der Simulationsbedingung der
gleichmaBigen Verteilung aus (Tab. 14). In Konfrontation mit dem Wirtsdistributionsmuster
4 + 3 hatten die Parasitoide hauptanteilig Erfolg in jener Pflanzenaggregation, in welche sie
zu Versuchsbeginn entlassen wurden. 73% aller Testtiere, die dieser Versuchssituation
ausgesetzt waren, hatten generellen Sucherfolg. Lediglich insgesamt 20% der Weibchen
konnten eine kolonietragende V. faba der zweiten Aggregation auffinden und ein einziges
der Tiere hatte dort letztendlich Sucherfolg, das heiBt lokalisierte eine der zugehdrigen
Blattlauskolonien. Unter dem Einfluss einer gleichférmigen Distribution der infestierten
Pflanzen wurde von 13,3% der A. ervi Weibchen neben der Freilassungspflanze eine weitere
V. faba mit einer Blattlauskolonie detektiert, erfolgreiches Kontaktieren der Wirte blieb hier
jedoch allein auf die Freilassungspflanze beschranki.

Obwohl die Anzahl vorgenommener Attacken von durchschnittlich 3,7 (Muster 7 x 1) tGber 4,8
(Muster 4 + 3) bis hin zu 5,9 (Muster 1 x 7) mit zunehmender Aggregation deutlich anstieg,
zeigte sich dieser Trend dennoch nicht statistisch signifikant (Einfaktorielle ANOVA: F = 1,25;
fg=2; p=0,29708. Tab. 14). Entsprechendes traf auf die in analoger Weise ausgebildete
Tendenz fir den quantitativen Eiablageerfolg zu (Einfaktorielle ANOVA: F =1,30; fg = 2;
p = 0,28296. Tab. 14).

Demnach konnte in der simulierten Situation zwar eine Steigerung des Lokalisationserfolges
auf Ebene der Pflanzen nachgewiesen werden, es kam jedoch zu keiner signifikant héheren

Ressourcennutzung in diesem rdumlich begrenzten Areal.

Tab. 14: Verschiedene Parameter der untersuchten A. ervi Weibchen in Abhangigkeit von
der Wirtsdistribution (Mittelwert = Standardfehler).
Die signifikanten Unterschiede sind im Text ausgewiesen.

Muster 1 x 7: Aggregation von sieben wirtsbesetzten Pflanzen.
Muster 4 + 3: zwei Aggregationen von vier beziehungsweise drei wirtsbesetzten Pflanzen.
Muster 7 x 1: gleichmé&Bige Distribution von sieben wirtsbesetzten Pflanzen innerhalb des

Versuchsareals.

Aufenthalts- | Besuchs- | Anzahl Anzahl | Anzahl an | Anzahl an
Wirts- n zeit im zeit auf | besuchter | besuchter | Attacken | Eiablagen

distribution Bestand | 1. Pflanze | Pflanzen | Pflanzen

(s) (s) ohne mit Wirten

Wirte

Muster1x7 | 15 | 6832+1012 | 1137+165 | 7,0+0,76 | 1,93+0,24 | 5,93+ 1,19 | 2,60+ 0,60
Muster4 +3 | 15 5114 +693 | 1105+122 | 7,0+£0,73 | 1,583+0,16 | 4,80+ 1,08 | 2,26 + 0,58
Muster 7 x 1 15 4038 + 434 1029 + 81 6,2+0,65 | 1,13+£0,09 | 3,73+0,56 | 1,47 £0,26
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Abb. 18: Quantitative Darstellung der im Mittel besuchten Pflanzen mit einer Wirtskolonie von
A. ervi Weibchen in uniformen Pflanzenbestidnden aus V. faba in Abhangigkeit von der
Wirtsdistribution (A. pisum). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei
p < 0,05 (Einfaktorielle ANOVA).

Muster 1 x 7: Aggregation von sieben wirtsbesetzten Pflanzen.

Muster 4 + 3: zwei Aggregationen von vier beziehungsweise drei wirtsbesetzten Pflanzen.

Muster 7 x 1: gleichmé&Bige Distribution von sieben wirtsbesetzten Pflanzen innerhalb des
Versuchsareals.

Der Kontakt mit Wirten auf einer bestimmten Pflanze flhrte zu einer verstarkten Suche in
deren Umgebung. In der Regel starteten die Schlupfwespen kurze Flige, um auch die
Nachbarpflanzen ausgeprégt in Augenschein zu nehmen. Erst aufgrund mehrerer
Misserfolge beziehungsweise einer langeren Periode ohne weiteren Wirtskontakt, verkirzten
sich die Besuchsdauern wieder und die Parasitoiden strebten ferner liegende Pflanzen an.
Dieser Aspekt einer Suchstrategie erwies sich als charakteristisch fir A. ervi Weibchen.
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4.3 Einfluss der Befallszeit der Pflanzen durch die Wirtskolonien

Die Dauer des Befalls der Pflanzen durch die Blattlauskolonien kénnte wesentliche
Unterschiede in dem Fouragierverhalten und dem Lokalisierungserfolg wirtsbesetzter
Pflanzen hervorrufen, indem volatile Pflanzenduftstoffe erst nach einer bestimmten Zeit des
Saugens produziert und freigesetzt werden.

A. ervi Weibchen zeigten allerdings weder ein unterschiedliches Verhalten, noch Differenzen
im Such- und Parasitierungserfolg in Abhangigkeit davon, ob sich die Wirte bei
Versuchsbeginn bereits seit zwei Tagen oder seit zwei Stunden auf der Pflanze befanden.
So blieben die Aktivitatsmuster, reprasentiert durch die einzelnen Zeitanteile der
beobachteten Verhaltensparameter "Suche", "Putzen", "Rasten", "Sondieren" und "Laufen
auf der Erde", unbeeinflusst von der Infestationszeit durch die Blattlause (Tab. 15 und
Tab. 16). Insgesamt ergab sich in dieser Hinsicht gleichfalls keine Relevanz fiir die gesamte
Aufenthaltszeit im Pflanzenbestand (MWU-Test: U = 142,5; n = 31; p = 0,18687).

Tab. 15: Vergleich der Aktivitdtsmuster von A. ervi Weibchen zwischen praexperimentalen
Befallsdauern der wirtsbesetzten Pflanzen von zwei Tagen beziehungsweise von zwei
Stunden, reprasentiert durch die Zeitanteile in Sekunden (s) der beobachteten
Verhaltensparameter (Mittelwert + Standardfehler). Innerhalb der Spalten unterscheiden sich
Werte mit gleichem Buchstaben nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney-U-Test).

Befalls- "Suche" "Putzen" "Rasten” "Sondieren" "Laufen
Dauer (s) (s) (s) (s) auf Erde"

(s)
seit2 Tagen | 2282+266° | 644+174° | 241+39° 143+ 27° 96 + 38 °
seit 2162+249% | 337+57° 258 +50 ° 151 £+ 25 ¢ 143 +50°
2 Stunden

Tab. 16: Statistischer Vergleich der Verhaltensparameter von A. ervi zwischen den
praexperimentalen Infestationsdauern der wirtsbesetzten Pflanzen von zwei Tagen
beziehungsweise von zwei Stunden (Mann-Whitney-U-Test).

Aktivitat U n p
"Suche" 139,0 32 0,33204
"Putzen" 1445 32 0,26042
"Rasten" 128,5 32 0,48493
"Sondieren" 117,0 32 0,34586
"Laufen (Erde)" 105,0 32 0,19505

Dem entsprechend verhielt es sich beziglich der Anzahl vorgenommener
Ovipositionsversuche (MWU-Test: U =289,0; n=31; p=0,10668) und in Folge dessen
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ebenso hinsichtlich der erfolgreichen Eiablagen (MWU-Test: U = 59,5; n = 31; p = 0,08208).
Die Frequentierung der Pflanzen, welche sich in der Anzahl der Pflanzenwechsel
widerspiegelt, bildete in diesem Zusammenhang keine Ausnahme (MWU-Test: U = 116,0;
n=31;p=0,43689).

Insbesondere die Lokalisation von weiteren Pflanzen mit einer Wirtskolonie nach Verlassen
der Freilassungspflanze ist zur Untersuchung des Einflusses der Befallsdauer der Pflanzen
von hoher Bedeutung'. Jedoch resultierten diesbeziiglich gleichfalls fiir den
Lokalisationserfolg von wirtsbesetzten Pflanzen keine Differenzen. Dies hatte einerseits im
direkten  Vergleich der unterschiedlichen Infestationsdauern innerhalb  eines
Versuchsansatzes Gultigkeit, bei dem den Parasitoiden simultan seit zwei Tagen und seit
zwei Stunden infizierte Pflanzen angeboten wurden (MWU-Test: U=105,0; n=15;
p = 0,36747). Das heiB3t, die einzelnen A. ervi Weibchen zeigten keine Praferenz und hatten
keinen gesteigerten Sucherfolg gegentber einer der beiden Infestationszeiten. Zum anderen
bestatigte sich diese Unabhangigkeit von der Saugdauer der Wirtsblattlause beim Vergleich
der Parasitoidenweibchen, denen entweder Pflanzen zur Verfligung standen, welche seit
zwei Tagen oder seit zwei Stunden befallen waren (MWU-Test: U=112,0; n=31;
p = 0,368).

Demnach spielte die préaexperimentale Infestationszeit der Pflanzen durch die Blattlduse bei
einer KoloniegréBe von zirka zehn Individuen pro Pflanze keine bedeutende Rolle innerhalb
des Fouragierverhaltens und —erfolges von A. erviin uniformen Rotkleebestanden.

4.4 Einfluss des Pflanze — Wirt — Systems auf das Fouragier-
verhalten von A. ervi

Die Pflanze — Wirt — Konstellation des Fouragierraumes stellte einen entscheidenden Faktor
fir verschiedene Aspekte des Verhaltens und somit schlieBlich auch fir den
Parasitierungserfolg der Schlupfwespen dar. A.ervi Weibchen wiesen deutliche
Unterschiede in ihrem Fouragierverhalten in Abhangigkeit von dem betreffenden
Versuchssystem auf.

In dem System aus Weizenpflanzen (T. aestivum) und der GroBen Getreideblattlaus
(S. avenae) als Wirtsart war die Aufenthaltszeit der Parasitoide in dem Gesamtbestand
relativ gering, und zwar unabh&ngig von der Wirtsdichte (Einfaktorielle ANOVA: F =2,02;
fg = 2; p = 0,14453. Abb. 19).

' Anmerkung: Zur Durchfiihrung dieses Vergleichs wurden die Besuchshaufigkeiten von Pflanzen (seit
zwei Tagen beziehungsweise seit zwei Stunden befallen) jeweils in Relation zu der tatsachlichen
Verflugbarkeit gesetzt. Dieser normierte Wert, auf eine gleiche Pflanzenanzahl bezogen, wurde fir die
statistische Auswertung herangezogen.
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Abb. 19: Aufenthaltszeit der A. ervi Weibchen in den unterschiedlichen Testsystemen in
Abhéangigkeit von der Wirtsdichte. Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht
bei p < 0,05, innerhalb der Wirtsdichteklassen (* = b) beziehungsweise innerhalb der
Wirtssysteme (* = a).

Dagegen gliederte sich die insgesamt erheblich hdhere Verweildauer (s.u.) in der
Konstellation aus T. pratense und der Blattlausart A. pisum in Abhangigkeit von der
Wirtsdichte auf, indem die Weibchen den Bestand bei Abwesenheit von Wirten am
schnellsten verlieBen (Einfaktorielle ANOVA: F =4,17; fg =2; p=0,02218. Abb. 19. * > a).
Bei genereller Verfugbarkeit von Blattldusen existierten keine Differenzen zwischen den
beiden Dichteklassen. Der Vergleich der beiden Pflanze — Wirt — Systeme ergab im Hinblick
auf die gesamte Aufenthaltszeit der Schlupfwespenweibchen Unterschiede innerhalb aller
Wirtsdichteklassen. Am geringsten fiel diese Differenz bei Abwesenheit von Wirten aus
(MWU-Test: U=62,0; n=30; p=0,01093. Abb.19. *->b). Wesentlich deutlicher
unterschieden sich diesbeziiglich die Systeme bei mittlerer (MWU-Test: U = 16,0; n = 31;
p < 0,0001) und bei hoher Wirtsdichte (MWU-Test: U = 28,0; n = 30; p < 0,001. Abb. 19).

Ein analoges Muster resultierte fir die mittlere Besuchszeit auf den Einzelpflanzen des
Bestandes (Einfaktorielle ANOVA: F = 3,37; fg = 5; p = 0,00796).

Infolgedessen ergaben sich hinsichtlich der Wirtsdichte flr die beiden Systeme inverse
Haufigkeiten insgesamt besuchter Pflanzen (Abb. 20). Befanden sich die Schlupfwespen in

dem Testsystem aus Weizen und S. avenae, sank die Anzahl besuchter Pflanzen mit
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steigender Wirtsdichte. Umgekehrt verhielt es sich diesbezlglich in der Pflanze-Wirt-
Konstellation aus T. pratense und A. pisum.
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Abb. 20: Quantitative ErschlieBung der beiden Versuchssysteme durch A. ervi Weibchen in
Abhangigkeit von der Wirtsdichte. Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich
innerhalb der Wirtsdichteklassen nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-Test).

Quantitativ unterscheiden sich die beiden Systeme nicht fir frequentierte Pflanzen bei
Abwesenheit von Wirten (MWU-Test: U = 96,5; n =31; p =0,17595. Abb. 20), wahrend bei
Wirtsverflgbarkeit jeweils im Rotkleebestand signifikant mehr Pflanzen angesteuert wurden
(Wirtsdichteklasse 10 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U =60,5; n=31; p=0,00913.
Wirtsdichteklasse 20 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U=230,5; n=30; p<0,001.
Abb. 20).

Die Fahigkeit, abgesehen von der Freilassungspflanze weitere Pflanzen mit einer
Wirtskolonie zu lokalisieren, blieb unbeeinflusst von der Wirtsdichte, sowohl in dem Pflanze-
Wirt-System aus Weizen und S. avenae (MWU-Test: U = 105,0; n = 30; p = 0,2748) als auch
in jenem aus Rotklee und A. pisum (MWU-Test: U =92,5; n=30; p=0,11082). Insgesamt
war diese Fahigkeit in dem Weizenbestand auBerst gering ausgepragt, es konnten kaum
wirtsbesetzte Pflanzen angeflogen werden. Signifikant besser gelang dies den A. ervi
Weibchen in der T. pratense— A. pisum — Konstellation, und zwar jeweils in beiden
Dichtesimulationen (Wirtsdichteklasse 10 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U = 89,5;
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n=231; p=0,03992. Wirtsdichteklasse 20 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U = 63,5;
n =30; p = 0,0074. Abb. 21).
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Abb. 21: Anzahl besuchter wirtsbesetzter Pflanzen (Mittelwert + Standardfehler) von A. ervi
Weibchen in den unterschiedlichen Wirtssystemen in Abhangigkeit von der Wirtsdichte.
Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Wirtsdichteklassen nicht
bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-Test).

Innerhalb des T. aestivum — S. avenae — Systems unternahmen die Parasitoiden-weibchen
auch bei héherer Wirtsverflgbarkeit nicht mehr Ovipositionsversuche als bei geringer Dichte
der Blattlause (MWU-Test: U = 120,5; n = 30; p = 0,34595). Demgegenuber unterschied sich
die Anzahl an Attacken in dem Rotkleebestand durchaus in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(MWU-Test: U=170,5; n=31; p=0,02425). Systemabhéngig attackierte A. ervi in beiden
Wirtsdichteklassen eine erheblich gréBere Anzahl an A. pisum auf Rotklee als an S. avenae
auf Weizen (Wirtsdichteklasse 10 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U =53,0; n=31;
p = 0,00303. Wirtsdichteklasse 20 Individuen pro Kolonie. MWU-Test: U =42,0; n = 30;
p <0,001. Abb.22). Allgemein erfolgten im T. aestivum—Feld lediglich sehr wenige
Attacken, zumeist auf der Freilassungspflanze der Testtiere. Deutlich erhdht zeigte sich
dieser Faktor hingegen in dem System aus T. pratense und A. pisum (Einfaktorielle ANOVA:
F =13,53; fg = 3; p < 0,000001).
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Abb. 22: Anzahl an Attacken der A. ervi Weibchen (Mittelwert £ Standardfehler) in den
unterschiedlichen Wirtssystemen in Abh&ngigkeit von der Wirtsdichte. Balken mit gleichen
Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Wirtsdichteklassen nicht bei p < 0,05 (Mann-
Whitney U-Test).
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Abb. 283: Anzahl an erfolgreichen Eiablagen der A. ervi Weibchen
(Mittelwert + Standardfehler) in den unterschiedlichen Wirtssystemen in Abhangigkeit von
der Wirtsdichte. Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich jeweils innerhalb der
Wirtsdichteklassen und innerhalb der Versuchssysteme nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-
Test).
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Ein dem entsprechendes Verhéltnis ergab sich fir die Anzahl an erfolgreichen Eiablagen
(Einfaktorielle ANOVA: F = 13,30; fg = 3; p < 0,00001). Diesbezlglich nahm die Wirtsdichte
im Weizenbestand keinen Einfluss (MWU-Test: U = 120,5; n = 30; p = 0,34567. Abb. 23). Im
T. pratense — A. pisum — System stieg demgegeniber der Parasitierungserfolg mit
zunehmender Wirtsdichte wesentlich an (MWU-Test: U =62; n = 31; p = 0,00962. Abb. 23).
Allerdings resultierte bei einer Blattlausdichte von zirka zehn Individuen pro Kolonie kein
signifikanter Unterschied zwischen den beiden Systemen (MWU-Test: U =281,5; n=31;
p = 0,05076. Abb. 23), wobei auch diese Differenz tendenziell eine Parallelitat zu den
Ovipositionsversuchen aufwies. Wiederum analog zu der Anzahl an Attacken differierten die
beiden Pflanze — Wirt — Konstellationen erheblich hinsichtlich der Eiablagerate innerhalb der
héheren Wirtsdichteklasse (MWU-Test: U = 42,5; n = 30; p < 0,001. Abb. 23).

Der prozentuale Anteil an Attacken, die in eine erfolgreiche Eiablage mindeten, erwies sich
im System aus T. aestivum + S. avenae mit durchschnittlich 60,0 + 7,4% hdéher als im
T. pratense — A. pisum — System mit durchschnittlich 38,6 + 3,8% (MWU-Test: U = 189,5;
n =34; p < 0,001).

4.5 Einfluss der Vorerfahrung auf das Fouragierverhalten und den
Parasitierungserfolg von A. ervi

Die Vorerfahrung von Parasitoidenweibchen durch Konfrontation mit einer bestimmten
Pflanze-Wirt-Konstellation nahm wesentlichen Einfluss auf die Beurteilung und das Verhalten
in einer aktuellen Situation. Bekannten Systemen' wurde der Vorrang gegeben, wéhrend in
unbekanntem Terrain® das Fouragierverhalten der Schlupfwespen sich dahingehend
verandert zeigte, dass sowohl die Suchintensitdit als auch der letztendliche
Parasitierungserfolg erheblich reduziert waren.

4.5.1 Fouragierverhalten

Bezogen auf die raumliche Einheit des Experimentierfeldes, in diesem Fall ein Weizenfeld
mit S. avenae als Wirtsblattlaus, war die Aufenthaltszeit der A. ervi Weibchen in dem
unbekannten System (d.h. mit der Vorerfahrung in dem System aus V. faba und A. pisum)

' In bekannten Systemen entspricht die Pflanze-Wirt-Konstellation der Vorerfahrung derjenigen in der
Versuchssituation

% In unbekannten Systemen basiert die Vorerfahrung auf einer anderen Pflanze-Wirt-Konstellation als
in der Versuchssituation verwendet
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signifikant verkirzt gegeniber solchen mit der dem Versuchssystem ensprechenden
Vorerfahrung (MWU-Test: U = 217,0; n ,= 30; p < 0,00001. Abb. 24). Das heiBt bei Vorfinden
einer der tierimmanenten Erfahrung entsprechenden Pflanze-Wirt-Konstellation verweilten
die Parasitoide langer in dem Versuchsareal, begaben sich dagegen in einer fremden
Umgebung vergleichsweise frih auf die fernorientierte Suche nach neuen
Pflanzenbestanden. Dies wurde durch Flige Gber gréBere Distanzen hinweg erreicht.
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Abb. 24:  Aufenthaltszeit von A.ervi Weibchen (Mittelwert £ Standardfehler) in
Versuchsfeldern des Systems Triticum aestivum und Sitobion avenae in Abhangigkeit von
der Vorerfahrung. Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei p < 0,05
(Mann-Whitney U-Test).

T. aestivum + Sitobion avenae: Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae
V. faba + A pisum: Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum

Im Gegensatz zu der Vorerfahrung hatte die Wirtsdichte in diesem Kontext keinen relevanten
Einfluss auf die Gesamtaufenthaltszeit der Parasitoidenweibchen (Kruskal-Wallis-ANOVA:
H=4,14;fg =2; p = 0,12603. Abb. 25).

Innerhalb der Versuchsarena erwies sich die durchschnittliche Besuchsdauer auf sukzessiv
angesteuerten Einzelpflanzen gleichfalls unabhéngig von der Wirtsdichte (Einfaktorielle
ANOVA: F =0,26; fg=2; p=0,77521). In Abhangigkeit von der Vorerfahrung besuchte
A. ervi die Einzelpflanzen in einem unbekanntem System etwas kirzer als in einer
bekannten Umgebung (MWU-Test: U = 173,5; n = 30; p = 0,00569. Abb. 26). Die einzelnen
Pflanzen wurden demnach bei systemfremder Vorerfahrung weniger zeitintensiv abgesucht.
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Abb. 25: Einfluss der Wirtsdichte (Sitobion avenae) auf die Aufenthaltszeit von A. ervi
Weibchen (Mittelwert + Standardfehler) in Bestanden aus Triticum aestivum bei dem
Versuchssystem entsprechender Vorerfahrung.
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Abb. 26: Besuchszeiten von A. ervi Weibchen auf Einzelpflanzen

(Mittelwert + Standardfehler) in Versuchsfeldern des Systems Triticum aestivum und
Sitobion avenae in Abhangigkeit von der Vorerfahrung. Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-Test).

T. aestivum + Sitobion avenae: Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae
V. faba + A pisum: Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum
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Gleichsam erwies sich die Anzahl insgesamt besuchter Pflanzen bei Konfrontation mit der
unbekannten Pflanze-Wirt-Konstellation signifikant reduziert (MWU-Test: U = 119,5; n = 30;
p < 0,001. Abb. 27). Bei Verlassen des Versuchsareals hatten die Parasitoidenweibchen mit

systemfremder Erfahrung dadurch quantitativ weniger Pflanzen nach Wirten abgesucht.

besuchter Pflanzen
(o))
1

Anzahl

0 t |
T.aestivum+S.avenae V.faba+A.pisum

Vorerfahrung

Abb. 27: Quantitative ErschlieBung des Weizenbestandes durch die A. ervi Weibchen in
Abhéngigkeit von der Vorerfahrung. Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich
nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-Test).

T. aestivum + Sitobion avenae: Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae
V. faba + A pisum: Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum

Weiterhin zeigte sich die Anzahl an besuchten Pflanzen beeinflusst, indem in Abwesenheit
von Wirten signifikant mehr Pflanzen frequentiert wurden (Einfaktorielle ANOVA: F = 6,95;
fg=2; p=0,00241). Zwischen den beiden Wirtsdichteklassen mit Wirtsverfligbarkeit
resultierte diesbezliglich kein entscheidender Unterschied.

4.5.2 Sucherfolg

Bei qualitativer Differenzierung zwischen Pflanzen ohne beziehungsweise mit Wirten zeigte
sich ein relativ geringer Erfolg, abgesehen von der Freilassungspflanze weitere wirtsbesetzte
Pflanzen aufzusuchen. Auf dieser Ebene ist das Lokalisieren der Blattlauskolonie selbst noch
nicht entscheidend. Die Art der Vorerfahrung spielte in dieser Hinsicht bei A. ervi Weibchen
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in reinen Weizenbestanden keine Rolle. In beiden Féllen der Vorerfahrung vermochten
jeweils nur 6,7% der Tiere eine weitere blattlaustragende Pflanze zu lokalisieren (Tab. 17).
Der Einfluss der Wirtsdichte bewirkte eine Steigerung dieser Fahigkeit mit wachsender
KoloniegréBe. Mit zweifacher Anzahl an Blattlausen pro Kolonie verdoppelte sich mit 13,3%
auch der Anteil an Weibchen, welche mindestens eine weitere befallene Pflanze finden
konnten (Tab. 17).

Tab. 17: Prozentsatz der A. ervi Weibchen, die auBer der Freilassungspflanze eine weitere
Pflanze mit Wirten besucht haben, unabhangig vom Lokalisieren der Blattlauskolonie.

WD: 10 = Wirtsdichteklasse mit einer KoloniegrdBe von etwa 10 Blattlausen

WD: 20 > Wirtsdichteklasse mit einer Koloniegréd Be von etwa 20 Blattlausen

VE: T.a + S.a 2> Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae
VE: V.f + A.p > Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum

Prozentsatz der Weibchen, die
Ansatz n weitere Pflanze mit Wirten besucht
haben
WD:10, VE: T.a+ S.a 15 6,67%
WD:20, VE: T.a + S.a 15 13,3%
WD: 10; VE: V.f+ A.p 15 6,67%

Der tatsédchliche Sucherfolg der Parasitoiden ist erst durch einen nachsten Schritt im
Fouragierverhalten gewahrleistet. Nach Aufsuchen einer Pflanze mit Wirten, muss die darauf
befindliche Wirtskolonie lokalisiert werden. Der generelle Sucherfolg blieb mit 40% der
Weibchen bei der Simulationsbedingung von etwa 10 Blattldusen pro Kolonie und 26,7% bei
héherer Dichteklasse wiederum unabhdngig von der Wirtsdichte (MWU-Test: U = 127,5;
n =30; p =0,22315. Tab. 18).

Tab. 18: Der Anteil an A. ervi Weibchen mit generellem Sucherfolg und mit weiteren
lokalisierten Wirtskolonien in Abh&ngigkeit von der Wirtsdichte und von der Vorerfahrung.
Werte mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-
Test).

WD: )10 - Wirtsdichteklasse mit einer KoloniegréBe von etwa 10 Blattlausen

WD: 20 > Wirtsdichteklasse mit einer KoloniegrdBe von etwa 20 Blattlausen

VE: T.a + S.a > Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae

VE: V.f+ A.p = Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum

Prozentsatz der Prozentsatz der
Ansatz n Weibchen mit Weibchen mit 2
generellem Sucherfolg | lokalisierten Kolonien
WD:10, VE: T.a+ S.a 15 40% ° 6,67%
WD:20, VE: T.a+ S.a 15 26,6% ° 6,67%
WD: 10; VE: V.f+ A.p 15 6,67% 2 0%
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Im Gegensatz dazu hatten A. ervi Weibchen mit systemfremder Vorerfahrung eine
vergleichsweise deutlich geringere Sucherfolgsquote (MWU-Test: U =18,0; n=30;
p=0,01691. Tab. 18). Unter dieser Vorbedingung erfolgte die Lokalisation von Wirten
ausschlieBlich auf der Freilassungspflanze, keine weitere Kolonie konnte erschlossen
werden. Auch bei systemeigener Vorerfahrung der Parasitoiden resultierte flr die weitere
ErschlieBung von Wirtskolonien, jeweils mit 6,7% aller Weibchen, lediglich ein geringer
Erfolg, unabhéngig von der Wirtsdichte im Bestand. In jedem Fall wurde héchstens eine
zweite und nicht mehr Kolonien entdecki.

4.5.3 Parasitierungserfolg

Trotz insgesamt sehr geringem Parasitierungserfolg konnte in Abhangigkeit von der
Vorerfahrung ein statistisch relevanter Unterschied sowohl fiir die Anzahl erfolgter Attacken
als auch fur die Eiablagerate verzeichnet werden. Angesichts unbekannter Pflanze-Wirt-
Konstellationen starteten die A. ervi Weibchen quantitativ weniger Attacken (MWU-Test:
U=149,0; n=30; p=0,02047. Abb.28) und entsprechend war der Eiablageerfolg
vermindert (MWU-Test: U = 151,0; n = 30; p = 0,01526. Abb. 28).

1,4 b
I Attacken
1,2 4 U7 Eier
1,0 1
< 08-
ﬁ b
<
0,6
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0,4
0,2 a
T
0,0 - + 7z {
T.aestivum+S.avenae V.faba+A.pisum

Vorerfahrung

Abb. 28: Anzahl vorgenommener Attacken und resultierende erfolgreiche Eiablagen in
Weizenbestédnden durch die A. ervi Weibchen in Abhangigkeit von der Vorerfahrung. Balken
mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Kategorien "Attacken"/ "Eier" nicht
bei p < 0,05 (Mann-Whitney U-Test).

T. aestivum + Sitobion avenae: Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae

V. faba + A pisum: Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum
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Ein Einfluss der Wirtsdichte ergab sich in diesem Zusammenhang weder hinsichtlich des
Ovipositionsverhaltens  (MWU-Test: U=120,5; n=30; p=0,34595) noch des
Parasitierungserfolges der Testweibchen (MWU-Test: U = 120,5; n = 30; p = 0,34567). Die
durchschnittlichen Anzahlen an Attacken beziehungsweise Eiablagen unter der Bedingung
von generellem Sucherfolg, in Abhangigkeit von einerseits Vorerfahrung und Wirtsdichte zum
anderen, sind Tab. 19 zu entnehmen.

Tab. 19: Anzahl an Attacken beziehungsweise an Eiern der A. ervi Weibchen mit generellem
Sucherfolg (Mittelwert + Standardfehler).

WD: 10 = Wirtsdichteklasse mit einer KoloniegrdBe von etwa 10 Blattlausen

WD: 20 - Wirtsdichteklasse mit einer KoloniegrdBe von etwa 20 Blattlausen

VE: T.a + S.a > Vorerfahrung mit dem System Triticum aestivum + Sitobion avenae
VE: V.f+ A.p = Vorerfahrung mit dem System Vicia faba + Acyrthosiphon pisum

Ansatz n Anzahl an Attacken bei | Anzahl an Eiablagen bei
Sucherfolg Sucherfolg

WD:10, VE: T.a+ S.a 6 2,5+0,62 1,33 £ 0,21

WD:20, VE: T.a+ S.a 4 4,25+0,75 2,25+0,48

WD: 10; VE: V.f+ A.p 1 3,0 3,0

Signifikante Differenzen resultierten jeweils nicht (Attacken: Kruskal-Wallis-ANOVA:
H=2,61; fg=2; p=0,27057. Eier: Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 3,37; fg =2; p = 0,18562).
Aufgrund der verbleibenden kleinen Stichprobenzahl sind die statistischen Angaben in
diesen beiden Fallen allerdings von beschranktem Aussagewert.
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4.6 Einfluss der Konstellation des Pflanzenbestandes

Die Konstellation des Fouragierraumes wirkte sich durch die unterschiedliche Verfligbarkeit
von Wirts- und Nichtwirtspflanzen' in erheblichem MaB auf die Wirtssuche und

Ressourcennutzung der untersuchten Parasitoidenarten aus.

4.6.1 Aufenthaltszeiten

Die Gesamtaufenthaltsdauer in der Versuchsarena wurde durch die Zusammensetzung des
Bestandes aus unterschiedlichen Pflanzenarten beeinflusst. Sowohl im uniformen als auch
im artenreichen, sich aus zwei Wirtspflanzenarten zusammensetzenden Pflanzenbestand
standen den fouragierenden Schlupfwespen ausschlieBlich Wirtspflanzen zur Verfligung.
Jeder Suchflug innerhalb des Versuchsareals fihrte damit immer wieder zu einer Landung
auf einer potentiell Wirte beherbergenden Pflanze. Dies trifft nicht auf den artenreichen, aus
einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzen bestehenden Bestand zu, in dem weiterhin
vergleichsweise weniger Wirtspflanzen pro Flache vorhanden waren. Diese Faktoren
beeinflussen den Grad an Attraktivitdt, den ein bestimmter Patch auf ein
Parasitoidenweibchen auslibt. Die gesamte Aufenthaltszeit der Versuchstiere in einem
Pflanzenbestand definierter Art und Gr6Be dient als ein wesentlicher Indikator fir dessen
Wert.

Der Vergleich der unterschiedlichen Pflanzenbestandstypen hinsichtlich der Verweildauer im
Gesamtbestand ergab fir alle drei untersuchten Parasitoidenarten jeweils das gleiche
Muster. Es zeichnete sich eine leichte Steigerung der durchschnittlichen Aufenthaltszeit vom
uniformen zum artenreichen, aus zwei Wirtspflanzen bestehenden Lebensraum ab, die
jedoch statistisch nicht signifikant war. Dagegen resultierten aus der Anwesenheit von
Nichtwirtspflanzen kurzere Verweildauern, wobei dieser Effekt lediglich bei A. ervi signifikant
(A. ervi. Einfaktorielle ANOVA: F = 5,83; fg = 2; p = 0,00566), bei den beiden anderen Arten
nur tendenziell ausfiel (A. tanacetarius. MWU-Test: U =270,0; n=40; p=0,0583.
A. absinthii. Einfaktorielle ANOVA: F = 1,60; fg = 2; p = 0,2109. (Abb. 29).

' Ob es sich um Wirts- oder Nichtwirtsarten handelt, bezieht sich jeweils auf die betrachtete
Parasitoidenart. Dies hat fUr die Blattlause wie fir die Pflanzen Giiltigkeit.
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Abb. 29: Interspezifischer Vergleich bezlglich der Aufenthaltszeit im Pflanzenbestand in
Abhangigkeit von der Habitatstruktur (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen
Buchstaben unterscheiden sich sowohl zwischen den Anséatzen als auch zwischen den Arten
nicht mit p < 0.05 (ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
Habitattypen: uniform = Lebensraum aus einer Wirtspflanzenart

artenreich 2WiPfl = Lebensraum aus zwei Wirtspflanzenarten

artenreich Wi+NiWiPfl = Lebensraum aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten
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Abb. 30: Interspezifischer Vergleich bezlglich der Aufenthaltszeit im Pflanzenbestand
zwischen den untersuchten Parasitoidenarten A. tanacetarius, A. absinthii und A. ervi

(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht mit
p < 0.05 (Kruskal-Wallis- ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren).
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Als entscheidende interspezifische Differenz kristallisierte sich heraus, dass mit zunehmend
eingeschranktem Wirtskreis der Parasitoiden gesteigerte Aufenthaltszeiten einhergehen. Die
beiden spezialisierten Arten hoben sich mit einer Zeit von durchschnittlich 4702 + 431
Sekunden (A. tanacetarius) beziehungsweise 4533 + 329 Sekunden (A. absinthii) signifikant
von dem Generalisten A. ervi (3426 + 356 Sekunden) ab (Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 9,28;
fg=2; p=0,00964. Abb.30). Bezlglich dieses Parameters besteht demnach eine
allgemeine Differenz zwischen dem untersuchten Generalisten und den Spezialisten.
Ebenfalls spiegelt die Aufenthalts- und Suchzeit auf Einzelpflanzen in Abh&ngigkeit von der
Bestandszusammensetzung Unterschiede zwischen verschiedenen Fouragierstrategien
wider. Fir die durchschnittichen Besuchsdauern auf Einzelpflanzen eines Bestandes
zeichnete sich das gleiche Muster wie fir die Gesamtzeiten ab. Allerdings resultierten
diesbezlglich keine intraspezifischen Unterschiede aufgrund der Pflanzenzusammensetzung
(A. tanacetarius. MWU-Test: U =260,5; n=40; p=0,05085. A. absinthii. Einfaktorielle
ANOVA: F=268; fg=2; p=0,07753. A.ervi. Einfaktorielle ANOVA: F =1,89; fg=2;
p = 0,16395. Abb. 31).
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Abb. 31: Interspezifischer Vergleich bezlglich der durchschnittlichen Aufenthaltszeit im
Pflanzenbestand in Abhangigkeit von der Habitatstruktur (Mittelwert + Standardfehler).
Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (ANOVA + Bonferroni-
post-hoc-Test).

Habitattypen: uniform = Lebensraum aus einer Wirtspflanzenart

artenreich 2WiPfl = Lebensraum aus zwei Wirtspflanzenarten
artenreich Wi+NiWiPfl = Lebensraum aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten
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Ebenso analog verweilten die beiden spezialisierten Parasitoidenarten insgesamt signifikant
langer auf Einzelpflanzen des Bestandes als die polyphage Art A. ervi (Einfaktorielle
ANOVA: F =9,24;fg = 2; p = 0,000167).

Die qualitativen Analysen bezlglich des Aufenthalts auf Wirtspflanzen beziehungsweise
Nichtwirtspflanzen erfolgen in Abschnitt 4.6.2 dieses Kapitels. Zu diesem Zweck wurden
Differenzen im Verhalten der Parasitoidenweibchen zum einen gegentiber Wirtspflanzen und
Nichtwirtspflanzen, zum anderen gegenlber befallenen und unbefallenen Wirtspflanzen
betrachtet.

4.6.2 ErschlieBung des Bestandes

Je nach Zusammensetzung des Pflanzenbestandes aus den verschiedenen Pflanzenarten
erfolgte dessen ErschlieBung durch die einzelnen Parasitoidenarten auf unterschiedliche Art
und Weise. Das manifestierte sich in der Anzahl an besuchten Pflanzen und dem Verhéltnis
der Landungen auf Wirts- beziehungsweise Nichtwirtspflanzen sowie in der zeitlichen und
raumlichen Abfolge von Suchfligen zwischen einzelnen Pflanzen des Versuchsfeldes.

A. tanacetarius und A. absinthii besuchten einheitlich vergleichsweise wenige Pflanzen,
unabhéngig von der Konstellation des Pflanzenbestandes (A. tanacetarius. MWU-Test:
U=231,0; n=40; p=0,19815. A. absinthii. Kruskal-Wallis-ANOVA: H =0,032; fg=2;
p =0,98436. Abb. 32). Die insgesamt wesentlich hdhere Anzahl besuchter Pflanzen
(Einfaktorielle ANOVA (Anzahl Pflanzen nach Parasitoidenart): F = 15,93; fg = 2; p < 0,0001)
wird demgegenuber bei der polyphagen Art A.ervi durch den Einfluss der
Pflanzenzusammenstellung stark aufgegliedert (A. ervi. Einfaktorielle ANOVA: F =4,11;
fg =2; p =0,02313. Abb. 32).

In Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen frequentierte A. ervi generell nur unbedeutend mehr
Pflanzen als die anderen Spezies, jedoch erheblich mehr in Bestanden aus Wirtspflanzen,
wobei im uniformen Areal die héchsten Werte erreicht wurden (Abb. 32 und Tab. 20).

74



4. Ergebnisse

16 = b
. Habitattyp

S 144 [ Tuniform
N . [ artenreich 2 WiPfl
O 124 7] artenreich Wi+NiWiPf
a ]
S 10-
<
3 |
0 8-
o
Q a
< 64 T a
S ] T
c
<< 44

2 -

0 } }

A.tanacetarius A. absinthii A. ervi

Parastoidenart

Abb. 32: Quantitative  ErschlieBung des Pflanzenbestandes der verschiedenen
Parasitoidenarten in Abhangigkeit von der Habitatstruktur (Mittelwert + Standardfehler).
Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA
+ Bonferroni-post-hoc-Test).

Habitattypen: uniform = Lebensraum aus einer Wirtspflanzenart

artenreich 2WiPfl = Lebensraum aus zwei Wirtspflanzenarten
artenreich Wi+NiWiPfl = Lebensraum aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten

Tab. 20: Interspezifischer Vergleich flr die Anzahl durchschnittlich besuchter Pflanzen des
Versuchsbestandes pro Testweibchen (Mittelwert + Standardfehler). Werte mit gleichen
Buchstaben unterscheiden sich nicht signifikant (Einfaktorielle ANOVA, p < 0,05).

Parasitoidenart n Anzahl besuchter Pflanzen
Aphidius tanacetarius 40 53+0,37°%
Aphidius absinthii 60 55+0,35%
Aphidius ervi 47 10,0+1,03°

Innerhalb der folgenden qualitativen Analyse des Einflusses der Bestandszusammensetzung
aus verschiedenen Pflanzenarten wird nicht nur zwischen wirtsbesetzten und unbefallenen

Pflanzen unterschieden, sondern insbesondere der Vergleich von Wirts- beziehungsweise
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Nichtwirtspflanzen angestrebt. In dieser Hinsicht standen interspezifische Differenzen im
Verhalten bei Konfrontation mit Nichtwirtspflanzen im Vordergrund. Fir diese Analyse wurde
deshalb ausschlieBlich der dritte Pflanzenbestandtypus aus sowohl Wirts- als auch
Nichtwirtspflanzen herangezogen.

Abb. 33 prasentiert die anteilige Einordnung der Gesamtaufenthaltszeit im Versuchsfeld in
die drei Kategorien "Wirtspflanzen ohne Wirte", "Wirtspflanzen mit Wirten" und
"Nichtwirtspflanzen". Generell wurde von allen untersuchten Parasitoidenarten sehr wenig
Zeit auf Nichtwirtspflanzen verbracht (Einfaktorielle ANOVA: F = 19,70; fg = 8; p < 0,00001).
Eine Abstufung dessen erfolgte wiederum geman der Bandbreite des Wirtsspektrums, indem
die Aufenthaltszeit auf Nichtwirtspflanzen mit dem Grad an Spezialisierung abnahm. Die
polyphage Art A. ervi verbrachte insgesamt signifikant mehr Zeit auf Nichtwirtspflanzen als
die beiden Arten mit kleinem Wirtskreis (Einfaktorielle ANOVA: F = 6,38; fg = 2; p = 0,00329).
Die zugehorigen Absolutwerte fir die einzelnen Parasitoidenarten sind in Tab. 21

zusammengestellt.
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Abb. 33: Prozentuale Anteile der Gesamtaufenthaltszeit im Versuchsfeld auf Wirtspflanzen
ohne Wirte (WiPflowW), Wirtspflanzen mit Wirten (WiPflmW) und Nichtwirtspflanzen (NiWiPfl)
bezlglich der untersuchten Parasitoidenarten. Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Tab. 21: Werte (Mittelwert + Standardfehler) und prozentuale Anteile der Gesamtaufenthaltszeit der verschiedenen Pflanzenkategorien, jeweils
innerhalb der untersuchten Parasitoidenarten in den unterschiedlichen Pflanzenbestandstypen.

pflanzen-Bestand

Zeit auf Anteile Zeit | Zeit auf Wirts-| Anteile Zeit Zeit auf Anteile Zeit

Parasitoiden- |Pflanzen- n | Wirtspflanzen| auf Wirts- pflanzen mit auf Nichtwirts- auf Nicht-
art bestands- ohne Wirte |pflanzen ohne Wirten Wirtspflanzen pflanzen wirtspflanzen

typ (s) Wirte (%) (s) mit Wirten (s) (%)

(%)

uniform 20 4190 + 607 73,7 £ 3,9% 1292 + 164 26,3 + 3,9% - -
Aphidius (1 Wirtspflanze)
tanacetarius | \yirts+Nichtwirts- 20 2927 + 320 80,7 £ 4,4% 970 + 420 18,9 + 4,4% 24 +19 0,4 +0,2%

pflanzen-Bestand

uniform 20 3277 + 452 69,7 +4,7% 1210 + 181 30,3+ 4,7% - -

(1 Wirtspflanze)
Aphidius 2-Wirtspflanzen- 20 | 3909+610 | 686%65% | 13611262 | 31,4+6,5% - -
abSlnthll Bestand

Wirts+Nichtwirts- 20 2787 + 344 73,7+ 4,6% 1008 + 252 24,7 £ 4,7% 50+ 18 1,6 £0,5%

pflanzen-Bestand

uniform 16 2715 + 348 78,3+ 5,8% 646 + 118 21,7 +£5,8% - -

(1 Wirtspflanze)
Aphidius 2-Wirtspflanzen- 15 | 2709+805 | 54,0+75% | 19731462 | 46,0%7,5% - -
ervi Bestand

Wirts+Nichtwirts- 16 1093 £ 157 49,6 + 6,6% 832 + 144 44,3 + 6,6% 154 + 42 6,1+£1,2%
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Dieses Muster ergab sich aus der Kombination zweier Hauptphdnomene. Zum einen flog
A. ervi auch Nichtwirtspflanzen zu einem relativ hohen Anteil an, wahrend solche von den
spezialisierteren Arten weitgehend von vorneherein gemieden wurden, am extremsten von
den monophagen A. tanacetarius Weibchen (Einfaktorielle ANOVA (Anzahl besuchter
Nichtwirtspflanzen gruppiert nach Parasitoidenart): F = 17,23; fg = 2; p < 0,00001. Abb. 34
und Abb. 33). Allerdings verbrachten A. ervi-Weibchen auf Nichtwirtspflanzen im
Durchschnitt erheblich weniger Suchzeit als auf Wirtspflanzen. Auf diese Weise minimierte
sich die verlorene Lebenszeit in ungeeignetem Terrain auch bei dem Generalisten. Diese
Strategie wird anhand der durchschnittlichen Besuchsdauern von Einzelpflanzen in Abb. 35
ersichtlich. AuBerdem zeigt sich, dass die F&higkeit, Nichtwirtspflanzen gegebenenfalls
moglichst frihzeitig wieder zugunsten von Wirtspflanzen zu verlassen, nicht auf die
polyphage Art beschrénkt war. Diese traf ebenfalls auf die untersuchten Spezialisten zu. Im
Falle des aufgrund des Meideverhaltens ohnehin seltenen Ereignisses, sich auf einer
Nichtwirtspflanze zu befinden, konnten alle untersuchten Arten zuséatzlich die Besuchszeit
dort gleichermaBen sehr kurz halten (Besuchsdauer auf Nichtwirtspflanzen, gruppiert nach
Parasitoidenart: Einfaktorielle ANOVA: F =1,43; fg = 2; p = 0,2478. Abb. 35 und Tab. 22).
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Abb. 34: Anteilige Besuchsfrequenzen auf unbefallenen Wirtspflanzen (WiPfloW) und auf
wirtsbesetzten Wirtspflanzen (WiPflmW) sowie auf Nichtwirtspflanzen (NiWiPfl) der drei
Parasitoidenarten A. tanacetarius, A. absinthii und A. ervi. Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).
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Abb. 35: Durchschnittliche Besuchszeiten auf unbefallenen Wirtspflanzen (WiPfloW) und auf
wirtsbesetzten Wirtspflanzen (WiPflmW) sowie auf Nichtwirtspflanzen (NiWiPfl) der drei
Parasitoidenarten A. tanacetarius, A. absinthii und A. ervi (Mittelwert + Standardfehler).
Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA
+ Bonferroni-post-hoc-Test).

Die Verteilung von Landungen auf Wirts- beziehungsweise Nichtwirtspflanzen und von
Pflanzen ohne beziehungsweise mit Wirten ist in Tab.22 und Tab. 23 bezlglich aller
Pflanzenbestandstypen dargestellt.

Tab. 22: Qualitative Anteile (in %) der von A. tanacetarius, A. absinthii und A. ervi besuchten
Pflanzen aus Wirtspflanzen ohne beziehungsweise mit Wirten und Nichtwirtspflanzen
(Mittelwert + 95.0% Vertrauensintervall).

n Wirtspflanzen | Wirtspflanzen | Nichtwirts-
ohne Wirte mit Wirten pflanzen
(%) (%) (%)

Aphidius tanacetarius

uniform (1 Wirtspflanze) 20 72,69 £ 4,99 27,32 £ 4,99 --

Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 20 72,05 + 5,20 26,74 + 5,64 1,21 +£1,78
Aphidius absinthii

uniform (1 Wirtspflanze) 20 75,19+ 5,96 24,81 £ 5,96 --

2-Wirtspflanzen-Bestand 20 70,33+ 9,62 29,67 + 9,62 -

Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 20 65,93 + 7,92 27,17 + 5,47 6,90 £ 6,54
Aphidius ervi

uniform (1 Wirtspflanze) 16 80,76 + 12,16 19,24 £ 12,16 -

2-Wirtspflanzen-Bestand 15 76,86 + 13,26 23,14 + 13,26 --

Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 16 39,24 + 11,77 33,84+ 12,36 | 26,92+ 8,99
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Tab. 23: Quantitative Anteile der von A. tanacetarius, A. absinthii und A. ervi besuchten
Pflanzen aus Wirtspflanzen ohne beziehungsweise mit Wirten und Nichtwirtspflanzen

(Mittelwert + Standardfehler).

n Anzahl an Anzahl an Anzahl an
Wirtspflanzen | Wirtspflanzen | Nichtwirts-
ohne Wirte mit Wirten pflanzen
Aphidius tanacetarius
uniform (1 Wirtspflanze) 20 4,3+0,51 1,4+ 0,11 --
Wirts+Nichtwirtspfl.bestand | 20 3,8+0,42 1,2+ 0,08 0,1+0,06
Aphidius absinthii
uniform (1 Wirtspflanze) 20 4,5+ 0,55 1,2+0,11 -
2-Wirtspflanzen-Bestand 20 4,4+ 0,66 1,3£0,12 -
Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 20 3,7+0,39 1,4+0,13 0,4+0,15
Aphidius ervi
uniform (1 Wirtspflanze) 16 11,4+ 2,48 1,5+0,22 --
2-Wirtspflanzen-Bestand 15 9,1+1,47 1,5+0,17 --
Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 16 2,7+ 0,50 1,6+0,16 2,0+ 0,44

4.6.3 Ressourcennutzung: Such- und Parasitierungserfolg

Eine unterschiedliche Verflgbarkeit an Wirts- und Nichtwirtspflanzen wirkte sich in
entscheidender Weise auf den Such- und Eiablageerfolg von Parasitoidenweibchen aus. In
Abhangigkeit von der Pflanzenzusammensetzung und der Wirtsspezialisierung ergaben sich
erhebliche Unterschiede zwischen den Parasitoidenarten, insbesondere zwischen dem
Generalisten und den Spezialisten.

Wie erfolgreich das Fouragierverhalten eines Blattlausparasitoidenweibchens ist, manifestiert
sich zunachst in dem AusmaB, in welchem Wirtskolonien aufgefunden werden und
letztendlich in der Anzahl parasitierter Wirte.

Der generelle Sucherfolg, definiert als Lokalisation mindestens einer Blattlaus (kolonie) durch
das Parasitoidenweibchen, zeigte sich nur geringfiigig durch die Art des Pflanzenbestandes
resultierten fur diesen Faktor bedeutende Unterschiede im

beeinflusst. Vielmehr

interspezifischen Vergleich der untersuchten Schlupfwespen. Die monophage Art
A. tanacetarius erreichte mit 15% Sucherfolg im uniformen Pflanzenbestand und 10% bei
Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen eine geringe Erfolgsquote, unabhangig von der
Pflanzenzusammensetzung des Versuchsareals (MWU-Test: U = 210,0; n = 40; p = 0,31843.
Tab. 24). Insbesondere angesichts der methodischen Vorgabe, bei Versuchsstart stets auf
eine Pflanze mit Wirten entlassen zu werden, war der Sucherfolg auBerst niedrig. Kaum
ebenfalls

héhere Werte erzielte A. absinthii mit 15-20% je nach Lebensraumtyp,
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unbeeinflusst von der Zusammensetzung des Pflanzenbestandes (Kruskal-Wallis-ANOVA:
H=10,22; fg=2; p=0,89631. Tab. 24). Deutlich setzt sich die polyphage Art A. ervi mit
einem sehr viel héheren Sucherfolg von den beiden anderen Parasitoiden ab (Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 51,36; fg = 2; p < 0,00001).

In Abhangigkeit von der Pflanzenkonstellation fiel der generelle Sucherfolg von A. ervi mit
100% in Bestanden aus zwei Wirtspflanzenarten und mit rund 81% in uniformem Umfeld aus
einer Wirtspflanzenart wesentlich héher aus als in Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen, dort
reduzierte sich die Erfolgsquote auf 50% (Kruskal-Wallis-ANOVA: H=10,85; fg=2;
p = 0,00439. Tab. 24).

Die meisten Félle der Lokalisation einer Blattlauskolonie ereigneten sich auf der
Freilassungspflanze. Weitere Sucherfolge der Parasitoidenweibchen waren selten.

Da die erste Pflanze eine gute Vergleichsgrundlage bietet, indem gleiche Voraussetzungen
fir jedes Testtier herrschten, ist in Tab.24 ebenfalls der Sucherfolg auf der
Freilassungspflanze in Abhangigkeit von der Pflanzenzusammensetzung fir die drei
untersuchten Parasitoidenarten dargestellt.

Tab. 24: Der Anteil der einzelnen Parasitoidenarten mit generellem Sucherfolg und mit
Sucherfolg auf der ersten Pflanze in Abhangigkeit von der
Pflanzenbestandszusammensetzung. Werte mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich
innerhalb der Parasitoidenarten nicht bei p < 0,05 (A. tanacetarius: Mann-Whitney U-Test.
A. absinthiiund A. ervi: Kruskal-Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren).

1. Pflanze
A. tanacetarius
uniform (1 Wirtspflanze) 20 15+8,1% 2 10 £6,8%
Wirts+Nichtwirtspflanzen-Bestand 20 10+ 6,8% 5+ 4,6%
A. absinthii
uniform (1 Wirtspflanze) 20 20+9,1%? 20 £9,1%
2-Wirtspflanzen-Bestand 20 15+8,1% 2 10 £6,8%
Wirts+Nichtwirtspflanzen-Bestand 20 20+9,1%? 20+ 9,1%
A. ervi
uniform (1 Wirtspflanze) 16 81,25+ 10,0%° | 81,25+10,0%
2-Wirtspflanzen-Bestand 15 100% ° 93,75+ 6,2%
Wirts+Nichtwirtspflanzen-Bestand 16 50+ 12,0% @ 43,75+ 12,8%

Unter der Voraussetzung von generellem Sucherfolg starteten die betreffenden
A. tanacetarius Weibchen allgemein wenige Attacken, unabhangig von der
Zusammensetzung des Pflanzenbestandes (MWU-Test: U = 2,0; n = 5; p = 0,2819. Abb. 36).
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Die Ovipositionsversuche der oligophagen Art A. absinthii dagegen sanken mit zunehmender
Diversitat des Lebensraumes und fielen in gemischten Bestidnden aus Wirts- und
Nichtwirtspflanzen am geringsten aus, wenn man alle besuchten Pflanzen mit Wirten
betrachtet. Allerdings waren diese Abstufungen lediglich tendentiell ausgepragt (Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 5,93; fg = 2, p = 0,0516). Der Generalist A. ervi attackierte in Bestanden
aus zwei Wirtspflanzen mehr Blattlause als in uniformen aus einer Pflanzenart, jener aus
Wirts- und Nichtwirtspflanzen bildete diesbezuglich eine Zwischenstellung (A. ervi.
Einfaktorielle ANOVA: F = 5,65; fg = 2; p = 0,00776).
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Abb. 36: Interspezifischer Vergleich fir die Anzahl an Attacken bei den
Parasitoidenweibchen mit generellem Sucherfolg in Abhdngigkeit von der Konstellation des
Pflanzenbestandes (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (A. tanacetarius: MWU-Test. A. absinthii: Kruskal-
Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren. A. ervi: Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-
hoc-Test).

Habitattypen: uniform = Lebensraum aus einer Wirtspflanzenart
artenreich 2WiPfl = Lebensraum aus zwei Wirtspflanzenarten
artenreich Wi+NiWiPfl = Lebensraum aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten

Aufgrund des relativ konsistenten Verhaltnisses der Attacken, die in erfolgreiche Eiablagen
mindeten, bei allen Parasitoidenarten (Tab. 25), ergab sich flir den Parasitierungserfolg in
Abhéngigkeit von der Konstellation des Pflanzenbestandes und der Parasitoidenart das
gleiche Muster wie fir vorgenommene Ovipositionsversuche (Kruskal-Wallis-ANOVA:
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H=2261; fg=7; p=0,00199. Abb. 37). Bei Sucherfolg werden von A. tanacetarius

durchschnittlich 2,4 + 0,8 Eier gelegt, unabhangig von der Art des Pflanzenbestandes. Von

A. absinthii Weibchen wurden 4,6 + 0,7 erfolgreiche Eiablagen vorgenommen, wahrend

A. ervimit 1,7 £ 0,2 die geringste Anzahl an Eiern pro lokalisierter Kolonie legte (Tab. 25).

Tab. 25: Anzahl an Attacken und an erfolgreichen Eiablagen der Parasitoidenweibchen mit
generellem Sucherfolg in Abhangigkeit von der Konstellation des Pflanzenbestandes
(Mittelwert + Standardfehler) sowie der prozentuale Anteil an Attacken, der in eine

erfolgreiche Eiablage mindete.

Anzahl Anzahl an
n Anzahl an erfolgreicher | Eiern/ Anzahl
Attacken Eiablagen an Attacken
(in %)
Aphidius tanacetarius
uniform (1 Wirtspflanze) 3 53+24 23+1,4 33,3+ 16,6
Wirts+Nichtwirtspflanzen- 2 6,0+1,0 2,5+ 0, 414+1,4
Bestand
Aphidius absinthii
uniform (1 Wirtspflanze) 4 13,3+ 2,7 6,5+1,0 50,3+ 3,2
2-Wirtspflanzen-Bestand 3 10,3+ 24 50+1,1 48,4+ 3,8
Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 4 55+1,0 25+0,6 44,2 + 6,6
Aphidius ervi
uniform (1 Wirtspflanze) 13 ,6£0,3 1,2+£0,2 30,5+4,3
2-Wirtspflanzen-Bestand 15 7,1+1,0 2+0,2 32,1+ 2,1
Wirts+Nichtwirtspfl.bestand 8 4+0 1,5+0,3 30,9+5,3

Wahrend bei A. ervi der Pflanzenbestandstypus diesbezliglich ebenfalls keinen Einfluss

nahm, hatten A. absinthii Weibchen den héchsten Erfolg in uniformen Bestanden, in

Anwesenheit von

Parasitierungserfolges (Abb. 37).

Nichtwirtspflanzen

resultierte

eine

signifikante

Reduktion des
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Abb. 37: Interspezifischer Vergleich fir den quantitativen Parasitierungserfolg von den
Parasitoidenweibchen mit generellem Sucherfolg in Abhangigkeit von der Konstellation des
Pflanzenbestandes (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht mit p < 0.05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).

Habitattypen: uniform = Lebensraum aus einer Wirtspflanzenart
artenreich 2WiPfl = Lebensraum aus zwei Wirtspflanzenarten
artenreich Wi+NiWiPfl = Lebensraum aus einer Wirts- und zwei Nichtwirtspflanzenarten

4.7 Der Einfluss von Mehltaubefall der Wirtspflanzen auf das
Fouragierverhalten von A. ervi

Mehltaubefall der Wirtspflanzen wirkte sich in verschiedenen Auspragungen auf die
einzelnen Aspekte des Fouragierverhaltens der Parasitoidenart A. ervi aus. Fir die
Aufenthaltszeit im gesamten Pflanzenbestand zeichnete sich bei einem Vergleich der sich
entsprechenden Wirtsdichteklassen ein signifikanter Unterschied zwischen dem gesunden
und dem komplett befallenen Versuchsfeld ab. Die Parasitoide verweilten wesentlich kirzer
in Anwesenheit von Mehltau (Dichteklasse 0 Wirte. Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 13,88;
fg=2; p=0,00097. Dichteklasse 10 Wirte. Kruskal-Wallis-ANOVA: H =6,21; fg=2;
p = 0,04489. Abb. 38). Der gemischte Bestand, gréBtenteils aus pilzbefallenen und zu einem
geringen Anteil aus gesunden Pflanzen zusammengesetzt, lieferte diesbeziglich tendenziell
ein intermediares Ergebnis. In Anwesenheit von Wirten ergab sich weder zu dem gesunden
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noch zu dem befallen Ansatz ein Unterschied, wahrend sie bei genereller Wirtsabwesenheit,
verglichen mit dem komplett erkrankten Areal, langer blieben (Abb. 38).
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Abb. 38: Gesamtaufenthaltszeit im Pflanzenbestand von A. ervi Weibchen in Abhangigkeit
verschiedener  Auspragungen von  Mehltaubefall und von der  Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich in
Abhéngigkeit des Mehltaubefalls (d.h. innerhalb jeweils einer Wirtsdichteklasse) nicht bei
p < 0,05 (Kruskal-Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren).

Der Einfluss der Wirtsdichte war eindeutig. Fur jeden der Mehltau-Behandlungstypen
resultierte zwischen den beiden Wirtsdichteklassen eine signifikante Differenz hinsichtlich
der Gesamtaufenthaltszeit, indem diese bei Wirtsverfugbarkeit jeweils stark erhéht war
(Gesunder Bestand: MWU-Test: U =43,0; n=31; p=0,00116. Befallener Bestand: MWU-
Test: U=64,0; n=34; p=0,00277. Teilweise befallener Bestand: MWU-Test: U =48,0;
n = 30; p = 0,00373. Abb. 38).

Der Vergleich von durchschnittlichen Aufenthaltszeiten auf sukzessiv besuchten
Einzelpflanzen des Kleebestandes lauft nicht konform mit dem von Gesamtverweildauern.
Zwar erwies sich der gleiche Effekt, in genereller Anwesenheit von Wirten langer zu bleiben
als in Bestanden ohne Wirte (Gesunder Bestand: MWU-Test: U = 39,0; n = 31; p = 0,00068.
Befallener Bestand: MWU-Test: U = 96,0; n = 34; p = 0,0474. Teilweise befallener Bestand:
MWU-Test: U=46,0; n=30; p=0,0029. Abb.39). Jedoch konnten in diesem
Zusammenhang keine mehltauinduzierten Effekte gefunden werden (Dichteklasse 0 Wirte.
Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 1,99; fg = 2; p = 0,14813. Dichteklasse 10 Wirte. Kruskal-Wallis-
ANOVA: H =0,21; fg = 2; p = 0,80953. Abb. 39).
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Abb. 39: Durchschnittliche Besuchszeiten von A.ervi auf Einzelpflanzen des
Pflanzenbestandes in verschiedenen Mehltaubefallssituationen und in Abhéngigkeit von der
Wirtsdichte (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden
sich innerhalb der einzelnen Mehltaubefallstypen nicht bei p < 0,05 (Mann-Whitney-U-Test).
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Abb. 40: Besuchszeiten von A. ervi auf wirtslosen bzw. wirtsbesetzten Einzelpflanzen des
Pflanzenbestandes in verschiedenen Mehltaubefallssituationen (Mittelwert + Standardfehler).
Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei p < 0,05 (Einfaktorielle ANOVA
+ Bonferroni-post-hoc-Test).
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Betrachtet man des weiteren Einzelpflanzen ohne Wirtskolonie im Vergleich zu
wirtsbesetzten, fielen Besuche auf Ersteren wesentlich kiirzer aus (Einfaktorielle ANOVA:
F =4,33;fg =5; p=0,001. Abb. 40).

Die Konsequenzen einer Mehltauinfektion der Wirtspflanzen erstreckten sich ebenfalls auf
das AusmaB an Exploration des Fouragiergebietes durch die Parasitoiden. Auf rein
quantitativer Ebene spiegelt sich dies in der Anzahl besuchter Pflanzen wahrend des
Aufenthalts in der Versuchsarena wider. Die meisten Pflanzen wurden im gesunden, die
wenigsten im befallenen Bestand angesteuert, wobei die Wirtsdichte hierbei keine
entscheidende Rolle spielte (Gesunder Bestand: MWU-Test: U = 136,0; n = 31; p = 0,26291.
Befallener Bestand: MWU-Test: U = 96,0; n = 34; p = 0,04583. Teilweise befallener Bestand:
MWU-Test: U =77,5; n=30; p=0,0727. Abb. 41). Wiederum nahm das gemischte Design
eine Zwischenstellung ein. Statistisch relevante Unterschiede in Abhangigkeit von den
Mehltaubefallstypen werden aus Abb. 41 ersichtlich (Dichteklasse 0 Wirte. Kruskal-Wallis-
ANOVA: H=19,75; fg=2; p<0,0001. Dichteklasse 10 Wirte. Einfaktorielle ANOVA:
F=2,69;fg=2;p=0,07864).
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Abb. 41: Quantitative ErschlieBung des Pflanzenbestandes durch A. ervi in verschiedenen
Mehltaubefallssituationen und in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich in
Abhéangigkeit des Mehltaubefalls nicht bei p < 0,05 (Kruskal-Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-
Verfahren).
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Fir die qualitative Differenzierung zwischen der Anzahl an Besuchen auf wirtsbesetzten und
unbefallenen Pflanzen, in Bestanden mit genereller Prasenz von Wirten, produzierte der
Pilzbefall jeweils keine signifikanten Unterschiede (Pflanzen ohne Wirte. Kruskal-Wallis-
ANOVA: H=3,59; fg=2; p=0,16605. Pflanzen mit Wirten. Kruskal-Wallis-ANOVA:
H=0,71; fg=2; p=0,70061. Abb. 42). Die Fahigkeit weitere wirtsinduzierte Pflanzen zu
lokalisieren, war demnach nicht durch Mehltaubefall beeintrachtigt. Dass Pflanzen mit Wirten
im Verhaltnis zu solchen ohne Wirte seltener aufgesucht wurden, muss angesichts der
jeweils verschiedenen Verfligbarkeit im Versuchsareal relativiert werden.
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Abb. 42: Frequentierung von wirtslosen bzw. wirtsbesetzten Einzelpflanzen des
Pflanzenbestandes  durch  A.ervi in  verschiedenen Mehltaubefallssituationen
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich in
Abhéangigkeit des Mehltaubefalls nicht bei p < 0,05 (Kruskal-Wallis-ANOVA).

Um den Einfluss von Mehltau auf fouragierende Parasitoiden zu beleuchten, ist als
entscheidender Faktor die Nutzung verfligbarer Ressourcen1 zu betrachten. In dieser
Hinsicht wurden deshalb nur die Ansatze mit genereller Wirtsanwesenheit analysiert. Den
gréBten Sucherfolg hatte A. ervi im teilinfizierten Pflanzenbestand (93,3 + 6,7%), verglichen
mit relativ gleicher Effizienz von 81,3 + 10,0% im gesunden und 82,4 £ 9,5% im befallenen
Bestand. Fir die Fahigkeit, Wirte generell zu lokalisieren, hatte die Pilzerkrankung der
Pflanzen demnach keine Relevanz (Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 1,08; fg = 2; p = 0,58194).

' Anmerkung: Diese unterliegt der unweigerlichen Beeinflussung durch die methodische Vorgabe,
dass die Parasitoiden bei genereller Wirtsverflgbarkeit stets auf wirtsbesetzten Pflanzen freigelassen
wurden.
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Auf den effektiven Reproduktionserfolg von Parasitoidenweibchen mit Sucherfolg nahm der
Pilzbefall ebenfalls keinen signifikanten Einfluss. Weder fir vorgenommene Attacken noch
fir erfolgreiche Eiablagen folgten quantitativ relevante Unterschiede (Attacken. Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 0,09; fg = 2; p = 0,95635. Eier. Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 0,40; fg = 2;
p = 0,82065. Abb. 43).
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Abb. 43: Eiablageversuche und —erfolg von A.ervi bei generellem Sucherfolg in
verschiedenen Mehltaubefallssituationen und in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert = Standardfehler).

GemdaB einer Analyse der verschiedenen Verhaltenskomponenten verbrachten die
Parasitoiden, unabhangig vom Versuchsdesign, durchschnittlich 80,6 £ 9,3% mit "Suchen"”,
25,0 £ 2,1% mit "Putzen", 3,9 + 0,4% mit "Sondieren" und 3,9 £ 1,9% mit "Laufen auf der
Erde" (Mittelwert + Standardfehler). Die in dieser Hinsicht auffallendste Differenz zwischen
den einzelnen Mehltaubefallstypen ergab sich fir den Vergleich der prozentualen Anteile des
Verhaltensaspekts "Putzen". Dieser war angesichts einer Konfrontation mit Mehltau in
signifikanter Weise erhoht (Einfaktorielle ANOVA: F =4,66; fg=2; p =0,01185. Abb. 44),
wobei keine Differenz zwischen komplett und teilweise infizierten Bestanden folgte.
Generelle Wirtsverflgbarkeit hatte diesbezlglich keine Bedeutung (Einfaktorielle ANOVA:
F =2,80;fg = 2; p = 0,09758).
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Abb. 44: Prozentualer Anteil der Verhaltenskomponente ,Putzen® von A.ervi in
verschiedenen Mehltaubefallssituationen und in Abhangigkeit von der Wirtsdichte
(Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich nicht bei
p < 0,05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).

4.8 Aspekte der Wirtserkennung: Naherkennungsmechanismen
von A. ervi

4.8.1 Aspekte der Wirtserkennung bei Konfrontation mit gewaschenen
versus trockenen A. pisum in der Petrischale

Die Versuche in der Petrischale bieten einen detaillierten Einblick in einen Ausschnitt der
Naherkennung der untersuchten Schlupfwespenart A. ervi. Das in erheblichem AusmafB
reduzierte Eiablageverhalten gegentber nassen Wirten konnte innerhalb dieses
Versuchssystems spezifiziert werden.

Angesichts trockener beziehungsweise gewaschener — und anschlieBend verschieden
langen Trocknungszeiten ausgesetzter — A. pisum zeigten A. ervi Weibchen keinen
signifikant unterschiedlichen Grad an Aktivitat. Dies kann sowohl flr die Zeit bis zum ersten
generellen Wirtskontakt, als auch durch die Anzahl allgemeiner Kontakte mit Wirten belegt
werden. Durchschnittlich 121 + 12 Sekunden verstrichen bis zu einem ersten Kontakt
zwischen Parasitoidenweibchen und einer Blattlaus (Kruskal-Wallis-ANOVA: H=7,772;
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fg=4; p=0,100). Im Vergleich zum Kontrollansatz mit unbehandelten A. pisum resultierte
fir die Anzahl an Gesamtkontakten in keinem Fall eine signifikante Differenz. Innerhalb der
Behandlungen bildeten diesbezlglich die gewaschenen Wirte, welche nach 45 Minuten
eingesetzt wurden, eine einzige Ausnahme, indem sie sich durch eine héhere Anzahl an
Kontakten signifikant von den Ansatzen "gewaschen" und "gewaschen + 15 Minuten"
absetzten (Tab. 26).

Tab. 26: Aspekte des Fouragierverhaltens von A. ervi bei Konfrontation mit trockenen
beziehungsweise gewaschenen A. pisum. Die Anzahl an Gesamtkontakten, an Attacken und
an erfolgreichen Eiablagen ist jeweils als Wert pro 15 Minuten angegeben
(Mittelwert + Standardfehler). Der Anteil an Attacken errechnet sich aus dem Verhéltnis von
Attacken zu Gesamtkontakten, wahrend sich der Anteil an Eiablagen aus dem Quotient
Eiablagen/ Attacken ergibt. Die Minutenangabe in der Designbezeichnung bezieht sich auf
das Zeitintervall zwischen dem Waschen der Wirte und dem Versuchsbeginn. Werte mit
gleichem Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Spalten nicht bei p < 0,05 (Kruskal-
Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren).

Design n Anzahl an Anzahl an Anteil an Anzahl an Anteil an
Gesamt- Attacken Attacken | Eiablagen | Eiablagen
kontakten

Gewaschen 15 | 20.9+3.8°2 21+153° 0.08+0.04% | 0.5+04% | 0.25+0.05%

Gewaschen | 11 | 216+27°2 6.2+1.2°° | 026+004° | 1.9+0.3% | 0.27+0.03°

+ 15 Min

Gewaschen | 14 | 31.4+37%" | 128+1.8° | 042+0.03° | 40+0.6° | 0.33+0.032

+ 30 Min

Gewaschen | 17 | 41.3+29° | 194+12% | 048+001° | 59+04° | 0.30+0.012

+ 45 Min

Trocken 15 | 30.4+36%° | 229+24° | 0.77+0.03% | 57+04° | 027+0.012

(Kontrolle)

Bei zwar gleicher grundsétzlicher Aktivitdt hatte die Behandlung der Wirte dennoch
maBgeblichen Einfluss auf das Eiablageverhalten von A. ervi Weibchen. Zum einen
attackierte A. ervi trockene A. pisum wesentlich haufiger als sofort nach dem Waschen
eingesetzte Blattlause (Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 41,57; fg = 4; p < 0,00001. Tab. 26 und
Abb. 45). Analog trifft dies auf die Anzahl tatsachlich gelegter Eier zu (Kruskal-Wallis-
ANOVA: H = 42,81; fg = 4; p < 0,00001. Tab. 26 und Abb. 45).
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Abb. 45: Anzahl an Attacken beziehungsweise an Eiern von A. ervi in der Petrischale
gegenlber von unbehandelten ("trocken") und gewaschenen A. pisum
(Mittelwert + Standardfehler). Die Minutenangabe in der Ansatzbezeichnung bezieht sich auf
das Zeitintervall zwischen dem Waschen der Wirte und dem Versuchsbeginn. Signifikante
Unterschiede sind in Tab. 26 ausgewiesen.

Sowohl die Anzahl an Attacken als auch an erfolgreichen Eiablagen stieg kontinuierlich mit
dem Zeitintervall zwischen Waschen und dem Versuchsbeginn an. Nach 45-minutiger
Trocknungsperiode wurden gewaschene Wirte wieder in gleichem MaBe attackiert wie
unbehandelte A. pisum (Tab.26 und Abb. 45), womit bereits nach relativ kurzer Zeit
(< 1 Stunde) keine Praferenz mehr besteht, unbehandelte Wirte zu parasitieren. Dass
gewaschene Blattlause in signifikant geringerem AusmaB von A. ervi Weibchen erkannt
beziehungsweise akzeptiert wurden, stellt demnach keinen persistenten Effekt dar, sondern
ist zeitabhangig reversibel. In entsprechend zeitkorrelierter Weise ergab sich ein signifikanter
Anstieg des Anteils Attacken an Gesamtkontakten (Tab. 26), wahrend der Anteil an
erfolgreichen Eiablagen im Verhéltnis zu vorgenommenen Attacken keine Unterschiede
zwischen den verschiedenen Behandlungen aufwies (Tab. 26). Diese Nichtentsprechung
macht deutlich, dass im Wirtserkennungs- beziehungsweise Akzeptanzmechanismus von
Parasitoidenweibchen Faktoren vor der Oviposition selbst eine entscheidende Rolle spielen.
Zur Identifikation der Ursachen des Ignorierens nasser Blattlduse als Wirte, sei es aufgrund
Nichterkennung oder mangels Akzeptanz, konnte der Einsatz toter A. pisum Aufschluss
geben. Mittels flissigem Stickstoff getétete Wirte wurden von A. ervi durchaus attackiert,
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allerdings vergleichsweise weniger als lebende (MWU-Test: U=170; n=27; p=0,003).
Zwischen toten, sofort getesteten A. pisum und solchen, die erst eine Stunde spater
prasentiert wurden, bestand in dieser Hinsicht keine Differenz (Abb. 46). In gewaschene tote
Wirte wurde gleichfalls signifikanter seltener ein Eiablageversuch vorgenommen als in
trockene tote Blattlause. AuBerdem resultierte kein signifikanter Unterschied mehr zwischen
gewaschenen und unbehandelten Wirten, welche jeweils nach einer Stunde eingesetzt
wurden (Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 27,87; fg = 3; p < 0,00001. Abb. 46).

Beim gleichzeitigen Angebot trockener und gewaschener A. pisum innerhalb des
Wahlversuches konnten diese Ergebnisse unabhangig von Variabilitdt und unterschiedlicher
Motivation der einzelnen Testweibchen bestatigt werden. In Entsprechung mit dem
vorherigen Experiment ohne direkte Wahlmaoglichkeit, resultierten keine generell
unterschiedlichen Aktivitatsintensitaten gegeniber trockenen versus gewaschenen
Blattldusen, weder fur die Zeit bis zum ersten Kontakt noch fur die Anzahl an
Gesamtkontakten (Tab. 27).
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Abb. 46: Anzahl an Attacken von A. ervi in der Petrischale gegeniber von toten A. pisum
unterschiedlicher Behandlung (Mittelwert + Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben
unterscheiden sich nicht bei p < 0,05 (Kruskal-Wallis-ANOVA + Tukey-Kramer-Verfahren).
"trocken": tote, unbehandelte A. pisum, Versuchseinsatz sofort nach dem Auftauen

"trocken+1h": tote, unbehandelte A. pisum, Versuchseinsatz 1 Stunde nach dem Auftauen
"gewaschen": tote, gewaschene A. pisum, Versuchseinsatz sofort nach dem Auftauen
"gewaschen+1h": tote, gewaschene A. pisum, Versuchseinsatz 1 Stunde nach dem Auftauen
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Tab. 27: Fouragier- und Eiablageverhalten von A. ervi bei gleichzeitiger Konfrontation mit
trockenen und gewaschenen A. pisum im Wabhlversuch (Mittelwert + Standardfehler). Werte
mit gleichem Buchstaben unterscheiden sich innerhalb der Zeilen nicht bei p < 0,05
(Wilcoxon-Test).

Gewaschene Wirte Trockene Wirte
T e o e
Anzahl an Gesamtkontakten 13.7+1.2° 11.5+1.0°
Anzahl an Attacken 24+05°2 9.3+0.8°
Anzahl an Eiablagen 0.5+02°% 3.45+0.25°
Parasitierungsrate 0.10 £0.04 2 0.69 +0.05°

In einer solchen Situation startete A. ervi analog haufiger Attacken gegeniber
unbehandelten Wirten und legten signifikant mehr Eier in diese als in gewaschene. Zieht
man Manly's Beta (Manly, 1974) als Praferenzindex heran, wird die Bevorzugung trockener
A. pisum ebenfalls ersichtlich  (trockene A. pisum: Manly's Beta = 0,915 + 0,032;
gewaschene A. pisum: Manly's Beta = 0,085 + 0,031; Wilcoxon-Test: Z =-5,688; n =40;
p < 0,001. Tab. 27).

4.8.2 Einfluss einer nassen Wirtskutikula: Aspekte der Wirtssuche und
Wirtserkennung von A. ervi auf der Pflanze

Zwischen den beiden Simulationsbedingungen nasser Wirte auf Einzelpflanzen, das heiBt
entweder gewaschene A. pisum auf trockener V. faba oder bespriihte V. faba mit ebenso
besprihten A. pisum, und den unbehandelten Wirten auf ebensolcher Pflanze zeichneten
sich deutliche Unterschiede ab. Die Aufenthaltszeit auf einer Pflanze wies den héchsten
Wert fir den Kontrollansatz mit trockenen Wirten auf, es bestand jedoch kein signifikanter
Unterschied zwischen den drei Behandlungen bezlglich dieses Parameters (trockene
A. pisum: 830 + 123 Sekunden; gewaschene A. pisum: 510+ 168 Sekunden; besprihte
A. pisum: 679 + 119 Sekunden. Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 2,930; fg = 2; p = 0,231).

Der Sucherfolg' dagegen war auf Pflanzen mit trockenen Wirten signifikant erhéht (71%), im
Vergleich zu 52% auf Pflanzen mit gewaschenen A. pisum und 26% auf den wasser-
besprihten Pflanzen. Zudem bendétigten A. ervi Weibchen signifikant mehr Zeit, um ihre

Wirte auf besprihten V. faba zu lokalisieren (370 + 109 Sekunden) als auf trockenen

' Sucherfolg ist hier definiert als der Anteil an Wespen, welche mindestens einen Wirt gefunden, die
Blattlauskolonie also lokalisiert haben.
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Pflanzen (trockene Wirte: 150 + 39 Sekunden; gewaschene Wirte: 186 + 29 Sekunden.
Kruskal-Wallis-ANOVA: H = 7,418; fg = 2; p = 0,024).

Fur die Anzahl an rein physischen Kontakten zwischen Parasitoid und Wirt resultierte kein
signifikanter Unterschied zwischen den drei Behandlungen (4,8 £ 0,5 Kontakte. Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 3,869; fg = 2; p = 0,144). Unter seminatlrlichen Bedingungen erfolgten
statistisch weniger Kontakte als in den Petrischalenversuchen (MWU-Test: U = 797,5;
n=58; p<0,0001). Nicht nur die Suchbedingungen sind auf den groBraumigeren und
komplexer strukturierten Pflanzen erschwert, sondern tritt in dieser Hinsicht des weiteren das
Abwehrverhalten der Blattlduse erfolgsreduzierend hinzu. Je nach Behandlungsart lie3 sich
ein erheblich héherer Anteil an trockenen A.pisum im (Gegenzug zu einer
Parasitoidenattacke von der Pflanze fallen (76 = 14%) als an besprihten (24 + 13%) oder
gewaschenen Blattlausen (8 + 2%). Diese Verteidigungsstrategie ist in Petrischalen genauso
unterbunden wie ein Dispersionsverhalten.

Im Gegensatz zur Anzahl an Kontakten attackierte A. ervi auch auf Pflanzen trockene
A. pisum signifikant h&ufiger als gewaschene beziehungsweise bespriihte Wirte (Kruskal-
Wallis-ANOVA: H = 15,550; fg = 2; p < 0,001). Das gleiche Muster folgt flr die Anzahl an
erfolgreichen Eiablagen (Einfaktorielle ANOVA: F = 10,11; fg = 2; p < 0,001. Abb. 47).
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Abb. 47: Parasitierungserfolg von A. ervi Weibchen auf V. faba Pflanzen mit einer A. pisum
Kolonie (Mittelwert = Standardfehler). Balken mit gleichen Buchstaben unterscheiden sich
nicht bei p < 0,05 (Einfaktorielle ANOVA + Bonferroni-post-hoc-Test).

"trocken": Kontrollansatz mit unbehandelten Wirten auf unbehandelter Pflanze

"gewaschen": gewaschene Wirte auf unbehandelter Pflanze
"bespriht": Wirte und Pflanze mit Wasser bespriiht

95



4. Ergebnisse

Analog zur Anzahl an Gesamtkontakten ergab sich auf Pflanzen im Vergleich mit
Petrischalen eine signifikant geringere Anzahl an Eiablagen (MWU-Test: U = 255; n = 32;
p < 0,001), ebenfalls als Konsequenz des Blattlausabwehrverhaltens.

4.9 Das Mortalitétsrisiko durch Netzspinnen fiir fouragierende
Parasitoide

Spinnennetze stellten ein betrachtliches Mortalitatsrisiko fir fouragierende Parasitoide dar.
Insbesondere  die Suchflige  zwischen  verschiedenen Pflanzen mancher
Schlupfwespenarten waren mit einer relativ hohen Wahrscheinlichkeit verbunden, ein
tédliches Ende in einem Spinnennetz zu finden.

Die Sterberate von A. ervi Weibchen variierte nur geringflgig unter dem Einfluss von
Wirtsdichte und der Zusammensetzung des Pflanzenbestandes. Mit Werten je nach
Versuchsbedingung zwischen 2,5% und 7,5% Sterblichkeit in jeweils hdchstens 3 Stunden
Versuchszeit nahm das Mortalitatsrisiko durch Netzspinnen generell immense AusmaBe an
(Tab. 28). Die Landung im Beutenetz einer Spinne erfolgte nahezu ausschlieBlich im
Rahmen von Suchfligen zwischen zwei Pflanzen. Dennoch vollfihrten die Weibchen, die
den Versuch lebend beendeten, durchschnittlich mehr Fliige (2 6,9 £ 0,19) als die nicht
Uberlebenden (g 4,3 +0,58) (MWU-Test: U = 1955; n = 240; p < 0,001), da der Tod in einem
Spinnennetz in der Regel einen vorzeitigen Abbruch des Fouragierens in dem
Pflanzenbestand bedeutete. Der Anteil der Suchflige, welche einen tddlichen Verlauf
nahmen, an der Gesamtmenge aller Fliige betrug hierbei zwischen 0,31% und 1,16%
(Tab. 28). Durchschnittlich einer von zirka 180 Suchfliigen endete somit fir A. ervi Weibchen
in einem der Spinnennetze. Die jeweiligen Einzelwerte bezuglich der Versuchsansétze sind
der Tab. 28 zu entnehmen.

Die Mortalitédtsrate der Parasitoidenweibchen erwies sich als unabhangig von der simulierten
Blattlausdichte. Sowohl im uniformen Bestand aus einer Pflanzenart mit jeweils 5% toten
A. ervi, als auch in der oligospezifischen Pflanzenzusammensetzung (MWU-Test: U = 820,0;
n=280; p=0,27934) resultierten keine Unterschiede in Abhéangigkeit von der
Wirtsverflgbarkeit.

Gleichsam stellte die Konstellation des Pflanzenbestandes in dieser Hinsicht keine
entscheidende EinflussgréBe dar. Bei Abwesenheit von Wirten wurde in beiden
Pflanzenbestandsarten eine Sterblichkeitsrate von 5% erreicht, ein statistisch relevanter
Unterschied erfolgte auch bei Wirtsverfugbarkeit nicht (MWU-Test: U = 820,0; n = 80;
p = 0,27934. Tab. 28).
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Tab. 28: Die Mortalitatsrate in Spinnennetzen von A. ervi Weibchen und der Anteil der
Suchflige, die zum Tode flhrten, in Abh&ngigkeit von der Wirtsdichte, von der
Zusammensetzung des Pflanzenbestandes und der Netzanordnung.

Wirtsdichteklasse 0: keine Wirte anwesend.
Wirtsdichteklasse 10: 7 Kolonien mit je 10 Blattlausen im Bestand.

Versuchsansatz n Mortalitatsrate der Anteil der todlich
Parasitoiden endenden Suchfliige

Uniformer Bestand, .

Uniformer Bestand, .

Uniformer Bestand, .

Wirtsdichteklasse 10, 40 7,5% 1,16% (jeder 86. Flug)

"tlckische"

Spinnennetzanordnung

Oligofloraler Bestand,

Wirtsdichteklasse 0 40 5% 0,81% (jeder 124. Flug)
Oligofloraler Bestand, o o/
Wirtsdichteklasse 10 40 2,5% 0,31% (jeder 324. Flug)
Oligofloraler Bestand, o o/ /1
Wirtsdichteklasse 10, 40 2,5% 0,34% (jeder 295. Flug)
"tickische"

Spinnennetzanordnung

Selbst die Spinnennetzanordnung, einerseits gleichmaBig verteilte Netze, zum anderen stets
in nachster Nachbarschaft zu einer Blattlauskolonie angebrachte Netze, erzeugte keine
Wirkung auf das Mortalitatsrisiko der fouragierenden Schlupfwespen. Zwar wurde im
uniformen Bestand bei der "tlickischen" Spinnennetzanordnung mit 7,5% toten A. ervi
insgesamt die héchste Fangrate der Spinnen erzielt, nahm jedoch vergleichsweise keine
statistisch abgesetzte Stellung ein (MWU-Test: U=780,0; n=80; p=0,32312). Im
oligofloralen Bestand stellte sich diese besondere Anordnung als unerheblich heraus, es
resultierten jeweils gleich viele Landungen in einem der Netze (Tab. 28).

Diejenigen A. ervi Weibchen, welche wahrend des Versuchs den Tod in einem der
Spinnennetze gefunden haben, besuchten bis zu diesem Zeitpunkt je nach Ansatz im Mittel
4 bis 7 verschiedene Pflanzen und unternahmen 3,0 bis 6,5 Suchflige (Tab. 29). Den
Spinnen zum Opfer fielen sie nach durchschnittlich 1376 bis 2852 Sekunden (Tab. 29).
Aufgrund der sich ergebenden &uBerst kleinen Stichprobenanzahlen an gestorbenen
Testweibchen werden an dieser Stelle keine statistischen Angaben ausgewiesen.

Die entsprechenden Vergleichsdaten der (berlebenden Parasitoiden sind in Tab. 30
dargestellt. Bevor die A. ervi Weibchen das Experimentierfeld von selbst verlassen hatten,
endete ihr Fouragierweg vorzeitig durch Sterben in einem Spinnennetz. Demzufolge waren
sowohl die Aufenthaltszeit gegenliber den (berlebenden Testtieren erheblich reduziert, als
auch die Anzahlen an besuchten Pflanzen sowie an gestarteten Suchfligen deutlich

vermindert.
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Tab. 29: Mittlere Aufenthaltszeit, Anzahl besuchter Pflanzen und gestarteter Suchflige
(Mittelwerte) jener A. ervi Weibchen, die wahrend des Versuchs gestorben sind, bis zu der
Landung in einem der Spinnennetze.

Wirtsdichteklasse 0: keine Wirte anwesend.
Wirtsdichteklasse 10: 7 Kolonien mit je 10 Blattlausen im Bestand.

Versuchsansatz n Aufenthaltszeit Anzahl Anzahl an

bis zum Tod (s) | besuchter | Suchfliigen
Pflanzen

Uniformer Bestand,

Wirtsdichteklasse 0 2 1376 4 4,5

Uniformer Bestand,

Wirtsdichteklasse 10 2 2233 / 6.5

Uniformer Bestand,

Wirtsdichteklasse 10, 3 1859 4 3.3

"tlckische"

Spinnennetzanordnung

Oligofloraler Bestand,

Wirtsdichteklasse 0 2 1411 4 3.0

Oligofloraler Bestand,

Wirtsdichteklasse 10 ! 1809 4 3.0

Oligofloraler Bestand,

Wirtsdichteklasse 10, 1 2852 5 6.0

"tlckische"

Spinnennetzanordnung

Tab. 30: Mittlere Aufenthaltszeit, Anzahl besuchter Pflanzen und gestarteter Suchflige
(Mittelwerte + Standardfehler) der Uberlebenden A. ervi Weibchen bis zu dem Verlassen des

Versuchsareals.

Wirtsdichteklasse 0: keine Wirte anwesend.
Wirtsdichteklasse 10: 7 Kolonien mit je 10 Blattlausen im Bestand.

Aufenthaltszeit Anzahl Anzahl an

Versuchsansatz n (s) besuchter Suchfliigen
Pflanzen

Uniformer Bestand,
Wirtsdichteklasse 0 38 2223 + 165 5,7+0,34 5,4+0,39
Uniformer Bestand,
Wirtsdichteklasse 10 38 2797 + 219 7,3+£0,39 7,0+ 0,54
Uniformer Bestand,
Wirtsdichteklasse 10, 37 2653 + 175 6,8 £ 0,29 6,7 £ 0,39
"tuckische"
Spinnennetzanordnung
Oligofloraler Bestand,
Wirtsdichteklasse 0 38 2102+ 117 7,0+ 0,35 6,4+ 0,40
Oligofloraler Bestand,
Wirtsdichteklasse 10 39 3393 + 267 7,9+0,36 8,2+ 0,50
Oligofloraler Bestand, | 44 3301 + 258 7,2+ 0,41 7,4+ 0,49

Wirtsdichteklasse 10,
"tuckische"
Spinnennetzanordnung
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Tab. 31: Interspezifischer Vergleich der Parasitoidenarten A. ervi, A. absinthii und
D. carpenteriim Hinblick auf inre Mortalitatsraten durch Netzspinnen in Abhangigkeit von der
Wirtsdichte und der Konstellation des Pflanzenbestandes.

Wirtsdichteklasse 0: keine Wirte anwesend.
Wirtsdichteklasse 10: 7 Kolonien mit je 10 Blattlausen im Bestand.

Parasitoidenart Versuchsansatz n Mortalitatsrate
Uniformer Bestand, 40 2,5%
Aphidius ervi Wirtsdichteklasse 0
Uniformer Bestand, 40 5%
Wirtsdichteklasse 10
Oligofloraler Bestand, 40 5%
Wirtsdichteklasse 0
Oligofloraler Bestand, 40 2,5%
Wirtsdichteklasse 10
Uniformer Bestand, 40 2,5%
.y . Wirtsdichteklasse 0
Aphidius absinthii Uniformer Bestand, 40 2.5%
Wirtsdichteklasse 10
Oligofloraler Bestand, 40 7.5%
Wirtsdichteklasse 0
Oligofloraler Bestand, 40 5%
Wirtsdichteklasse 10
Uniformer Bestand, 40 0%
Wirtsdichteklasse 0
Dendrocerus -
Uniformer Bestand, 40 0%
carpenteri Wirtsdichteklasse 10
Oligofloraler Bestand, 40 0%
Wirtsdichteklasse 0
Oligofloraler Bestand, 40 0%
Wirtsdichteklasse 10

Der Vergleich von drei Schlupfwespenarten im Hinblick auf ihre Anfélligkeit, im Netz einer
Spinne zu sterben, lieferte erhebliche Unterschiede zwischen den Primarparasitoiden A. ervi
und A. absinthii auf der einen Seite und gegeniberstehend dem Hyperparasitoiden
D. carpenteri. Nachdem die beiden Faktoren Wirtsdichte und Konstellation des
Pflanzenbestandes nicht nur bei A. ervi, sondern gleichfalls bei den anderen untersuchten
Arten keinen Einfluss nahmen (Tab. 31), verbleibt hier als entscheidenden Kriterium der
Vergleich der einzelnen Schlupfwespenarten.

Wéhrend sich zwischen den beiden Primarparasitoidenarten A. ervi und A. absinthii keine
statistisch relevante Differenz ergab, sondern lediglich eine leichte Steigerung von 3,75%
Sterblichkeit fur A. ervi zu 4,38% flr A. absinthii, hob sich der Hyperparasitoid D. carpenteri
eindeutig ab, indem diese Art in keinem Fall den Tod in einem Spinnennetz fand. Selbst bei
Kontakt mit beziehungsweise Passierflug durch ein Netz bestand kein Mortalitatsrisiko fur
D. carpenteri. Der Vergleich der Arten férderte demnach keine Abhangigkeit der
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Sterblichkeitsrate durch Netzspinnen von der Breite des Wirtskreises zutage, jedoch eine
betrachtliche Differenz zwischen Parasitoiden unterschiedlicher trophischer Ebenen. Nicht
nur das Such- und Flugverhalten der jeweiligen Parasitoidenart, sondern insbesondere auch
der Kérperbau und die Wendigkeit sowie Geschwindigkeit der Wespen wirkten sich auf die
Hohe dieses Risikos aus.

Zusatzversuche zeigten auBerdem, dass selbst direkt in Netze geworfene D. carpenteri sich
nur auBerst selten darin verfingen und sich auch dann noch zu einem GroBteil wieder
befreien konnten. Entsprechende Versuche mit den beiden anderen Arten bestatigten die
ermittelten relativ hohen Mortalitdtsraten. Wéahrend sich A. absinthii zudem in keinem Fall
aus einem Netz beziehungsweise Befestigungsfaden befreien konnte, gelang es A. ervi in
sehr geringer Anzahl auf diese Weise dem Tod zu entgehen.
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5. Diskussion

Das Fouragierverhalten und die Ressourcennutzung von Parasitoidenweibchen werden
wesentlich durch bestimmte Faktoren der Wirte determiniert. Als wichtige EinflussgréBen
stehen diesbeziglich sowohl die Dichte als auch die Verteilung der Wirtsblattlause im
Vordergrund der vorliegenden Arbeit. Allerdings stellen die Wirte lediglich relativ kleine und
daher schwer wahrnehmbare Einheiten im Raum dar, so dass ebenfalls die Rolle der
Wirtspflanzen bei der Lokalisation von Wirten zur Eiablage an Bedeutung gewinnt. Dieser
Aspekt zeigt den Einfluss der Verfugbarkeit von Wirts- beziehungsweise
Nichtwirtspflanzenarten auf die Suchstrategien der Parasitoiden auf. Beide Komponenten
des Pflanze-Wirt-Komplexes sind entscheidend fir die Emission spezifischer Stimuli, die der
Orientierung der Parasitoidenweibchen innerhalb der Wirtsortung dienen. Neben Faktoren
der Wirte und der Pflanzen beeinflussen auch bestimmte Eigenschaften der Parasitoiden
selbst die Wirtssuche. In Abh&ngigkeit von der GrdBe des Wirtskreises der betreffenden
Parasitoidenart unterscheiden sich die Fouragierstrategien in erheblicher Weise. AuBerdem
kann das Suchverhalten der Weibchen aufgrund von Erfahrungswerten verandert und damit
an auBere Gegebenheiten angepasst werden. SchlieBlich flihren externe Einflisse zu
weitgehenden Modifikationen des tritrophischen Systems aus Pflanze-Wirtsblattlaus-
Parasitoid. In dieser Hinsicht kommen verschiedene abiotische Faktoren zum Tragen, aber
auch Krankheitserreger oder Arten, die Konkurrenz- beziehungsweise Predationsdruck auf
die Parasitoiden ausuben.

Dementsprechend werden im Folgenden die verschiedenen Einflussebenen der Wirte, der
Pflanzen und der Parasitoiden sowie externer GréBen in bezug auf das Fouragierverhalten
von Blattlausparasitoiden diskutiert.

5.1 Die Einflussebene der Wirte auf das Fouragierverhalten und die
Ressourcennutzung von Parasitoidenweibchen

5.1.1 Der Einfluss der Wirtsdichte

Die Dichte der Wirte stellt einen wesentlichen Faktor fir die Populationsdynamik von
Parasitoid-Wirt-Systemen dar, wobei insbesondere fir nicht-eilimitierte Parasitoidenarten
eine héhere Verfugbarkeit an Wirten pro rdumlicher Einheit die Méglichkeit zur vermehrten
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Reproduktion bietet. Der Einfluss der Wirtsdichte auf das Suchverhalten und die
Ressourcennutzung von Parasitoidenweibchen kann auf unterschiedlichen Phanomenen
beruhen. Die zugehdrigen Einzelfaktoren und teilweise auch deren Kombination kénnen
dabei in ihrer jeweiligen Bedeutung fir die verschiedenen hierarchischen Stufen des
Wirtslokalisationsprozesses variieren. Insgesamt dirfte die Wirtsdichte in einem bestimmten
Areal die Wahrscheinlichkeit, Wirtskolonien zu entdecken, wesentlich determinieren.
Zunachst durfte eine hdhere Dichte an Wirten selbst bei einer auf reinem Zufall basierenden
Suche der Parasitoide zu einer héheren Erfolgsquote flhren, da mit wachsender Zahl an
Blattlausen in einem Gebiet die Wahrscheinlichkeit steigt, mit einem Wirt zusammenzutreffen
(van Roermund & van Lenteren, 1995; van Roermund et al., 1997). Indem die Wirtsdichte in
den Experimenten dieser Arbeit ausschlieBlich Uber die GréBe der Blattlauskolonien
manipuliert wurde, bei gleichbleibender Anzahl an Kolonien im Versuchsbestand, ist
angesichts der nachgewiesenen hohen Wirkung der Dichtednderungen von tatséchlichen
und nicht von allein zufaligen Effekten auszugehen. Die ursachlichen
Wirkungsmechanismen kénnen in der Fahigkeit der Parasitoide liegen, spezifische Merkmale
der Wirte selbst und/ oder wirtsinduzierte Pflanzenduftstoffe fir sich zu nutzen. Auch wenn
mit steigender Wirtsdichte die lokale Konzentration an von den Wirten ausgehenden
Kairomonen und damit ebenfalls deren Wahrnehmbarkeit ansteigt, bleiben solche
Orientierungsindizien auf die nahere Umgebung der Kolonie beschrankt und kdnnen
innerhalb der Fernorientierung wahrscheinlich keine ausschlaggebende Rolle einnehmen.
Auf Ebene einer wirtsbefallenen Pflanze kann jedoch bei geringer Distanz zwischen der
suchenden Schlupfwespe und ihren Wirten eine Attraktion durch Kairomone auftreten (Paul
et al., 2002; Singer, 1998; Turlings et al., 1995), welche demnach bei erhéhter Wirtsdichte
auch eine Steigerung erfahren kénnte. Da die phytophagen Insekten lediglich relativ kleine
Signaleinheiten in einer reichen und komplexen Reizumgebung darstellen, bleibt insgesamt
der kairomonale Einfluss der Wirte stark begrenzt (Vet et al., 1995).

Eine weitaus groBere Bedeutung wird in diesem Zusammenhang den wirtsinduzierten,
volatilen  Pflanzenduftstoffen beigemessen, die innerhalo der Orientierung von
Parasitoidenweibchen zur Lokalisation von Eiablagemdglichkeiten in erheblichem MaBe
beitragen (Ubersicht bei: Dicke, 1999; Dicke et al., 1997; Vet & Dicke, 1992; Turlings et al.,
1993b, 1995; Takabayashi & Dicke, 1996. Siehe auch Kapitel 5.2). Die Produktion und
Emission dieser Volatile stellen die Antwort der Pflanze auf den Schéadlingsbefall dar (Dicke
et al., 1990; Turlings et al., 1990; Paré & Tumlinson, 1997). Aufgrund eines starkeren Befalls
der Pflanze mit Herbivoren wird bei einigen Arten eine héhere Antwort durch vermehrte
Produktion und Emission der spezifischen Duftmolekile hervorgerufen (Micha & Wyss, 1995;
Du et al, 1998). Diese MaBnahme der Pflanzenabwehr unterliegt folglich in ihrer
quantitativen Regulierung der Wirtsdichte. Mit steigender Konzentration an Synomonen
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diarfte auf diese Weise die Attraktivitat eines betreffenden Areals anwachsen, sofern sie den
Parasitoidenweibchen als Indikatoren der Wirtsanwesenheit dienen. Die Versuche zur
Untersuchung des Einflusses der Wirtsdichte in uniformen Pflanzenzusammensetzungen
aus einer Wirtspflanzenart erwiesen, dass sich mit hdéheren Befallsraten die Bestédnde
attraktiver gestalten. Indem die Aufenthaltszeit der Parasitoide in einer raumlichen Einheit als
reprasentativer Indikator fir deren Attraktivitdt gewertet wird, gibt die jeweilige Verweildauer
in den standardisierten Versuchsflachen Aufschluss Uber die Abhangigkeit von der
Wirtsdichte. In unterschiedlicher Auspragung ergab sich mit wachsender Wirtsdichte flr jede
der untersuchten Schlupfwespenarten eine héhere Aufenthaltszeit in dem Pflanzenbestand.
Steigende  Aufenthaltszeiten mit zunehmender Wirtsdichte konnten bei vielen
unterschiedlichen Parasitoidenarten nachgewiesen werden (Chow, 2000; Galis & van
Alphen, 1981; Nelson & Roitberg, 1995; van Alphen & Galis, 1983; Waage, 1979). Wahrend
fir die beiden bezuglich ihres Wirtskreises spezialisierteren Arten A. tanacetarius und
A. absinthii pro hoéherer Dichteklasse eine Steigerung der Aufenthaltszeit einherging,
resultierte flir die polyphage Art A. ervi lediglich ein positiver Effekt flir die generelle
Anwesenheit von Wirten, nicht jedoch zwischen den beiden oberen Dichteklassen. Am
starksten zeichnete sich dieses Muster bei der monophagen Art A. tanacetarius ab. Wang &
Keller (2002) zeigten den gleichen Effekt der Wirtsdichte bei Diadegma semiclausum
(monophag) im Vergleich mit Cotesia plutellae (oligophag) auf, beides Parasitoiden des
Larvenstadiums von Plutella xylostella. Die stérkere Reaktion des Spezialisten gegeniber
der des Generalisten spiegelte sich bei diesem System nicht nur in den Aufenthaltszeiten auf
allen Pflanzen und auf Einzelpflanzen, sondern ebenfalls in der Anzahl besuchter Pflanzen
sowie in dem Eiablageerfolg der Parasitoide wider. Durch den arretierenden Effekt einer
hohen Wirtsdichte auf die Parasitoiden innerhalb eines Wirtspflanzenbestandes ist
weitergehend ein Hinweis auf den ersten Schritt der Wirtssuche gegeben, welcher unter
natUrlichen Bedingungen der in den Versuchen simulierten Situation vorausgehen muss.
Denn mit wachsender Wirtsdichte kann gleichsam eine héhere Attraktion von einem
betreffenden Habitatsausschnitt ~ ausgehen, indem beispielsweise  die  als
Orientierungsfaktoren verwendeten Stimuli den Parasitoiden vermehrt zur Verfligung stehen.
Obgleich auch generell die Tendenz, ein Areal aus Wirtspflanzen, zu verlassen mit
zunehmender Wirtsspezialisierung deutlich sank, bilden die interspezifischen graduellen
Unterschiede in den Steigerungsraten der Aufenthaltszeit einen Hinweis auf die
Empfindlichkeit gegeniber der Wirtsdichte. Das heiBt, die Parasitoiden reagierten mit
zunehmender Wirtsspezialisierung diffiziler auf diesen Faktor. Im zwischenartlichen
Vergleich zeigte sich eine héhere Bestandigkeit der Spezialisten gegenliber einem potentiell
geeigneten Gebiet, denn je spezialisierter der Parasitoid, desto langer verweilten sie in
einem Bestand aus Wirtspflanzen. Der Vorteil einer solchen "Treue" liegt in dem engen

103



5. Diskussion

Wirtspflanzenkreis und dem daraus resultierenden selteneren Vorkommen von potentiellen
Eiablageplatzen begrindet. Ein einmal gefundenes Wirtspflanzenareal wird nicht mehr so
schnell aufgegeben. Der Rainfarn als einzige Wirtspflanze von A. tanacetarius tritt haufig in
kleineren Gruppierungen auf, zwischen denen groBe Abstande liegen kénnen. Die
Dispersion von Parasitoiden unterliegt erheblichen Risiken, biotischer (Rosenheim, 1998;
Volkl & Kraus, 1996; Weisser et al., 1994. Siehe auch Abschnitt 5.4.3) und abiotischer Art
(Schwérer, 2001), so dass das verfriihte Aufgeben eines nutzbaren Patches hohe Energie-
und ReproduktionseinbuBen nach sich zieht sowie mit einem gesteigerten Mortalitatsrisiko
einhergeht.

Auf die durchschnittliche Besuchszeit von Einzelpflanzen des Bestandes hatte die
Wirtsdichte zwar insgesamt keinen Einfluss, bei qualitativer Differenzierung zwischen
befallenen und unbefallenen Pflanzen erwies sich jedoch, dass erheblich mehr Zeit auf die
infizierten Pflanzen verwendet wurde. Allerdings beschrénkte sich dieser Effekt auf die Arten
A. absinthii und A. ervi, A. tanacetarius dagegen besuchte Pflanzen unabhangig von der
Befallssituation im Mittel gleich lang. Die vergleichsweise ladngere Besuchsdauer der
erstgenannten Arten kann wiederum durch einen Attraktivitatseffekt erklart werden, wahrend
die Ursache der Gleichbehandlung von dem Spezialisten in der unterschiedslosen Emission
von Duftstoffen von befallenem und unbefallenem Rainfarn liegen kénnte (Prof. Seifert,
Universitat Bayreuth, personliche Mitteilung). Analog zu den Gesamtaufenthaltszeiten im
Bestand resultierten auch hdhere mittlere Besuchsdauern der sukzessiv aufgesuchten
Pflanzen mit zunehmendem Grad an Wirtsspezialisierung.

Die Betrachtung der Besuchsdauern auf Einzelpflanzen des Bestandes bezieht sich
hauptsachlich auf die Lokalisation von Blattlauskolonien auf dieser Ebene, wahrend die
Analyse zur ErschlieBung des Bestandes durch die Parasitoiden den Sucherfolg bezlglich
des gesamten Versuchsareals betrifft, wobei die Anzahlen an besuchten Pflanzen die
Vergleichsgrundlage bilden. Intraspezifisch blieb die Anzahl an insgesamt angesteuerten
Pflanzen unabhéngig von der Wirtsdichte, mit der Ausnahme des Parasitoiden
A. tanacetarius, der bei genereller Abwesenheit von Wirten weniger Rainfarnsprosse
besuchte. Der interspezifische Vergleich lieferte wesentlich héhere Besuchsfrequenzen fir
A. ervi als far A. absinthii und A. tanacetarius, das heif3t mit zunehmender Spezialisierung
reduzierte sich die Zahl besuchter Pflanzen pro Zeiteinheit. Erheblich aussagekréftiger
gestaltet sich die qualitative Unterscheidung zwischen wirtsfreien und infizierten Pflanzen in
Relation zu deren jeweiliger Verfugbarkeit im Bestand. Sowohl A. tanacetarius als auch
A. absinthii steuerten verhaltnismaBig mehr Pflanzen mit Wirten an als solche ohne Wirte, flr
A. ervi dagegen resultierte kein Unterschied. Allerdings erwies sich dies in hohem MaBe
bedingt durch die Freilassungspflanze, die stets Wirte beherbergte. Aufgrund der insgesamt
geringen Besuchsfrequenzen bei den spezialisierteren Parasitoidenarten, wog der
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anteilsméaBige Einfluss der Freilassungspflanze schwer, wahrend sich flir A. ervi ein
Ausgleich durch die groBere Anzahl angeflogener Pflanzen ergab. Unter Ausschluss der
ersten Pflanze resultierte sogar ein gegenlaufiger Effekt, so dass von einer gezielten
Ansteuerung von wirtsbesetzten Pflanzen in uniformen Bestéanden aus einer Wirtspflanzenart
nicht gesprochen werden kann und zwar weder bei dem Generalisten noch bei den
Spezialisten. Unter Freilandbedingungen scheint sich die Unterscheidung von befallenen und
wirtsfreien Pflanzen und damit eine gezielte Praferenz gegentber wirtsbesetzten Pflanzen
erheblich schwieriger zu gestalten, als dies fur die Suche im Olfaktometer beziehungsweise
Windkanal (z. B. Dicke et al., 1990; Turlings et al., 1990) gezeigt werden konnte. Flr A. ervi
wiesen Du et al. (1998) und Powell et al. (1998) in Olfaktometer- beziehungsweise
Windkanalstudien nach, dass von der Wirtsblattlaus A. pisum befallene Bohnenpflanzen
(V. faba) gegenlber unbefallenen eindeutig bevorzugt aufgesucht werden. Die gerichtete
Orientierung der Tiere soll anhand von  herbivoren-induzierten  volatilen
Pflanzeninhaltsstoffen erfolgen. Die beiden artifiziellen Systeme bilden jedoch lediglich einen
Ausschnitt aus der Wirklichkeit, der viele Faktoren unbericksichtigt 1asst, mit der Folge eines
begrenzten Aussagewertes der solcherart gewonnenen Erkenntnisse. In natlrlichen
Habitaten erhalten fouragierende Parasitoide beispielsweise keinen streng gerichteten
Luftstrom von einer einzigen Duftquelle, sondern sehen sich Verwirbelungen und
maoglicherweise auch Signalquellen aus unterschiedlichen Richtungen ausgesetzt. Die
Prazision der Orientierung erleidet infolgedessen erhebliche Beeintrachtigungen. Bereits in
dem innerhalb dieser Arbeit verwendeten halbnatirlichen Ansatz, bei dem sich die Weibchen
im Gewachshaus frei in einem flachigen Bestand aus Pflanzen bewegen konnten, kommt ein
solcher direkter Attraktionseffekt befallener Pflanzen nicht zustande. Dies lauft konsistent mit
der Studie von Schwoérer & Volkl (2001).

Der generelle Sucherfolg der Parasitoidenweibchen, das heiBt ob ein betreffendes Tier
wéahrend des Versuchs Uberhaupt Wirtskontakt mit mindestens einem Ovipositionsversuch
hatte, zeigte sich ebenfalls dichte-unabhdngig. Dennoch bestanden zwischen den
Parasitoidenarten groBe Differenzen, indem A. ervi in dieser Hinsicht die beste und
A. tanacetarius die geringste Quote aufwies, A. absinthii hatte in Entsprechung des Grades
an Wirtsspezifitat eine Zwischenstellung inne. Der Erfolg verteilte sich dabei nicht
gleichmaBig auf alle wirtsbesetzten Pflanzen, sondern trat gehduft auf der
Freilassungspflanze auf. Dies entspricht der durch die methodische Vorgabe bedingten
statistischen Wahrscheinlichkeit. Mit dem Auffinden von wirtsbesetzten Pflanzen ist jedoch
der Suchprozess noch nicht vollendet und der folgende Schritt in der Hierarchie der
Wirtslokalisation nach der Landung auf einer infizierten Pflanze war abhangig von der
Situation und von Vorerfahrungen der Parasitoide. Obwohl auf der ersten Pflanze die Wirte
vergleichsweise haufig lokalisiert werden konnten, war dieses Sucherfolgserlebnis deutlich
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seltener bei folgenden infizierten Pflanzen, wobei zudem lediglich 10 - 27% der Weibchen
eine weitere blattlaustragende Pflanze besuchten. GemaB ihrer Fouragierstrategie
wechselten zumindest flir A. ervi Phasen einer erhdhten mit einer verminderten
Wahrscheinlichkeit, die Wirte auf einer angesteuerten Pflanze auch zu finden, da in
Abhangigkeit von dem zeitlichen Abstand zu einem vorhergegangenen Erfolgsereignis und
von den Distanzen der Suchfliige eine Pflanze mehr oder weniger intensiv abgesucht wird
(siehe auch Abschnitt 5.3.1).

In bezug auf das Ovipositionsverhalten hatte die Dichte der Wirte bei A. tanacetarius keinen
Einfluss. Demgegentuber nahm die quantitative Nutzung der Blattlauskolonie durch
A. absinthii mit wachsender Wirtsdichte zu. Noch starker fiel dieser Effekt bei dem
Parasitoiden A. ervi aus. Dieses Muster war zum groBen Teil zurickzufuhren auf den
héheren Erfolg auf den Einzelpflanzen, indem die einzelnen Kolonien vermehrt ausgenutzt
wurden, zu einem geringen Teil wirkte sich aber auch eine gestiegene Anzahl an
gefundenen Kolonien aus. Insgesamt resultierte dadurch far A. ervi ein Einfluss der
Wirtsdichte auf den Parasitierungserfolg, der bei hoher Wirtsdichte eine signifikante
Zunahme verzeichnete. Ein entsprechender Effekt konnte weder fir A. absinthii noch flr
A. tanacetarius nachgewiesen werden, vorwiegend wegen einer allgemein sehr geringen
Anzahl an Ovipositionen. Dass eine erfolgreich lokalisierte Blattlauskolonie, unabhéngig von
der Parasitoidenart, nur teilweise parasitiert wurde, kann mehreren Ursachen zugeschrieben
werden. Einen bedeutsamen Faktor stellt in dieser Hinsicht die Parasitierungsstrategie vieler
Aphidius-Arten dar, Eier nicht in zu groBer Haufung zu deponieren (vgl. Mackauer & VOlkl
1993, VOolkl 1996). Als Grund hierfir kann das infolge lokal gehaufter Gelege ansteigende
Gefahrenpotential fir die Nachkommenschaft durch Predatoren oder Hyperparasitoide
angefiihrt werden, weil dadurch die Evolution in Richtung der genannten Eiablagestrategie
wirken wirde. DemgemaB tendieren die Parasitoide dazu, das Risiko zu streuen anstatt die
Eier in dichteabhangiger Art und Weise zu positionieren (den Boer, 1968). Diesem Muster
folgend werden nur wenige Eier pro Kolonie gelegt, um anschlieBend eine neue Ressource
aufzusuchen. AuBerdem spielen Verteidigungsstrategien der Wirte in diesem
Zusammenhang eine bedeutende Rolle. Dies kommt zustande, indem die Abwehr nicht auf
die betroffenen Individuen beschrénkt bleibt, welche sich gegen Predatoren und Parasitoide
durch StoBen mit den Beinen wehren beziehungsweise dispergieren oder sich von der
Pflanze fallen lassen und somit den Feinden entkommen kénnen. Denn mit spezifischen
flichtigen Bestandteilen des Siphoniensekrets, das gleichfalls gegen Parasitoide eingesetzt
wird, um deren Korperanhange zu verkleben, wird die Ebene des Individuums tberschritten.
Die Volatile dienen als Alarmpheromone, deren funktionelle Folge das Fallenlassen weiterer
Blattlause derselben Kolonie ist (Losey & Denno, 1998). Durch diese Art des
Abwehrverhaltens der Wirte ist weiterhin eine wesentliche Einschrankung der
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Dichteabhangigkeit bedingt, da trotz erhéhter VerflUgbarkeit nicht verhaltnismaBig mehr
Blattlause zur Eiablage herangezogen werden kénnen. Von Individuen einer Kolonie
abgegebene Alarmpheromone ergehen als Warnung auch an alle zu diesem Zeitpunkt
unbetroffenen Mitglieder im Nahbereich der Emissionsquelle. Im Rahmen der simulierten
KoloniegréBen stellte dieser Mechanismus mit wachsender Anzahl an Mitgliedern eine
verhaltnismaBig effizientere Verteidigung im Sinne der gesamten Blattlauskolonie dar, was
einen Beitrag zur Erkldrung des verminderten Einflusses der Dichte leistet. In enger
Verbindung damit steht die Abhangigkeit des Dichteeffekts von der Mobilitéat der Wirte, indem
diese durch die Méglichkeit zur Dispersion oder zum Ausweichen bei einer Attacke erheblich
eingeschrankt wird (Stiling, 1987).

Im Hinblick auf die Populationsdynamik von solitiren Parasitoiden besteht zwar
grundsatzlich eine Abhangigkeit von der Wirtsdichte (Stary, 1969), griindend in der Natur der
Interaktion zwischen Parasitoid und Wirt. Auf ein Wirtsindividuum kommt ein Parasitoid.
Dennoch kann fur Wirt-Parasitoid-Systeme von Insekten keine prinzipielle Relation zu der
Wirtsdichte hergestellt werden, wie aus dem Review von Stiling (1987) Uber 171 Studien zur
Dichteabhangigkeit ersichtlich wird. Lediglich in 25% der Félle resultierte eine dichte-
abhangige Parasitierung, flr 23% ergab sich ein ungekehrter Einfluss der Wirtsdichte und
bei 52% hatte dieser Faktor keinen Effekt. Die Ursache liegt darin, dass die Wirtsdichte als
isolierter Einflussfaktor héchstens unter standardisierten Bedingungen im Labor, nicht jedoch
in einer natlrrlichen Umgebung auftritt. Stattdessen ist sie in das komplexe Geflige anderer
Faktoren eingegliedert. Dazu zahlen beispielsweise Klimabedingungen, das Wirken von
Predatoren und Hyperparasitoiden sowie bestimmte Eigenschaften der Parasitoide selbst,
wie GréBe des Wirtskreises, Reproduktionskapazitdt oder Dispersionsverhalten (Stary,
1969). Auch die Selbstregulation der Wirtspopulation wirkt sich auf diese Interaktion aus,
insbesondere durch Dispersion bei Blattlausarten mit fakultativer Migration wahrend des
Entwicklungszyklus. Durch das gesamte Zusammenspiel erfédhrt der Dichteeffekt unter
Freilandbedingungen oftmals erhebliche Verschleierungen. Zusammenfassend haben
Parasitoide zwar Einfluss auf die Regulierung der Wirtspopulation und sind demnach
dichteabhangig, sie sind jedoch lediglich Teil eines Gesamtsystems aus vielen
unterschiedlichen Einflussfaktoren. Deshalb lasst sich der Effekt wahrscheinlicher
experimentell unter Ausschaltung aller UObrigen Faktoren nachweisen, da das
Fouragierverhalten der Parasitoide durch den Wegfall der fir das Freiland charakteristischen
Stoérfaktoren keiner Begrenzung mehr unterliegt (Stiling, 1987). AuBerdem erhalt in dieser
Hinsicht der Einsatz von Parasitoiden als dichteregulierende MaBnahme im Rahmen des
integrierten Pflanzenschutzes eine neue Dimension. Denn im angewandten Bereich reduziert
sich die Vielzahl an Einflussfaktoren oftmals, da Agrar6kosysteme in der Regel und
Monokulturen im Besonderen eine deutlich geringere Komplexitat aufweisen als dies bei
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natlrlichen Habitaten der Fall ist. Als weiteres Anwendungsgebiet weisen Gewachshauser
ebenfalls eine verhaltnismaBig reduzierte Situation auf, was die Prognostizierbarkeit von
MaBnahmen erhdht. Insgesamt bleibt jedoch die Vorhersage von Erfolg bei Programmen zur
biologischen Bekampfung von Herbivoren stets riskant (Murdoch et al., 1985) und der
Grundsatz der biologischen Schadlingsbekadmpfung, dass natirliche Feinde ihr Verhalten an
die herrschenden Dichteverhaltnisse anpassen, womit ein Anstieg der Wirtsdichte eine
zunehmende Parasitierung zur Folge hétte (Huffaker et al., 1971), kann durch zahlreiche
Einwirkungen erheblich beeintrachtigt werden.

Weiterhin variiert die EinflussgroBe der Wirtsdichte in Abhéngigkeit einiger Charakteristika
der Parasitoide als auch der Wirte. Laut Stiling (1987) sollte sie sich starker auf Parasitoide
von monophagen als von polyphagen Wirten auswirken, da aufgrund des eingeschrankten
Wirtspflanzenkreises die Wirtsvorkommen leichter auffindbar sind. In analoger Weise betrifft
dies die Gegenuberstellung von mono- beziehungsweise polyphagen Parasitoiden. Als
Grund wird angefuhrt, dass monophage Parasitoide schnell auf die Dichte ihres einzigen
Wirtes reagieren, wahrend polyphage Parasitoide eher auf die durchschnittliche
Gesamtdichte von allen Wirten reagieren kénnten (Huffaker et al., 1971; Stiling, 1985),
wodurch sich die Regulierung einer Wirtsart bei letzteren abschwachen wirde. Allerdings
bestehen bei polyphagen Parasitoidenarten oftmals Praferenzen gegenlber bestimmten
Wirtssystemen. Als Folge kénnen auch hier dichteabhangige Interaktionen durch Adaption
auf einzelne Wirtsarten auftreten. In bezug auf die arretierende Wirkung entsprechend der
steigenden Attraktivitdt eines Bestandes bei héherer Wirtsdichte konnte diese Hypothese
bestatigt werden. Dieser Effekt war bei dem monophagen Parasitoiden A. tanacetarius am
starksten ausgepragt. Der Erfolg von den Parasitoiden mit engem Wirtsspektrum lieB3 sich
dagegen nicht in analoger Weise steigern.

Fazit: Ob Parasitoiden einen regulierenden Faktor fur eine Wirtspopulation darstellen und ob
die Interaktionsgr6Ben dichteabhangig sind, unterliegt einer Vielzahl an Bedingungen.
Anstelle von verallgemeinerten Aussagen tritt deshalb die Beleuchtung einiger
Zusammenhange aus unterschiedlichen Blickwinkeln. Aus Perspektive der Parasitoide ist ein
positiver Effekt einer steigenden Wirtsdichte zu verzeichnen. Die Wahrscheinlichkeit der
Wirtsfindung nimmt zu, indem das lohnendere Areal durch spezifische Signale kenntlich ist,
mit der Folge eines raumlich arretierenden Effekts auf die Weibchen. Insgesamt wird in
einem Pflanzenbestand zeitintensiver fouragiert, in dem quantitativ mehr Wirte verfUgbar
sind. Dieses Muster zeichnete sich flr Parasitoide mit hdherer Wirtsspezialisierung starker
ab, das heiBt die Spezialisten reagierten ausgepragter auf die Wirtsdichte. AuBerdem kdnnte
sich ein langfristiger Einfluss einstellen, der die Ebene der Fitness einzelner Parasitoide
Ubersteigt. Im Sinne einer Art Vorsorge kdnnte die hbéhere Wirtsdichte eine bessere
Ausgangssituation flr nachkommende Generationen bedeuten. SchlieBlich haben
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Parasitoide nicht die Intention, Wirtspopulationen vollkommen zum Erliegen zu bringen, da
diese Strategie ihren eigenen Untergang implizieren wiirde. Es kann dementsprechend eher
von einer Nivellierung als von einer Ausschaltung von Wirtsvorkommen ausgegangen
werden. Aus Sicht der Wirte nehmen Parasitoide oftmals keinen dichteabhangigen
regulierenden Faktor ein. Demnach zeigt sich die Mortalitat der Wirte durch Parasitoide und
auch durch Predatoren unabhangig von der Dichte der Wirte (Romstdck-Volkl, 1990).
Bedingung hierflr ist allerdings, dass der Anstieg der Wirtsdichte aufgrund gréBerer Kolonien
und nicht durch eine héhere Anzahl an Kolonien in einem bestimmten Gebiet zustande
kommt'. Fir phytophage Insekten existiert beziiglich der Dichteabhéngigkeit vielmehr ein
"pbottom-up" Effekt, das heiBt von der darunter befindlichen trophischen Ebene der
Wirtspflanze (Stiling, 1988). Zumindest hat die Wirtspflanze in dieser Hinsicht einen deutlich
starkeren Einfluss als die nattrlichen Feinde der Herbivoren, welche ihren Beitrag als "top-
down" Regulatoren leisten.

5.1.2 Der Einfluss der Wirtsverteilung: Aggregation von Wirtskolonien

Nicht nur die Dichte, sondern ebenfalls die Verteilung der Wirte in einem bestimmten Areal
stellte einen bedeutenden Einflussfaktor fir den Such- und Eiablageerfolg der
Parasitoidenweibchen dar. Vorhandensein und GréBe von Wirtsaggregationen sowie der
Abstand zwischen den einzelnen Wirtsvorkommen wirkten sich maBgeblich auf das
Fouragier- und Parasitierverhalten von A. ervi aus.

In den Versuchen mit einer gleichmaBigen Verteilung der Wirtskolonien in dem
Pflanzenbestand zeigte sich, dass die untersuchten Parasitoidenarten bevorzugt auf einer
benachbarten Pflanze landen. Insbesondere nach Sucherfolgserlebnissen war dies der Fall.
Erst nach dem Besuch mehrerer Pflanzen ohne Wirtskontakt wurde ein Flug Uber eine
weitere Distanz zurlickgelegt und von diesem Punkt an wiederholt sich das Muster. Deshalb
erzeugte die uniforme Verteilungsform verhaltnismaBig geringe Fundraten von
Blattlauskolonien. Im Gegensatz dazu resultierte ein signifikant héherer Erfolg bei einer
Aggregation der Kolonien auf jeweils benachbarten Pflanzen. Angesichts eines geklumpten
Vorkommens der Wirtskolonien konnten sowohl mehr befallene Pflanzen lokalisiert werden
als auch insgesamt ein héherer Eiablageerfolg verzeichnet werden. Allerdings blieb dieser
durch das spezifische Ressourcennutzungsmuster von A. ervi Weibchen restriktiert, bei dem
nur ein geringer Teil der verfigbaren Wirte parasitiert wird (Mackauer, 1990). Dies trifft auf
eine Vielzahl von Primarparasitoiden zu (Rosenheim & Mangel, 1994). Die Verteilungform

' Innerhalb der Versuche der vorliegenden Arbeit erfolgte die Simulation der Wirtsdichte durch
Variation der KoloniegrdBe bei gleicher Anzahl an Wirtskolonien in dem Pflanzenbestand.
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mit einer groBen Aggregation erwies sich am glnstigsten fir fouragierende A. ervi
Weibchen. Mit zunehmend diffuser Verteilung verschlechterte sich die Situation fir die
Parasitoide. Erklarbar sind diese Zusammenhange durch die Verteilung der Wirte im
Freiland, die typischerweise aggregiert ist (Godfray, 1994; Houston & McNamara, 1986).
Viele Blattlausarten treten nicht nur kleinrdumig (Koloniebildung), sondern ebenfalls
groBraumig (Verteilung der Kolonien in einem Pflanzenbestand) geklumpt auf (Boeve &
Weiss, 1998). Aufgrund dieser Verteilung potentieller Eiablageméglichkeiten hat sich im
Laufe der Evolution eine spezifische Suchstrategie herausgebildet (s. 0.). Ovipositionaler
Wirtskontakt bewirkt eine Verhaltensdnderung der Parasitoidenweibchen. Es resultieren
artabhangig entweder kirzere oder langere Aufenthaltszeiten in dem betreffenden Patch
(Driessen & Bernstein, 1999). Weiterhin wird dies durch die Wirtsdichte determiniert, wobei
eine insgesamt geringere Verflgbarkeit kiirzere Verweildauern nach sich zog. Flr A. ervi
intensiviert sich durch Erfolg die Suche im Nahbereich (Nelson & Roitberg, 1995). Das
quantitative Wirtsangebot wird aufgrund von Ovipositionen sowie anhand der Kairomon- und
Synomonkonzentration beurteilt. Im Sinne eines optimalen Fouragierverhaltens (Charnov,
1976; Stephens & Krebs, 1986) fallt die Entscheidung, einen Patch zu verlassen (Ubersicht
bei van Alphen & Vet, 1986), durch gehaufte Konfrontation mit bereits parasitierten Wirten
(Driessen & Bernstein, 1999; Nelson & Roitberg, 1995; Wajnberg et al., 2003) und mit
wachsender Suchzeit ohne Erfolg seit der letzten Eiablage (Wang & Keller, 2003). Die
anschlieBend angesteuerten, meist benachbarten Pflanzen wurden ebenfalls intensiver
abgesucht, als Pflanzen ohne vorherigen Eiablageerfolg. Erst nach einiger Suchzeit ohne
Wirtskontakt schwéchte sich dies ab und es folgte ein Flug tber eine gréBere Distanz. Ein
solches "Zeitmanagement" ist in Anbetracht von zeit- und nicht eilimitierten Parasitoiden eine
notwendige und effizienzsteigernde Einrichtung. Als Indiz fir die Attraktivitat eines Raumes,
kann die gesamte Aufenthaltszeit in den unterschiedlichen Pflanzenbesténden dieses
Resultat bestatigen. Wesentlich 1&nger als bei gleichférmiger Distribution blieben die Tiere
bei einer Klumpung aller wirtsbesetzten Pflanzen, die Form mit zwei entsprechend kleineren
Aggregationen nahm wiederum eine Zwischenstellung ein.

Insgesamt steht das Ergebnis im Einklang mit der generellen Hypothese des "marginal value
theorem" (Charnov, 1976), dass ein Parasitoid mit steigender Distanz zwischen den
einzelnen Wirtsvorkommen langer in einem betreffenden Patch bleiben und mehr Wirte
parasitieren sollte (Wang & Keller, 2003).
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5.1.3 Die Bedeutung der Dauer des Blattlausbefalls fir den
Induktionsprozess zur Emission von Pflanzenduftstoffen

Weiterhin benétigt die Pflanze im Rahmen der Herbivorenabwehr einige Zeit fir die
Produktion und Emission der Volatile nachdem ein Befall auftritt. Sofern die Orientierung von
Parsitoidenweibchen von diesen flichtigen Duftstoffen abhangt (Du et al., 1996; Du et al.,
1998; Powell et al., 1998), kann eine gezielte Lokalisation der Wirte erst nach dieser Phase
erfolgen. In dem untersuchten System aus mit A. pisum infizierten Rotkleepflanzen scheinen
zwei Stunden far die Induktion des chemischen Prozesses auszureichen. Es resultierten
keine merklichen Unterschiede im Vergleich mit seit zwei Tagen befallenen Bestanden.
Dennoch wurden in den Ubrigen Experimenten ausschlieBlich Pflanzen mit der l&angeren
Infestationszeit eingesetzt, da die entsprechende Zeitspanne vom Befall bis zur Emission
spezifischer Inhaltsstoffe je nach Pflanzen- und Schéadlingsart sowie durch die
Befallsintensitat variieren kann. Ab erstmaliger Emission werden die Duftsignale
hauptsachlich wahrend des Tages ausgeschittet. Dies kénnte auf einer zeitlichen
Abstimmung auf die tagaktiven natdrlichen Feinde der Pflanzenschadlinge beruhen (Turlings
et al., 1995).

5.2 Die Einflussebene der Pflanze auf das Fouragierverhalten und
die Ressourcennutzung von Parasitoidenweibchen

5.2.1 Der Einfluss der Konstellation des Pflanzenbestandes aus Wirts-
und Nichtwirtsarten

Fur Parasitoide von phytophagen Wirten setzt sich ein Habitatsausschnitt aus Pflanzenarten,
die potentiell Wirte beherbergen (Wirtspflanzen), und aus Pflanzenarten, die keine
Futterstéatte fir Wirtstiere darstellen (Nichtwirtspflanzen) sowie aus zur Eiablage irrelevanten
Elementen zusammen. In Abhangigkeit von der Konstellation dieser Teilelemente und von
der tatséchlichen Verflgbarkeit von Wirtsorganismen auf den betreffenden Pflanzen variiert
der Anteil an potentiellen Eiablageplatzen bezliglich einer Parasitoidenart. Die individuelle
Fitness einzelner Parasitoidenweibchen und damit die Populationsdynamik der jeweiligen Art
darften angesichts einer komplexen Umwelt durch den quantitativen Anteil geeigneter
Systemkomponenten und deren raumlicher Verteilung in erheblicher Weise geprégt sein.
Eine aktuelle Fouragierarena eines Parasitoiden kann aus vorwiegend einer oder wenigen
Wirtspflanzenarten bestehen. In diesem Fall handelt es sich um sogenannte "uniforme"
Habitatsausschnitte, die insbesondere durch die Gestaltung des Menschen von Agraranbau-

111



5. Diskussion

und Waldwirtschaftsflachen in Form von Monokulturen entstehen. Als Beispiele kénnen an
dieser Stelle Getreide- und Luzernenfelder oder Kiefernwalder angefuhrt werden, welche
jeweils fir eine Vielzahl an Blattlausarten und deren hymenoptere Parasitoide als
Lebensraum dienen. Ohne menschliche Einflussnahme zeichnet sich die Natur meist durch
eine hohere Diversitat aus und es entstehen Abschnitte, die sich sowohl aus Wirts- als auch
Nichtwirtspflanzenarten zusammensetzen. Solche "artenreiche" oder "oligoflorale" Bereiche
sind beispielsweise Magerwiesen, Brachflachen oder Wald- und Wegesrander. Wéahrend
fouragierende Parasitoide in einheitlichen Bestanden aus einer Wirtspflanze bei Suchfligen
stets wieder auf einer potentiell geeigneten Pflanze landen, tritt in gemischten Bestédnden die
Schwierigkeit hinzu, ebenfalls auf Nichtwirtspflanzen zu treffen. Deshalb erweist es sich in
einer komplexen Umwelt fir die Schlupfwespen als vorteilhaft, entweder Wirtsarten direkt
erkennen beziehungsweise Nichtwirtsarten meiden zu kénnen, da die Suchzeit auf letzteren
als verlorene Lebenszeit der Parasitoide angesehen werden kann und damit die Fitness der
Tiere beeintrachtigt. Den Besuch von Nichtwirtspflanzen unterlassen beziehungsweise
maoglichst frihzeitig abbrechen zu kénnen, steht daher im Sinne, das Fouragierverhalten zu
optimieren.

Da sich entsprechend des Grades an Wirtsspezialisierung der Parasitoide auch die Anzahl
an Wirtspflanzenarten andert, spielt diese Eigenschaft der Schlupfwespen in diesem Kontext
eine groBe Rolle. Fir monophage Parasitoide ist die theoretische Wahrscheinlichkeit, auf
eine Wirtspflanze zu treffen, vergleichsweise geringer, mit steigender Generalisierung der
Tiere erhéht sie sich. Indem Parasitoide in der Regel auf einer Wirtspflanze oder zumindest
in der Nahe eines Wirtspflanzenvorkommens aus ihrer Blattlausmumie schllpfen, relativiert
sich dieser rein statistische Wert.

Das direkte Vorfinden von Nichtwirtspflanzen beziehungsweise die Wahrnehmung deren
volatiler Duftstoffe kdnnte Einfluss auf die Fouragierstrategie der Parasitoide nehmen, wobei
Unterschiede zwischen Generalisten und Spezialisten gut méglich sind. Deshalb wurde fir
das Suchverhalten und den Parasitierungserfolg ein interspezifischer Vergleich in
Abhéangigkeit von der Wirtsspezialisierung der Blattlausparasitoide angestellt.

Insgesamt stellen Allelochemikalien einen entscheidenden Faktor bei der Lokalisation des
Wirtshabitats und der Wirte von Parasitoiden dar (Vinson, 1991; Vet & Dicke, 1992). Die
Orientierung der Parasitoide erfolgt zu einem wesentlichen Anteil anhand von herbivoren-
induzierten, volatilen Pflanzenemissionen, insbesondere bei mittleren und groBen Distanzen
ist die olfaktorische Komponente vorrangig.

Dass die Bedeutung der Pflanze innerhalb der Wirtssuche von Blattlausparasitoiden
Uberhaupt so hoch gehandelt wird, liegt an dem Wahrnehmbarkeits-Verlasslichkeits-
Dilemma (Vet et al., 1991, 1995), dem Parasitoide bei der Lokalisation ihrer Wirte ausgesetzt
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sind. Die zur Verfligung stehenden Informationen von Wirt oder Pflanze besitzen jeweils nur
eine der beiden Qualitaten. Die Wirte selbst beziehungsweise direkte Faktoren dieser weisen
zwar eine hohe Verlasslichkeit auf, sind jedoch aufgrund ihrer geringen GréBe in Relation zu
dem gesamten Fouragierraum schwer wahrnehmbar, so dass sich die Orientierung nicht
allein auf Indizien der Wirte stlitzen kann. Insbesondere betrifft dies die Fernorientierung.
Obgleich von den Wirtspflanzen an sich stets Volatile ausgesendet werden (Schoonhoven et
al., 1998; Visser, 1986) und diese Emissionen im Gegensatz zu den Wirten gut
wahrnehmbar sind, bieten sie als indirekte Informationsquelle jedoch keine verlassliche
Angabe Uber die tatséchliche Anwesenheit von Wirtstieren. Sowohl die Wirte als auch die
Pflanzen stellen jeder fUr sich daher keinen entscheidenden Faktor innerhalb der
Fernorientierung der Parasitoide dar (Guerrieri et al., 1993). Aus diesem Dilemma flhren
mehrere Teilldésungen. Mit der Verwendung herbivoren-induzierter Synomone der Pflanze
ergibt sich eine tritrophische Lésung. Zahlreiche Pflanzenarten reagieren auf den Befall mit
Herbivoren nicht nur mit einer relativ zu ihrer Biomasse héheren Freisetzung von Volatilen
(Dicke et al., 1990; Turlings et al., 1990) und sind dadurch leichter wahrnehmbar (Vet &
Dicke, 1992), sondern auBerdem mit der Produktion und Emission einer spezifischen
Duftstoffkomposition, welche den Parasitoiden zur Orientierung dienen kénnen (Ubersicht
bei: Dicke, 1994; Dicke & Vet, 1999; Turlings et al., 1993; Vet & Dicke, 1992). Dabei werden
olfaktorische Komponenten freigesetzt, die nicht in der Emission intakter Pflanzen enthalten
sind (De Moraes et al., 1998; Dicke et al., 1990; Dicke & Vet, 1999; Takabayashi et al., 1991;
Turlings et al., 1990). Die Spezifitit der Pflanzenduftstoffe bezieht sich weitergehend
einerseits auf die Art der Beschadigung, wodurch sich das Duftbouquet erheblich
unterscheidet, je nachdem ob eine rein mechanische Schadensursache oder
Herbivorenfrass vorliegt (Boland et al., 1999; Dicke et al., 1990; Paré & Tumlinson, 1997;
Takabayashi & Dicke, 1996; Tumlinson et al., 1999; Turlings et al., 1990). In Folge von
mechanischen Verletzungen des grinen Pflanzengewebes emittieren Pflanzen sogenannte
"green leaf volatiles" (Whitman & Eller, 1990). Die Saugaktivitdt von Blattlausen flhrt
dagegen nicht zu derartigen Beschadigungen (Prado & Tjallingii, 1994; Tjallingii & Hogen
Esch, 1993), auBerdem sind sie nur von kurzer Dauer (Steinberg et al., 1993), weshalb fur
Blattlausparasitoiden diese Duftstoffkomponente keine bedeutende Rolle spielen durfte
(Micha & Wyss, 1995). Die Antwort der Pflanze auf die Phytophagen ist weitaus komplexer
als die reine Reaktion auf eine Verletzung des Gewebes, da spezifische, mit den
Schadlingen assoziierte Substanzen als Ausldser reaktiver Mechanismen fungieren (Alborn
et al., 1997; Korth & Dixon, 1997; Sticher et al., 1997; Turlings et al., 1993). Auf diese Weise
sind beispielsweise bestimmte Stoffe im Speichel der Pflanzenschadlinge anteilig
verantwortlich fir die spezifische Antwort der betroffenen Pflanze (Karban & Baldwin, 1997;
Tumlinson et al., 1999; Turlings et al., 1993a). Darin liegt zum anderen die spezifische
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Antwort beziglich der jeweiligen Schadlingsart begriindet (Du et al., 1998; Turlings et al.,
1998). Indem das emittierte Duftbouquet sowohl pflanzen- als auch herbivoren-spezifisch ist
(Dicke, 1994; Dicke & Takabayashi, 1991; Meiners et al., 2000; Turlings et al., 1993),
erhalten die durch Wirtsinduktion neu produzierten Stoffe ebenfalls das Pradikat der
Verlasslichkeit fir suchende Parasitoide. Zudem werden diese Volatile tber einen langeren
Zeitraum hinweg von der Pflanze abgegeben und sind entsprechend verflgbar (Dicke, 1994;
Turlings et al., 1991). Die induzierten Pflanzenemissionen vermitteln demzufolge herbivoren-
spezifische Informationen, welche fir entsprechende Parasitoidenarten nutzbar sind. Far
viele Arten wird berichtet, zwischen einer wirtsbefallenen Pflanze und einer unbefallenen
Pflanze der gleichen Art unterscheiden zu kénnen (De Moraes et al., 1998; Du et al., 1998).
Allerdings besteht dieser tritrophe Funktionszusammenhang der Synomonproduktion nicht
grundsétzlich bei allen Pflanzenarten (Dicke et al., 1999). Beim Rainfarn beispielsweise
scheint eine solche aktive Abwehrstrategie nicht gegeben zu sein, zumindest resultieren aus
der Emissionsanalyse keine Unterschiede zwischen befallenen und unbefallenen Sprossen
(Prof. Seifert, persénl. Mitt.). Hingegen muss in diesem Zusammenhang dem methodischen
Einwand von Pickett (1990, et al., 1998) Beachtung geschenkt werden, welcher in der
Nachweisbarkeit emittierter Duftstoffe mittels elektrophysiologischer Analyse kombiniert mit
gaschromatographischer Spektrometrie Grenzen sieht. Eventuell vorhandene Differenzen
kénnen maoglicherweise zwar nicht aufgezeigt werden, jedoch durch das sensible
chemosensorische System von Arthropoden ausgewertet werden. Die Wahrnehmbarkeit
pflanzlicher Volatile erfahrt weiterhin bei vielen Arten eine Steigerung, indem die Antwort der
Pflanze systemisch erfolgt. Auf diese Weise werden Synomone nicht nur von dem
betroffenen Pflanzenteil, sondern von der gesamten Pflanze freigesetzt (Dicke et al., 1990,
1993; Guerrieri et al., 1999; Potting et al., 1995; Roése et al., 1996; Turlings & Tumlinson,
1992). Teilweise produzieren sogar nichtbetroffene Nachbarpflanzen Abwehrstoffe, welche
die Attraktion von Feinden der Schadlinge bewirken, das heiBt die systemische Antwort
weitet sich auf andere, konspezifische Pflanzen aus (Arimura et al., 2000; Chamberlain et al.,
2001; Dicke et al., 1990; Karban & Baldwin, 1997). Dieser Mechanismus beruht auf der
Aufnahme von Uber die Luft transformierten Emissionskomponenten befallener Pflanzen und
liefert somit ein Beispiel fur interpflanzliche Kommunikation. Der Eigenschutz der Pflanzen
erfolgt demnach unter Umstanden auf einer breiteren Basis als auf der von Einzelpflanzen.
Im Hinblick auf das Fouragierverhalten von Parasitoidenweibchen kann sich diese Strategie
positiv auf die Pflanzen auswirken, da die sichere Lokalisation befallener Einzelpflanzen
ohnehin in der Regel nicht gewéhrleistet ist und sich auf diese Weise die Wahrscheinlichkeit
der Parasitierung der Herbivoren erhdht, indem zunachst mehr Parasitoiden angelockt

werden und weiterhin deren Arretierung in dem Bereich gesteigert wird.

114



5. Diskussion

Viele Verhaltensstudien belegen die Orientierung anhand von phytophagen-induzierten
Pflanzenvolatile zur Lokalisation der Wirte (Ubersicht bei: Dicke & Vet, 1999; Sabelis et al.,
1999; Takabayashi & Dicke, 1996; Turlings et al., 1995). Die Attraktionswirkung auf
Parasitoidenweibchen konnte dabei nicht nur in geschlossenen Systemen nachgewiesen
werden (Dicke et al., 1990; Turlings et al., 1990), sondern ebenfalls durch semi-nattrliche
Ansétze (Janssen, 1999; Steinberg et al., 1992) und Feldstudien (Drukker et al., 1995; De
Moraes et al., 1998) bestatigt werden. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit weisen jedoch
auf einige Schwierigkeiten hin, denen die Parasitoide bei der Wirtssuche im Freiland im
Vergleich zu der Situation im Olfaktometer beziehungsweise im Windkanal ausgesetzt sind.
Die Bedeutung der Pflanzenduftstoffe erfahrt dadurch keine Einschrankung, doch wirkt sich
ein komplexeres Bedingungsgefliige negativ auf den Such- und Parasitierungserfolg der
Schlupfwespen aus. Welche der bisher bekannten 20 — 200 emittierten Pflanzenduftstoffe
(Dicke et al., 1990; Turlings et al., 1990, 1995) fir die gerichtete Orientierung der Parasitoide
verantwortlich sind, ist nur fir einzelne Systeme bekannt. Mittels eines kombinierten
methodischen Ansatzes aus einer elektrophysiologischen, chemosensorischen Analyse und
Gaschromatographie kann die auslésende Wirkung bestimmter Substanzen Gberpruft
werden. Du et al. (1998) konnten als attraktive Substanzen fiir A. ervi 6-Methyl-5-Hepten-2-
on, Linalol, (E)-B-Ocimen, (E)-B-Farnesen und andere aus der Emission von A. pisum
besetzten V. faba Pflanzen bestimmen. Die zwei Komponenten 6-Methyl-5-Hepten-2-on und
Geraniumsaure fehlten dagegen in der Duftemission von nichtwirts-besetzten V. faba und
kénnen folglich als entscheidende Faktoren innerhalb der Orientierung von A. ervi
angesehen werden, obwohl sie in anderen Versuchen gleichzeitig als Repellent wirkten
(VOIkl et al. 1994, Hubner & Dettner 1999). Aus Sicht der Methodenwahl kénnen daher
artifiziellere Verfahren zur Klarung von Detailaspekten dienen, bieten jedoch keinen
ausreichenden Ersatz fur die Erforschung der Tiere in mdglichst natirlichem Kontext, da mit
der Vereinfachung in der Regel Verfélschungen einhergehen.

Die Erfahrung der Tiere spielt bei der Lokalisation von Wirtspflanzen eine wichtige Rolle
(siehe Abschnitt 5.3.2). Nicht nur spezifische volatile Pflanzeninhaltsstoffe kénnen gelernt
werden, sondern auch Nebenprodukte der Wirt-Pflanze-Interaktion, wie beispielsweise die
Ausscheidungen der Wirte (Fukushima et al, 2001), im Falle von Blattlgusen
Honigtauabscheidungen. Insgesamt fungieren gelernte Faktoren als Hilfe innerhalb der
Erkennung geeigneter Pflanzen, welche in einer komplex gestalteten Umwelt lokalisiert
werden muissen, um Eiablagestatten zu finden und damit den Reproduktionserfolg der
Parasitoidenweibchen zu sichern. Assoziatives Lernen als wichtigste Lernform bei
hymenopteren Parasitoiden (Turlings et al., 1993) weist durch die Méglichkeit der Verlinkung

verlasslicher mit wahrnehmbaren Stimuli einen weiteren Weg aus dem Wahrnehmbarkeits-
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Verlasslichkeits-Dilemma auf (Vet et al.,, 1995). Die Parasitoidenweibchen erlernen beim
Kontakt mit ihren Wirten durch Assoziation bestimmte fllichtige Emissionen aus dem
Pflanze-Wirt-Komplex. Voraussetzung fiir eine Attraktionswirkung der spezifischen Volatile
ist daher die Erfahrung mit dem gesamten Wirtssystem (Micha & Wyss, 1995), aber auch
angeborene Komponenten sind in dem Zusammenspiel erforderlich (Turlings et al., 1993).
Die Erfahrung beeinflusst das Fouragierverhalten nicht nur durch die Variabilitdt der Antwort
und durch Anderungen von Préferenzen zur zeitabhangigen Adaption an das momentan
verflgbare Wirtsangebot, sondern ebenso durch Erweiterung der verwendeten Stimuli,
indem urspringlich bedeutungslose Reize mit Information belegt werden (Beta-
Konditionierung). Dass Parasitoide neue Reize erlernen kénnen, wiesen Lewis & Tumlinson
(1988) fur olfaktorische Stimuli nach und Wackers & Lewis (1994) fir visuelle Stimuli.
AuBerdem kann Erfahrung die Anderung der Antwort gegeniiber bestimmten Reizen
bewirken, sofern eine Belohnung beziehungsweise keine Belohnung erfolgt (Alpha-
Konditionierung). Als belohnend kann beispielsweise die Durchfihrung einer erfolgreichen
Oviposition empfunden werden (Vet et al., 1995).

Im Rahmen der Tests zur Untersuchung des Einflusses der
Pflanzenbestandszusammensetzung hatten alle Parasitoidenweibchen Erfahrung mit dem
entsprechenden Wirtssystem, so dass die Reaktion mit Hilfe gelernter Faktoren potentiell

ermdglicht war.

Die Gesamtaufenthaltsdauer in der Versuchsarena kann durch die Habitatstruktur beeinflusst
werden, indem einerseits ein artenreicher Pflanzenbestand einen geringeren Grad an
Attraktivitat fir ein Parasitoidenweibchen aufweist, da weniger potentielle Wirtspflanzen pro
Flache zur Verfligung stehen und es somit rentabler ware, dort weniger Zeit zu verbringen.
Andererseits kdnnte mehr Zeitinvestition nétig sein, um Wirtspflanzen ausfindig zu machen.
Die gegenseitige Abschwéachung dieser beiden Effekte kdnnte bei den beiden
spezialisierteren Arten A. tanacetarius und A. absinthii dafir verantwortlich sein, dass keine
intraspezifischen Unterschiede bezlglich der mittleren Gesamtaufenthaltszeiten resultierten.
Dies kann aber ebenso gut auf andere Ursachen zurlickgeflhrt werden, wie beispielsweise
dass fur sie die Anwesenheit von Wirtspflanzen an sich ein ausreichendes Kriterium fiir eine
intensive Untersuchung des Gebietes darstellen kdnnte. Dagegen reagierte A. ervi in
Gegenwart von Nichtwirtspflanzen mit vergleichsweise geringeren Aufenthaltszeiten. Eine
Erklarungsmdglichkeit besteht darin, dass der polyphage Parasitoid den oligofloralen
Bestand aufgrund der Nichtwirtspflanzen als weniger attraktiv beurteilt und ihn verlasst, ohne
die darin befindlichen Ressourcen zu nutzen, obwohl stets gleich viele Wirte zur Verfligung
standen. Die Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen kann direkt Gber deren Besuch oder
indirekt via volatiler Pflanzenduftstoffe indiziert werden. Auch wenn dieser Effekt lediglich bei
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A. ervi signifikant ausgebildet war, bestand dennoch generell die Tendenz von zunehmenden
Aufenthaltszeiten vom uniformen zum oligofloralen Wirtspflanzenbestand, wéhrend sie in
Gegenwart von Nichtwirtspflanzen reduziert war. Langere Aufenthaltszeiten im Bestand aus
zwei Wirtspflanzenarten im Vergleich zu dem aus nur einer Art kénnte die geringere
Attraktivitat von Monokulturen widerspiegeln, welche unter anderem mangels Alternativwirte
beziehungsweise adaquater Futterquellen fir adulte Parasitoide entsteht (Powell, 1986).
Beim Vergleich der Arten zeigt sich eine Differenz zwischen dem Generalisten und den
beiden Spezialisten, indem mit abnehmendem Wirtskreis gesteigerte Aufenthaltszeiten
einhergehen. Ein Areal, in dem Wirtspflanzen verfligbar sind, wird als umso lohnender
betrachtet und deshalb Ianger besucht, je geringer die Auswahl an Wirten und zugehdrigen
Pflanzen ist. In analoger Weise spiegelt sich dieses Muster auf der Ebene von den
Einzelpflanzen wider, jedoch ergaben sich hier keine intraspezifischen Unterschiede der
Besuchsdauern in Abhangigkeit von der Konstellation des Pflanzenbestandes.

Um das Fouragierverhalten naher zu charakterisieren, ist die ErschlieBung des
Habitatausschnitts durch die Weibchen sowohl in quantitativer als in qualitativer Sicht von
groBer Wichtigkeit. Rein quantitativ betrachtet besuchten A. tanacetarius und A. absinthii
unabhéngig von der Bestandszusammensetzung relativ wenig Pflanzen. A. ervi frequentierte
in Anwesenheit von Nichtwirtsarten zwar ahnlich viele Pflanzen, in Bestanden ausschlieBlich
aus Wirtspflanzen hingegen fiel die Anzahl angeflogener Pflanzen deutlich héher aus. Die
Gegenwart von Nichtwirtspflanzen hat demnach negative Konsequenzen fiir den polyphagen
Parasitoiden, da die ErschlieBung eines betreffenden Areals eingeschréankt ist und folglich
die Wahrscheinlichkeit auf Erfolg sinkt. Aufschlussreicher fiir die jeweiligen
Fouragierstrategien der einzelnen Parasitoidenarten gestaltet sich die qualitative Analyse
unter Differenzierung zwischen Wirts- und Nichtwirtspflanzen (siehe Abschnitt 5.3.1).
Wéhrend A. ervi auch Nichtwirtspflanzen zu einem vergleichsweise hohen Anteil anflog,
konnten diese von den spezialisierteren Arten von vorneherein gemieden werden, am
extremsten von dem monophagen A. tanacetarius. Dies deutet auf einen starken Einfluss
von volatilen pflanzenspezifischen Komponenten bei der Fernsuche (zwsichen Pflanzen) hin,
und weniger auf die Bedeutung von wirtsinduzierten Stoffen. Allerdings vermochte auch
A. ervi auf Nichtwirtspflanzen deutlich weniger Suchzeit zu verbringen als auf Wirtspflanzen.
AuBerdem verweilte A. ervi als einzige der untersuchten Arten tendentiell langere Zeit auf
blattlaus-besetzten als auf unbefallenen Pflanzen. Dass dies bei den anderen
Schlupfwespen nicht der Fall war, kann eventuell auf den Mangel an Unterschieden im
Duftangebot ihrer Wirtspflanze T. vulgare zuriickgefihrt werden, denn unabhéngig von der
Befallssituation resultiert das gleiche Muster der Duftstoffabgabe (Prof. Seifert, personl.
Mitt.). Die Ursache des erheblich verringerten Sucherfolgs angesichts der bloBen
Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen im Bestand liegt vermutlich darin, dass die
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Einzelpflanzen unter diesem Umstand allgemein schneller wieder verlassen wurden und
dadurch die Wahrscheinlichkeit sinkt, eine vorhandene Blattlauskolonie zu lokalisieren.

Eine unterschiedliche Pflanzenzusammensetzung durfte sich auf den Such- und
Parasitierungserfolg von Parasitoidenweibchen auswirken, indem dieser in Lebensraumen
mit ausschlieBlich Wirtspflanzenarten potentiell héher ist. Im Falle der Meidung von
Nichtwirtspflanzen spielt dieser negative Effekt eine verminderte Rolle. Dies kommt als
Grund in Betracht, dass die Ressourcennutzung bei allen untersuchten Parasitoidenarten
unabhangig von der Konstellation des Fouragierraumes erfolgte.

Insgesamt tragen die groBen interspezifischen Differenzen in Abhé&ngigkeit von der
Konstellation des Pflanzenbestandes weiterhin zum Verstandnis der unterschiedlichen
Suchstrategien bei (siehe auch Abschnitt 5.3.1). Die Spezialisten konzentrieren sich
hauptsachlich darauf, ausschlieBlich Wirtspflanzen aufzusuchen, wahrend auf den
Generalisten die allgemein gehandelte These zutrifft, die Wirte in der Regel auch zu
lokalisieren, sobald sie sich auf einer Pflanze mit Wirten befinden. Diese Fahigkeit erfahrt
jedoch in Gegenwart von Nichtwirtspflanzen eine deutliche Einschrankung (s. o.).

Obgleich in unterschiedlicher Auspragung, die hohe Bedeutung der Pflanze innerhalb des
Fouragierverhaltens war allen untersuchten Parasitoidenarten eigen. In tritrophischem
Zusammenhang wirkt sich die Pflanze als erste trophische Ebene auf alle nachgeschalteten
Ebenen aus. Je nach Reichweite werden diese Effekte in die Kategorien "direkte"
beziehungsweise "indirekte" Mechanismen eingeordnet (Price et al., 1980). Der direkte
Einfluss auf die Herbivoren entsteht aufgrund einer Abwehrstrategie, bei der die Pflanze
durch physiologische Verdnderungen die nutritive Qualitat fir die betreffende Insektenart
herabsetzt (Baldwin, 1988; Karban & Myers, 1989; Stout et al., 1998). Der indirekte Weg
fihrt Uber die Nutzlinge, hier haben sich komplexe Wirkmechanismen im Laufe der Evolution
herausgebildet. Ein Beispiel stellt diesbezlglich die Nutzung von herbivoren-induzierten
Pflanzenduftstoffen durch die Parasitoiden zur Lokalisierung von Ressourcen zur Eiablage
dar (Turlings et al., 1991, 1998; Dicke et al., 1993; Rose et al., 1998). Mitglieder der dritten
trophischen Ebene greifen auf Signale der ersten Ebene zuriick, die allerdings ihre
spezifischen Charakteristika und somit ihre Bedeutung und Verwendbarkeit fur die
Parasitoiden erst durch den Einfluss der zweiten Ebene erhalten. Dies wird als indirekte
Abwehr der Pflanze bezeichnet, da durch die Emission von volatilen, olfaktorischen Reizen
natUrliche Feinde der Pflanzenschadlinge angelockt werden und auf diesem Wege der
Pflanze zunutze kommen (Vet & Dicke, 1992; Agrawal, 1999). Im Vergleich zu Pradatoren
bieten Parasitoide einen zwar zeitverzégerten, aber nachhaltigeren Schutz fir die Pflanzen,
da aus jeder vertilgten Blattlaus ein neuer Nitzling hervorgeht. Dennoch hat selbst die
Parasitierung durch koinobionte Schlupfwespen auch einen sofort wirksamen positiven Effekt
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auf die Fitness der Pflanze, indem sich die Nahrungsaufnahme bei parasitierten Wirten
gegentiber von gesunden erheblich reduziert zeigt (Guillot & Vinson, 1973; Harvey et al.,
1999; Turlings & Fritzsche, 1999). Fir eine ko-evolutorische Beziehung zwischen
Wirtspflanze und Parasitoid und damit verbunden von einer aktiven Rolle der Pflanze
sprechen sich, aufgrund der Neuproduktion und Emission von spezifischen
Duftkompositionen, verschiedene Autoren aus (Mattiacci et al., 1994; Paré & Tumlinson,
1997; Turlings et al., 1995; Vinson, 1998).

Im Hinblick auf den Einsatz von Parasitoiden in der biologischen Schadlingsbekdmpfung
ergeben sich aus der hohen Relevanz olfaktorischer Reize fir die Orientierung der
Schlupfwespen zur Lokalisation ihrer Wirte verschiedene Schlussfolgerungen. Um ein
Zielareal fur die NOtzlinge moglichst attraktiv zu gestalten und diese darin zu arretieren,
kénnen zusatzliche chemische Duftkomponenten dienen. Die spezifischen, herbivoren-
induzierten Pflanzenduftstoffe weisen im nattrlichen Wirkzusammenhang zwar die groBte
Attraktion auf die Antagonisten der Pflanzenschadlinge auf, da sie jedoch durch assoziatives
Lernen zustande kommen, kdnnen gleichfalls urspriinglich fremde Stimuli mit Bedeutung
belegt und auf diese Weise in Lockstoffe verwandelt werden (siehe Abschnitt 5.3.2). Die
vorherige Konditionierung der Nutzinsekten kann im Rahmen eines integrierten
Pflanzenschutzes zu einer merklichen Effizienzsteigerung fihren.

Durch manipulative Verstarkung der von dem Pflanze — Wirt — Komplex ausgehenden
Stoffkonzentration kann auBerdem eine zeitliche Verschiebung des natlrlichen
Interaktionsprozesses erzeugt werden, um das verzogerte Erscheinen der Antagonisten der
Phytophagen auf ein Minimum zu beschranken, mit der Folge das Bekampfungspotential der
Parasitoide zu steigern. Durch diese Synchronisation des Nutzlings mit seiner
Wirtspopulation wird eine unverzlgliche GegenmaBnahme bereits in der Initialphase des
Schéadlingsbefalls erreicht und wirkt somit im Sinne einer optimalen Schadenbegrenzung.
Der Einsatz von spezifischen Semiochemikalien zur effizienzsteigernden Beeinflussung von
Nutzinsekten kann insgesamt eine Okologisch orientierte Alternative zu synthetischen
Schadlingsbekdmpfungsmitteln mit Breitbandwirkung bieten.
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5.3 Die Einflussebene der Parasitoide

5.3.1 Das Fouragierverhalten und Ressourcennutzung der
unterschiedlichen Parasitoidenarten in Abhangigkeit von der
Wirtsspezialisierung

Die groBen Unterschiede im Fouragierverhalten und Parasitierungserfolg zwischen
Priméarparasitoidenarten mit einem engen beziehungsweise breiten Wirtsspektrum weisen
auf generell verschiedene Suchstrategien zur Lokalisation von geeigneten
Eiablagemdglichkeiten hin. Theoretisch erwachst mit steigender Spezialisierung die
Notwendigkeit der Spezifitdt von Informationen Uber ldentitat, lokale Verfligbarkeit und
qualitative Eignung der Wirte (Vet et al., 1993). Die Evolution von Fouragiertaktiken steht in
direktem Zusammenhang mit der Gesamtheit an potentiell nutzbaren Pflanze-Wirt-Systemen
beziiglich einer Wespenart. Uber diesen Pool ist auch der verfiigbare Informationsgehalt
festgelegt (Vet & Dicke, 1992), wobei bei einem kleinen Wirtskreis die Signale sehr
spezifisch sind. Fir Generalisten dagegen steht eine weite Auswahl an Informationen zur
Verfligung (Cortesero et al., 1997). Mit abnehmendem Verwandtschaftsgrad der mdglichen
Wirtspflanzen und Wirte steigt die Variationsbreite der entsprechenden Kairomone und
Synomone, zudem sind sekundare Inhaltsstoffe und wirtsinduzierte Pflanzenduftstoffe in der
Regel sowohl pflanzen- als auch herbivorenspezifisch (Dicke, 1994; Dicke et al., 1990;
Karban & Baldwin, 1997; Turlings et al., 1993). Spezialisierte Parasitoiden dirften daher
vergleichsweise spezifischere Signale zur Orientierung heranziehen, was im Vergleich des
Spezialisten Leptopilina boulardi und des Generalisten Leptopilina heterotoma gezeigt
werden konnte (Vet et al., 1993). Allerdings ist die Fahigkeit limitiert, auf spezifische Stimuli
der Wirte zu reagieren (Turlings et al., 1995), wesentlich verlasslicher kénnen Parasitoide
zwischen induzierten Duftbouquets verschiedener Pflanzenarten differenzieren (Takabayashi
et al., 1991; Dicke & Takabayashi, 1991; Turlings et al., 1993). DemgemaB scheinen
Parasitoide bei der Fernorientierung zwar verschiedene Pflanzen auseinanderhalten zu
kénnen, jedoch zum Teil nicht unterschiedliche Wirtsarten auf ein und derselben Pflanzenart
(Geervliet et al., 1996; Turlings et al., 1995). Das Erlernen von charakteristischen Faktoren
des Wirtssystems kann in dieser Hinsicht insbesondere flir polyphage Parasitoide als Hilfe
dienen, sich in der Vielzahl an potentiellen Informationen auf die momentan verfligbaren zu
konzentrieren. Durch die Wahrscheinlichkeit, mehr Erfahrungen mit haufig auftretenden
Wirtssystemen zu sammeln, kann eine spezifischere Antwort und damit eine
Effizienzsteigerung erfolgen. Aber auch Spezialisten kdénnen von dem Lernverhalten
profitieren, da die angeborenen Komponenten zumindest bei einigen Arten keine spezifische
Differenzierbarkeit auf der Wirtsebene garantieren (Geervliet et al., 1996).
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Bei der Wirtssuche der untersuchten Parasitoidenarten fihrten in Abhangigkeit von dem
Grad an Wirtspezialisierung unterschiedliche Strategien zum Erfolg. In Entsprechung der
jeweiligen GroBe des Wirtsspektrums ergaben sich enge Parallelen zwischen den beiden
spezialisierteren Arten, wahrend diese sich deutlich von dem Generalisten unterschieden.
Ebenfalls entsprechend der Wirtsspezialisierung, nahm die oligophage Art A. absinthii in der
Regel eine intermediare Stellung zwischen den beiden anderen Arten ein, jedoch mit
Tendenz zu der monophagen Spezies. Von den Spezialisten wurden beinahe ausschlieBlich
Wirtspflanzenarten angeflogen, Nichtwirtsarten konnten weitestgehend von vorneherein
gemieden werden. Am extremsten traf dies auf die hochspezialisierte Parasitoidenart
A. tanacetarius zu, einen geringfigig héheren Anteil von ungeeigneten Pflanzen steuerte die
oligophage Art A. absinthii an. In dem seltenen Falle, dass trotzdem eine Landung auf einer
Nichtwirtspflanze erfolgte, zeigten beide Wespenarten zusétzlich die Fahigkeit, diese sehr
schnell wieder zu Gunsten einer Wirtspflanze zu verlassen. Die Besuchszeiten beschrankten
sich jeweils auf ein wesentlich kirzeres Intervall als auf potentiell Wirte tragenden Pflanzen.
Die Kombination dieser beiden Verhaltensweisen erzeugt ein Minimum an Suchzeit auf
Pflanzen ohne jegliche Erfolgsaussicht. Bei der Ursache dieser relativ strikten Beschrankung
auf Wirtspflanzen kann es sich entweder um die aktive Erkennung dieser oder um ein
Meideverhalten gegeniiber von ungeeigneten Pflanzen handeln. Da die Wirtspflanze von
A. tanacetarius (Rainfarn) und auch die in den Experimenten verwendeten von A. absinthii
(Rainfarn, Beifuss) ein stark ausgepragtes, charakteristisches Duftstoffangebot besitzen,
kénnen sich die Parasitoide eventuell in ihrer Orientierung darauf stitzen, was die
Hypothese einer direkten Erkennung unterstreicht. Flr Spezialisten bietet sich eine héhere
Wahrscheinlichkeit, dass ein spezifisches Charakteristikum ihres Wirtssystems existiert, das
sie zur Lokalisation nutzen kdénnen. Im Kontrast zu der beachtlich hohen Fundrate von
Wirtspflanzen wurden die Wirte selbst nur zu einem geringen Anteil gefunden. Selbst bei der
Suche auf einer wirtsbesetzten Pflanze hielt sich der Erfolg stark in Grenzen und weitere
kolonietragende Pflanzen konnten in keiner Weise gezielt angesteuert werden. Die
Begrindung liegt méglicherweise darin, dass kein Unterschied in der Duftemission von
befallenen und unbefallenen Rainfarnpflanzen besteht und zwar weder bei M. fuscoviride
noch bei Macrosiphiniella sp. (Prof. Seifert, persénl. Mitt.). Insbesondere bezlglich der
hochspezialisierten Art A. tanacetarius und analog flr A. absinthii in etwas abgemindertem
AusmalB rickte die entscheidende Rolle der Wirtspflanze in den Vordergrund des
Fouragierverhaltens (vgl. Geervliet et al., 1996). Zusammenfassend durfte demnach das
spezifische Duftbouquet volatiler, sekundarer Pflanzeninhaltsstoffe als Orientierungsstimulus
fungieren, die Bedeutung von wirtsinduzierten Stoffen bleibt im Fall dieser spezialisierten
Parasitoidenarten aus, wodurch Wirtspflanzen sehr gut, Wirte dagegen in der

Fernorientierung nur schlecht aufgefunden werden.
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Die Strategie des untersuchten Generalisten A. ervi unterscheidet sich kennzeichnend von
den Spezialisten. Fir polyphage Parasitoidenarten erweitert sich in der Regel nicht nur der
Kreis an nutzbaren Blattlausarten zur Eiablage, sondern sehen sie sich ebenfalls einer
groBen Variation potentiell méglicher Wirtspflanzenarten gegenlbergestellt. Zwar besteht
theoretisch die Mdglichkeit, dass alle Wirtssysteme die fir ihre Eignung entscheidenden
Faktoren gemeinsam haben und sich damit subjektiv fir den betreffenden Parasitoiden
Uberhaupt nicht unterscheiden. Aufgrund einer Vielzahl an Wirtssystemen, welche einerseits
nah verwandte, aber gleichfalls Wirte und Wirtspflanzen aus unterschiedlichen Familien
(Mono- wie Dikotyledonen) umfassen, steht jedoch vermutlich kein gemeinsamer Nenner als
Merkmal aller Wirte von A. ervi zur Verfligung. Eine darauf basierende Strategie bleibt somit
auBer Betracht. Darauf begrindet sich unter Umstdnden das Unvermdgen,
Nichtwirtspflanzenarten von einem Besuch grundsatzlich auszuschlieBen. Solche
ungeeigneten Pflanzen wurden nur zu einem geringfligig niedrigeren Anteil besucht als
Wirtspflanzenarten, der Besuch konnte im Gegensatz zu den Spezialisten nicht generell
vermieden werden. Jedoch vermochten die fouragierenden Weibchen stattdessen die
Aufenthaltszeit auf den Nichtwirtsarten im Vergleich zu Wirtsarten auBerst kurz zu halten,
wodurch sich die verlorene Suchzeit minimiert.

Der Sucherfolg von Schlupfwespenweibchen, das heift Kontakt mit Wirten, ist ein
einschneidendes Ereignis, das innerhalb der Fouragierstrategie zu Anderungen im Verhalten
fihrte. Zunachst erhdhte sich die Suchaktivitat im Nahbereich auf der betreffenden Pflanze,
erst bei gehauftem Zusammentreffen mit bereits parasitierten Wirten wurde dieser Patch
verlassen und meistens eine benachbarte Pflanze angeflogen, welche intensiver abgesucht
wurden als ohne vorherigen Wirtskontakt. Auf erneuten Sucherfolg folgten in analoger Weise
weitere Fliige Uber kurze Distanzen. Anhaltende Perioden erfolglosen Suchens dagegen
lieBen die Wespen gréBere Distanzen zurlcklegen, nachdem die Suchzeiten auf den
Einzelpflanzen sich wieder reduziert hatten. Die Pflanze, die im Anschluss an einen Flug
Uber eine verhaltnismaBig weite Strecke angesteuert wird, wurde wieder zeitintensiver
abgesucht. Dieses Muster beginstigt eine aggregierte Form der Wirtsverteilung (siehe
Abschnitt 5.1.2) und beschleunigt das Uberwinden von Gebietsausschnitten ohne
Wirtsvorkommen. Obgleich sich daraus ebenfalls das "Ubersehen" von Kolonien ergibt. Sehr
ahnliche strategische Muster zur Wirtslokalisation konnten fiir den Generalisten Cotesia
glomerata nachgewiesen werden (Vos et al.,, 1998). Mehrere Eiablagen in einem
betreffenden Patch lassen die Tendenz, die Pflanze zu verlassen, sinken. Sobald dieser
Parasitoid zwei oder mehr Wirtskontakte hatte, reduzierte sich diese Tendenz bei folgenden
Besuchen von Pflanzen.

Das Fouragierverhalten von A. ervi fihrte trotz unspezifischer Stimuli zu einem insgesamt

héheren Erfolg als das der spezialisierteren Arten. Zum einen kann dies auf den hohen
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Sucherfolg auf Pflanzen mit einer Wirtskolonie zurlickgeflhrt werden, denn die
Parasitoidenart A. ervi lief konform mit der Annahme, dass nach Auffinden einer
wirtsbesetzten Pflanze dort auch die Wirte selbst in der Regel detektiert werden. AuBerdem
wird das weite Spektrum potentieller Wirtssysteme von A. ervi nicht uneingeschrankt in
seiner Gesamtheit gleichermaBen verwendet, sondern zeigt teils angeborene teils erlernte
Vorlieben fur bestimmte Wirte. Pragnante Erfahrungen mit spezifischen Pflanze-Wirt-
Systemen resultieren in zeitabhdngigen, das heiBt nicht persistenten sondern flexiblen
Praferenzen (siehe Abschnitt 5.3.2), welche man auch als Art zeitweise Spezialisierung
betrachten kdnnte. Mit zunehmendem Wirtskreis stieg die Plastizitat der Fouragierstrategien
an, was bereits fur andere Parasitoidenarten nachgewiesen werden konnte (Vos et al., 1998;
Wang & Keller, 2002; Wiskerke & Vet, 1994). Weiterhin zeigten Powell et al. (1998) die
Mdoglichkeit verschiedener Abstammungslinien, sogenannte "strains", einer Art auf, die
aufgrund von genetisch festgelegten Strukturen bestimmte Wirtssysteme préaferieren.
Einzelne Tiere einer polyphagen Parasitoidenart wirden demzufolge lediglich einen
bestimmten Ausschnitt nutzen, obwohl potentiell eine gréBere Bandbreite an Wirten zur
Eiablage geeignet ware.

Dies tragt unterstitzend zu der Hypothese bei, dass Fouragierstrategien von Parasitoiden
durch den Grad an Spezialisierung geformt werden, sowohl im Hinblick auf den Kreis ihrer
Wirte als auch auf deren Wirtspflanzen. Im Vergleich zu Generalisten sollten demnach
Parasitoiden mit eingeschrankter Wirtsauswahl Uber spezifischere Praferenzen gegeniber
Pflanze-Wirt-Komplexen verfligen, aufgrund von einer starren Antwort auf spezifische
Faktoren der Wirt-Pflanze Interaktion (Vet & Dicke, 1992; Wang & Keller, 2002; Wiskerke &
Vet, 1994). Der von den selben Autoren prophezeite héhere Erfolg der spezialisierten Arten
Cotesia rubecula und Diadegma semiclausum konnte allerdings keine direkte Entsprechung
bei A. tanacetarius finden. Zwar hatten die Weibchen auf Ebene der Pflanze vergleichsweise
bessere Erfolgsquoten, nicht jedoch im Hinblick auf die Wirte selbst.

Auch hinsichtlich des Flugmusters bestehen konsistente Variationen in Abhangigkeit von der
Parasitoidenart. Wahrend der Wechsel zwischen verschiedenen Pflanzen des Bestandes bei
A. tanacetarius durch Flugmandver Uber die Ebene Pflanzenspitzen hinweg und wieder nach
unten an die Zielpflanze erfolgte, verblieb A. ervi beim Flug ungefahr in einer H6he und
bewegte sich eher innerhalb des Bestandes.

Auch auf Ebene der Einzelpflanze unterschied sich das Suchmuster deutlich zwischen dem
Generalisten A. ervi und den spezialisierten Arten A. absinthii und A. tanacetarius.
Insbesondere A. tanacetarius suchte eine betreffende Wirtspflanze nicht intensiv per FuB ab,
wie dies auf A. ervi zutrifft, sondern unternahm kurze Flliige zwischen den einzelnen Blattern,

unterbrochen von relativ langen Perioden des antennalen Sondierens, wahrend dessen sich
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die Tiere durch Drehung um sich selbst in alle Richtungen wendeten. Dadurch verbrachten
die Weibchen h&ufig viel Zeit auf einzelnen Fiederblattern. Teilweise und speziell innerhalb
von Kolonien wurde die Pflanze ebenfalls abgelaufen.

5.3.2 Der Einfluss der Erfahrung mit spezifischen Pflanze — Wirt —
Systemen auf das Fouragierverhalten von Parasitoidenweibchen

Spezifische Vorerfahrungen verbunden mit assoziativem Lernen (Konditionierung)
bestimmter Faktoren eines Pflanze-Wirt-Systems beeinflussen in erheblichem MaBe das
Fouragier- und Parasitierverhalten von Schlupfwespenweibchen in einer aktuellen Situation
(z. B.: Du et al., 1997; Geervliet et al., 1998a; Grasswitz, 1998; Grasswitz & Paine, 1993;
Guerrieri et al., 1997; lizuka & Takasu, 1998; Poppy et al., 1997; Potting et al., 1999; Steidle
et al., 2001; Vet et al., 1990; Wackers & Lewis, 1994. Ubersicht bei: Godfray, 1994; Turlings
et al., 1993b; Vet et al., 1995). Variabilitdt im Verhalten von Parasitoiden wird, neben der
genetischen  Konstitution  und  physiologischem  Zustand, unter  bestimmten
Umweltbedingungen durch Erfahrung erhalten (Vet et al., 1990, 1995). Die
Erfahrungsbildung erfolgt multisensorisch. Sowohl verschiedene olfaktorische Stimuli als
auch visuelle Reize (Wé&ckers & Lewis, 1999) sind maBgeblich daran beteiligt, mit einer
Dominanz der Duftkomponenten. Den héchsten Effekt erzielt das Zusammenspiel der
Faktoren (Wackers & Lewis, 1994).

Die Testweibchen schllpften zwar stets aus A. pisum Mumien, erhielten jedoch keinen
Kontakt mit der Zuchtpflanze, sondern ausschlieBlich mit den unterschiedlichen Systemen
zur jeweiligen Vorerfahrung. Trotz Pragung auf Komponenten der Mumie der Zuchtart
(Hastings & Godfray, 1999), wurde die Praferenz gegeniber bestimmten Pflanze-Wirt-
Systemen durch Erfahrung mit einer anderen Wirtsart in diese Richtung verschoben. Eine
solche Pragung erfolgt durch das aktive Schllipfen der Wespe aus einer spezifischen Mumie
sowie durch antennalen Kontakt mit einer solchen. Indem die Mumienhdlle Duftstoffe und
weitere Substanzen der Wirte enthalten, kénnen diesbezlgliche Erfahrungen innerhalb des
Lokalisationsprozesses der ersten Wirte eines geschlipften Weibchens dienlich sein.
Wiederholte Erfahrungen wahrend des ovipositionalen Wirtskontakts im weiteren Laufe der
Reproduktionsphase der Parasitoide bieten zuséatzlich eine Anpassung an die situative
Verfligbarkeit von Wirten und hiermit auch ein Instrument zur Effizienzsteigerung der
Fortpflanzung (Keasar et al., 2001; Vet et al., 1991). Verhaltensédnderungen aufgrund von
Erfahrungen nehmen fir Generalisten einen héheren Stellenwert ein als fir Spezialisten
(Geervliet et al., 1998a). Obwohl fir polyphage Parasitoide eine groBe Bandbreite an Wirten
nutzbar ist, bestehen oftmals native Praferenzen gegenuber spezifischen Wirtssystemen, die
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durch Lernprozesse zeitabhangig modifizierbar sind, um in der Vielzahl an méglichen Stimuli
Relevanzen festzulegen. Auch wenn sich die angeborenen Komponenten starker auswirken
als konditionierte, erweisen sich diese dennoch nicht starr, sondern sind durch weitere
pragnante Erfahrungen formbar. Als maBgeblicher Faktor darf die Angebotssituation in
diesem Zusammenhang nicht auBer Betracht gelassen werden. Bei gleichzeitiger
Verflgbarkeit bleiben Praferenzen fir eine bestimmte Wirtsart teilweise trotz Vorerfahrung
mit einem anderen Wirt bestehen (Chow & Mackauer, 1992). Stand jedoch einzig die
anfangs nicht-praferierte Art zur Verfligung, stellte sich mit entsprechender Erfahrung eine
Erfolgssteigerung ein. Starke Praferenzen verhalten sich persistent (Bjorksten & Hoffmann,
1998) beziehungsweise weniger variabel (Vet et al., 1990), neue Erfahrungen l6sen diese
nicht vollkommen ab, sondern erweitern lediglich das Spektrum nutzbarer Wirte. Nach
welcher Zeit neue Assoziationen wieder verblassen hangt von dem Reizangebot ab, das flr
einen Parasitoiden seit der entsprechenden Erfahrung prasent ist, als Durchschnittswerte flr
das Verschwinden des Gelernten werden 48 Stunden angegeben (Fukushima et al., 2001;
Kainoh, 1997).

Ein weiterer ausschlaggebender Gesichtspunkt des assoziativen Lernens von
fouragierenden Parasitoiden ist die Lésung des Dilemmas von Erkennbarkeit und
Verlasslichkeit der vorhandenen Reize. Die Wirte selbst weisen zwar hdchst verlassliche
Stimuli auf, sind aber auBerst schwer zu orten. Dagegen bieten Stimuli der Pflanze zwar eine
gute Orientierungshilfe, haben jedoch keine reliable Aussagekraft lber die tatséchliche
Anwesenheit von Wirten. Assoziatives Lernen ermdglicht, verlassliche und erkennbare
Faktoren zu verlinken (Vet et al, 1995). Durch Herbivoren-Induktion produzierte und
emittierte Pflanzenduftstoffe zeichnen sich aufgrund ihrer Spezifitdt als Reize zur
Wirtslokalisation aus. Im Vergleich zu Ei- oder Pupalparasitoiden von phytophagen Insekten
nimmt das Lernen von den Pflanzen entstammenden Stoffen bei Larvalparasitoiden
beziehungsweise bei Parasitoiden von adulten Wirten eine héhere Bedeutung ein (Vet et al.,
1995), da bei deren Art von Fressverhalten die chemischen Substanzen vermehrt freigesetzt
werden. Aus diesem Grund tritt assoziatives Lernen am haufigsten bei Vertretern der beiden
letztgenannten Parasitoidenkategorien auf (Turlings et al., 1992).

Die Fahigkeit, zu lernen und das Verhalten aufgrund von Informationen aus der Umwelt zu
justieren, ist nicht nur der Wespe allein von Vorteil, sondern kann dem Einsatz von
natUrlichen Feinden in der biologischen Schadlingsbekdmpfung zunutze gemacht werden.
Die Intention, NUtzlinge in einem bestimmten Areal zu halten, birgt im Freiland erhebliche
Schwierigkeiten in sich. Durch spezifische Erfahrungen vor ihrem Einsatz lasst sich diese
Aufenthaltszeit deutlich steigern. So verweilten die A. ervi Weibchen in dem unbekannten
System signifikant kirzer als in einer der Vorerfahrung entsprechenden Konstellation. In

fremdem Terrain wechselten die Weibchen frliher zu einer fernorientierten Suche, was sich
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ebenfalls in der Zunahme der Flugdistanz spiegelt. Der Einfluss der Vorerfahrung ist jedoch
nicht auf die ortliche Arretierung der Tiere beschrankt, sondern weitet sich auf eine
Intensivierung der Suche innerhalb des erlernten Systems aus, da auBerdem eine hdhere
Anzahl an Pflanzen nach Wirten abgesucht wurde. Analog verwendeten die Wespen auch
auf Ebene der Einzelpflanzen vergleichsweise mehr Zeit. Als entscheidendes Kriterium
hatten die Parasitoide bei systemimmanenter Vorerfahrung letztlich einen gréBeren
Eiablageerfolg. Insgesamt tragt die flexible Anpassung an tatséchlich verfligbare Ressourcen
wesentlich zu einer erfolgreichen Fouragierstrategie bei.

Fir eine wirksame Vorbehandlung im Rahmen des integrierten Pflanzenschutzes ist das
gesamte Pflanze-Wirt-System in mdglichst natlrlicher Form von Bedeutung, da die
Parasitoide empfindlich auf dem Menschen unzugéngliche, sehr feine Anderungen der
Duftzusammensetzung reagieren. Das wahrend der Erfahrungsphase bei Erfolgserlebnissen
in Form von Wirtskontakten repréasentative Duftbouquet sollte demnach mit jenem im
Zielraum Ubereinstimmen. Auch die Dauer der Erfahrungsperiode muss auf die Nitzlingsart
abgestimmt sein, um einen Lernprozess zu erzielen. Unter Beachtung dieser Umstande kann
selbst im Feld eine Zunahme der Trefferquote der ausgesetzten Parasitoide durch eine Art
vorheriges Lernprogramm im Labor demonstriert werden (Papaj & Lewis, 2003). Dies
er6ffnet weitere Moglichkeiten, wie beispielsweise die Anwendung von urspriinglich fremden
Duftstoffen, auf welche die Nutzinsekten vorab konditioniert werden (lizuka & Takasu, 1998;
Kerguelen & Carde, 1998; Wéackers & Lewis, 1999).

5.4 Externe Einfllisse auf das tritrophische System: Pilzbefall der
Pflanzen, Wettereffekte und Risiken durch polyphage
Predatoren

5.4.1 Der Einfluss von Mehltaubefall der Wirtspflanzen auf das
Fouragierverhalten von A. ervi

Der Befall des Wirtspflanzenbestandes mit Mehltau veranlasste die A. ervi Weibchen dort
wesentlich kirzer zu verweilen. Ebenfalls beeintrachtigt erwies sich das AusmaB an
Exploration des Versuchsgebietes, indem in Anwesenheit von Mehltau erheblich weniger
Pflanzen abgesucht wurden. Beides spiegelt eine reduzierte Attraktionswirkung im Vergleich
zu gesunden Bestédnden wider. Das deutet darauf hin, dass der Qualitdtszustand der
Pflanzen bestimmte Entscheidungen' des Fouragierverhaltens von Parasitoiden beeinflusst.

' "Entscheidung" wird hier nicht im Sinne einer bewussten Handlung gebraucht
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Verschiedene Mechanismen liegen dieser komplexen, mehrere trophische Ebenen
umfassenden Interaktion zugrunde. Zum einen verandert sich durch das ausgebildete
Pilzmyzel die Oberflachenstruktur von infizierten Pflanzen, in Folge dessen die
Schlupfwespen sowohl in ihrer Suche behindert werden als auch die Erkennung der
Wirtspflanzen eine Verminderung erfahren kann. Auch innerhalb der Fernorientierung zur
Ansteuerung von Wirtspflanzen kann eine Erkrankung der Pflanzen von hoher Bedeutung
sein, da die Pflanze im Rahmen einer Abwehrreaktion die Produktion und Emission
spezifischer Substanzen einleitet (Rostas & Hilker, 2002). Die geringere Anzahl besuchter
Wirtspflanzen bei Mehltaubefall kénnte demnach auf Anderungen im Duftstoffmuster
zurickgefihrt werden.

Betroffen war nicht nur das Suchverhalten im Gesamtbestand, sondern ebenfalls das auf
Einzelpflanzen. Der Verhaltensanteil Putzen war bei Mehltaubefall signifikant erhéht. Dies
gibt Aufschluss Uber einen direkten Effekt des Pilzes auf die Parasitoide. Durch Fouragieren
auf einer infizierten Pflanze kommen die Tiere in Kontakt mit den feinen Sporen, die
innerhalb von Konidien als mehlartiger Uberzug die Pflanzenoberflache bedecken. Dabei
bleibt es unvermeidlich, dass die Wespe bereits nach kurzer Zeit Sporen mit sich flhrt.
Bestimmte Korperteile werden deshalb vermehrt geputzt, um deren Funktion intakt zu halten.
Insbesondere zahlten hierzu die Antennen, Mundwerkzeuge, Fligel und Beine. Haufige
Unterbrechungen der Suche, in denen sich die Weibchen putzten sowie intensive Phasen
der Reinigung zeugten von dieser "Wartungsaktivitat", die sowohl die
Wahrnehmungsfahigkeit als auch die Mobilitdt der Parasitoide jederzeit gewahrleistet und
auf einem mdoglichst hohen Standard erhalt.

Die physiologisch bedingte Reduktion der Pflanzenqualitdt durch die kontinuierliche
Entnahme von Nahrstoffen Uber die Haustorien des Pilzes birgt Konsequenzen fir die
einzelnen trophischen Ebenen. Zwischen dem Pilz und den Herbivoren kdnnte eine indirekte
und mdglicherweise additive Interaktion bezlglich des Zustandes der gemeinsamen
Wirtspflanze bestehen (Rostas & Hilker, 2002). Fir den Sucherfolg von Wirtskolonien und
die quantitative Parasitierungsrate ergab hingegen sich keine Beeintrachtigung durch den
Pilzbefall. Allerdings bezieht sich dies ausschlieBlich auf vorgenommene Eiablagen, nicht
jedoch auf die tatséchliche Schlupfrate der Nachkommenschaft. Aufgrund von
Folgeerscheinungen der Pflanzenqualitat, in Form einer mittelfristigen Reduzierung der
Wirtsqualitéat (Stadler, 1995), kdnnte die Reproduktion in befallenen Bestdnden dennoch
vermindert sein. AuBerdem entsteht ein indirekter Einfluss eventuell, indem sich die
Entwicklungszeit der Herbivoren auf pilzbefallenen Pflanzen verlangert und solche Pflanzen
als Fress- wie als Reproduktionsort vermieden werden (Rostas & Hilker, 2002). Unter
Umstanden reduziert sich ebenso das Uberleben und verzégert sich die Entwicklung der
Parasitoidenlarven (Bultman et al., 2003). Ursachlich ist dies verschiedenen Alkaloiden
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zuzuschreiben, die der Pilz produziert. Bei der Beurteilung der Wirte resultierten keine
ersichtlichen Differenzen, denn die Wespenweibchen zeigten zumindest in diesem Stadium
der Erkrankung keine Ablehnung von Wirten, sofern sie auf welche trafen. Dennoch kann
Uber indirekte Wirkmechanismen durch Beeinflussung der Wirtsqualitat die Entwicklung und
damit auf langerfristige Sicht auch das Populationswachstum der Parasitoide beeinflusst
werden (Kramarz & Stark, 2003).

Im Rahmen eines effektiven integrierten Pflanzenschutzes sind den netzartig verwebten
Interaktionen der einzelnen Systemkomponenten Beachtung zu schenken, um eine optimale
Anwendung ohne gegenseitige Beeintrachtigungen der erzielten Effekte anzustreben.
Anderungen eines Teiles setzen sich auf variable Weise in den verschiedenen Ebenen fort
und kdénnen somit auch zu unerwinschten Wirkungen fuhren. Das gleichzeitige Vorgehen
gegen zwei oder mehrere Schadorganismen von Pflanzen, wie beispielsweise gegen den
simultanen Befall von Mehltau und Blattlausen, kann Schwierigkeiten in sich bergen, indem
dies kontrare Wechselwirkungen hervorruft. Allgemein werden Nichtziel-Organismen, wie
beispielsweise  Predatoren und Parasitoide von Herbivoren, oftmals durch
Pflanzenschutzmittel erheblich beeintrachtigt (Candolfi et al., 1999; Jansen, 1996; Kakakhel,
1998). Haufig sind die Herbivorenvertilger sogar weitaus empfindlicher gegentiber der
Giftwirkung als die Zielspezies (Kramarz & Stark, 2003). Letztlich geht mit einer chemischen
Schéadlingsbekampfung auch auf Populationsebene eine maBgebliche Reduktion der
Parasitoide einher (Longley et al., 1997). Neben letalen Effekten modifizieren Pestizide
physiologische und Verhaltensparameter der Nitzlinge (Delpuech et al., 1998). Longley &
Jepson (1996) fanden beispielsweise einen negativen Einfluss des Insektizids Deltamethrin
auf Aphidius rhopalosiphi. Unter Exposition dieses Mittels zeigte diese Primarparasitoidenart
kirzere Aufenthaltszeiten, haufigeres Putzen und weniger Rasten. Ein Fungizideinsatz
gegen Mehltaubefall schrankt die biologische Blattlausbekampfung mit Hilfe von Parasitoiden
in erheblichem MaBe ein. Insbesondere die gebrauchliche Verwendung von Netzschwefel
hat sehr negative Auswirkungen auf die Nutzinsekten. Obwohl sie in diesem Zusammenhang
Uberwiegen, sind nicht ausschlieBlich schadigende Effekte zu erwarten. Rao et al. (1999)
berichteten von einer Steigerung der Attraktivitdt der Pflanzen durch deren Behandlung mit
dem Insektizid Malathion. Eindirektionale Lésungen sind in derart komplexen Gefugen nicht
verfugbar. Die Koordinierung von MaBnahmen ist erforderlich und nicht nur direkte, sondern
insbesondere weiterhin folgende Konsequenzen eines jeden Eingriffs in das natlrliche

Interaktionsnetz missen einer genauen Prufung unterzogen werden.
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5.4.2 Der Einfluss einer nassen Blattlauskutikula auf die Wirtserkennung
von A. ervi

Im Anschluss an die Lokalisation einer Blattlauskolonie folgt die Wirtserkennung als nachster
Schritt eines erfolgreichen Fouragierprozesses (Vinson, 1976, 1998). Die Erkennung und
Akzeptanz der Wirte werden durch olfaktorische, visuelle, taktile und gustatorische Stimuli
ausgeldst, die in ihrer Bedeutung fiir bestimmte Parasitoidenarten erheblich variieren kénnen
(Godfray, 1994; Mackauer, 1996). Innerhalb der Nahorientierung zeigten A. ervi Weibchen
gegentber nassen A. pisum ein deutlich reduziertes Parasitierungsverhalten. Im Vergleich
zwischen gewaschenen und trockenen Blattlausen ergab sich zwar weder ein Unterschied
fur die generelle Aktivitat der Testtiere noch fur die Gesamtanzahl der Wirtskontakte, jedoch
ein sehr deutlicher bezuglich der Qualitéat der Kontakte. Wahrend bei trockenen A. pisum ein
Zusammentreffen mit hoher Wahrscheinlichkeit in eine Eiablage mindete, blieb es in der
Regel bei den nassen Wirten bei einem rein physischen Kontakt ohne Attacke. Diesem
Muster folgten auch die verifizierten Eiablageraten. Daraus ist ersichtlich, dass entweder die
Erkennung beziehungsweise die Akzeptanz von nassen Wirten signifikant gemindert ist. Das
Verhalten der Parasitoide spricht mehr fir eine Minderung der Erkennung, da die
gewaschenen A. pisum regelrecht ignoriert und nicht nach einer Prifung auf ihre Eignung
zur Eiablage abgelehnt wurden. Im Normalfall wird eine Blattlaus vor der Parasitierung einer
solchen Beurteilung unterzogen, wobei sie intensiv mit den Antennen betastet und mit dem
Ovipositor beprobt wird (Mackauer, 1996; Michaud & Mackauer, 1994). Die Zeit bis zu einem
ersten Kontakt kann dieses Resultat untermauern. Generell resultierte hierfir keine
Differenz, die erste Attacke wurde allerdings bei unbehandelten A. pisum wesentlich friher
vorgenommen. Insgesamt war dieses Phanomen nicht von Dauer. So wurden die
gewaschenen A. pisum bereits eine Stunde nach ihrer Behandlung wieder uneingeschrankt
als Wirte herangezogen. Ursachlich kann das Ignorieren in Verbindung mit der
zeitabhangigen Wiedernutzung von gewaschenen Wirten auf verschiedenen Mechanismen
beruhen. Da die Erkennung nicht auf einem einzigen Faktor basieren muss - es tragen
sicherlich viele Reize dazu bei - stellt sich die Frage nach dem letztendlich entscheidenden
Ausldser, wobei dieser auch ein Zusammenspiel mehrerer essentieller Stimuli sein kann.
Obgleich das Wasser von den gebadeten Blattldusen mit Zellstoff abgesaugt wurde, kénnte
es an einem noch bestehenden, sehr diinnen Wasserfilm auf der Wirtskutikula liegen, der mit
der Zeit verdunstet. Die Bedeckung oder Veranderung der fur die Erkennung
verantwortlichen  Faktoren kénnen als Folge auftreten. Fir einen solchen
Verdunstungsprozess spricht auBerdem, dass das AusmafB an Parasitierung mit der Dauer
des Trocknens kontinuierlich zunahm. Eine andere Moglichkeit besteht in bestimmten, der
Erkennung dienenden chemischen Substanzen, die zun&chst durch die Behandlung
abgewaschen und innerhalb einer Stunde nachsynthetisiert wurden. Dabei misste es sich
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um wasserlosliche Stoffe handeln. Die Versuche mit toten A. pisum richten sich allerdings
gegen eine Resynthetisierung von relevanten Substanzen, da die gewaschenen Wirte
ebenfalls unter diesen Bedingungen eine Stunde nach der Behandlung wieder zur Eiablage
verwendet wurden. Da tote Blattlause nicht in der Lage sein kénnen, Stoffe herzustellen, ist
die verminderte Erkennung nicht auf abgewaschene chemische Verbindungen
zurickzufthren.

Die Wirtserkennung ist vorwiegend durch Kairomone determiniert, die in geringer Distanz
wirksam sind und dem Wirtsindividuum zugeordnet werden kénnen. Innerhalb einer dichten
Kolonie kénnten sonst keine Differenzierungen erfolgen. Insbesondere der Wahlversuch
zeigt diesen Sachverhalt auf, da bei einem gréBeren Ausbreitungsradius von
Erkennungsstoffen kein Unterschied zwischen den beiden simultan verfigbaren
Behandlungsarten resultieren dirfte. Als direkt auf, in oder um den Wirt gelagerte
Charakteristika kommen verschiedene Substanzen aus den einzelnen sensorischen
Bereichen in Betracht. In der Epikutikula sind artspezifische Kohlenwasserstoffmuster
enthalten (Lockey, 1984; Lockey & Metcalfe, 1988; Singer, 1998), die als Kairomone der
Wirtserkennung dienen kénnen (Paul et al., 2002; Singer, 1998). Infolge der Veranderung
der Kohlenwasserstoffkomposition kénnte die Erkennung vermindert werden. Aufgrund der
Resultate bei den toten Blattlausen, besteht diese Méglichkeit nur unter der Bedingung einer
Rackfuhrung in die urspriingliche Form ohne aktive Synthetisierung durch die Blattlaus.
Visuelle Stimuli sind bei manchen Parasitoidenarten an der Wirtserkennung beteiligt. Fir
Aphidius rhopalosiphi (Ankersmith et al., 1986) und A. ervi (Battaglia et al., 1995, 2000;
Michaud & Mackauer, 1994) wurde ein Einfluss der Blattlausfarbe nachgewiesen, wahrend in
den Erkennungsprozess anderer Arten wie Praon pequodorum, Ephedrus californicus oder
Monoctonus crepidis keine visuellen Faktoren eingebunden zu sein scheinen (Michaud &
Mackauer, 1995; Mackauer et al., 1996). Das reflektierte Spektrum des Lichts kénnte zwar
bei den gewaschenen Wirten veréndert sein, jedoch scheint es in dem Bereich zu liegen, der
von A. ervi erkannt wird (Goff & Nault, 1984; Battaglia et al., 2000). Vielmehr sind hinsichtlich
der Erkennung chemische Signale der Blattlauskutikula von entscheidender Bedeutung, die
vor dem Ovipositorkontakt wirksam und Uber die Antennen wahrnehmbar sind (Michaud &
Mackauer; 1994). Als olfaktorische Reize werden hierbei unter anderen Alarmpheromone der
Wirte diskutiert (Battaglia et al., 1993; Grasswitz & Paine, 1993; Micha & Wyss, 1996;
Montgomery & Nault, 1977; Pennacchio et al., 1994). Durch die Versuche mit toten Wirten
als auch durch Studien mit Exuvien von A. pisum (Powell et al., 1998) werden diese als
Hauptfaktor entkraftet, wie alle von den Blattlausen produzierten Substanzen. Darunter fallen
neben dem Siphoniensekret als Kontaktkairomon auch die Honigtauabscheidungen, die
auBerdem kein spezifisches Charakteristikum darstellen (Budenberg, 1990; Grasswitz,
1998b), sondern lediglich einen Hinweis auf die Anwesenheit von Blattlausen bieten. Mit den
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Wirten  assoziierte chemische Reize wirken arretierend auf fouragierende
Parasitoidenweibchen, indem sie zu einer intensivierten Suche im Nahbereich flhren
(Hoffmeister et al., 2000). Sexualpheromone der Wirte bieten hdchstens zusatzliche
Informationen (Glinwood & Powell, 1999; Glinwood et al., 1998).

Als wahrscheinlichste Erkldrung verbleiben bestimmte chemische Eigenschaften der Wirte
selbst, die durch Wassereinwirkung ihre Wahrnehmbarkeit verlieren. Strukturmerkmale der
Wirtskutikula, wie beispielsweise spezifische kutikulare Kohlenwasserstoffmuster, sind direkt
am Wirt durch "Abtasten" mit den Antennen erfassbar. Entweder werden die verantwortlichen
Charakteristika durch das Wasser lediglich bedeckt oder aufgrund ihrer Polaritat durch die
Wassereinwirkung verandert, so dass der Wasserfilm als liquide Barriere die Erkennung
durch die Parasitoide verhindert.

Diese Zusammenhange konnten sowohl in der Petrischale als auch auf Einzelpflanzen
nachgewiesen werden. Der seminatdrliche Ansatz bietet zusatzlich
Differenzierungsmdglichkeiten zwischen verschiedenen Wetterverhaltnissen und die
simulierten Bedingungen sind auf das Freiland Ubertragbar. Die gewaschenen Blattlause
kommen der Situation im Anschluss an starken Land- oder Gewitterregen nahe, bei dem
alles abgewaschen wird, die Tropfen allerdings gesammelt von der Pflanze ablaufen. Die mit
Wasser bestdubte Pflanze entspricht Sprihregen, Nebel oder Tau. Demnach weitet sich die
Tragweite der Resultate Uber Schlechtwetterbedingungen hinaus auf sehr viele Tage im Jahr
aus.

Die Ergebnisse von Petrischale und Einzelpflanze fir den Vergleich zwischen unbehandelten
und nassen Wirten verhalten sich analog zueinander. Auf Ebene der Naherkennung dirfte
demnach auch das artifizielle Testsystem reliable Aussagen zutage férdern. Bei der Angabe
von Zahlenwerten ist jedoch Vorsicht geboten, denn trotz Erhalt von prinzipiell sich
entsprechenden Ergebnissen, folgte eine Verschiebung der Amplitude der Absolutwerte.
Anhand dieses Beispiels verdeutlicht sich die Schwierigkeit quantitativer Abschatzungen fur
das Freiland auf der Grundlage von Laborversuchen. In dem untersuchten Fall entsteht die
mangelnde Ubertragbarkeit durch das Abwehrverhalten der Blattlause, das in der Petrischale
wesentliche Einschrankungen erfahrt. Wéhrend sie sich in Folge von Stérungen von der
Pflanze fallen lassen (Losey & Denno, 1998), konnte diese Abwehrstrategie in der
Petrischale keine Anwendung finden. Darauf ist die dort resultierende héhere Eiablagerate
zurickzufihren, hinzu kommt der Faktor des geschlossenen Systems, bei dem die
Dispersion der Testweibchen aus dem Versuchsgebiet ausgeschlossen ist. Die
Zwischenstellung der besprihten, wirtsbesetzten Pflanze basiert auf mehreren Grundlagen.
Zwar wurden die solcherart behandelten Blattlause haufiger zur Eiablage angenommen als
gewaschene, was auf die reduzierte Intensitdt des Wasserkontakts zurtickgefihrt werden

kann. Daraus ergab sich eine stark verminderte Parasitierungsrate, im Vergleich zu einer
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kaum erfolgenden Oviposition in nasse A. pisum. Andererseits wurden die Wirte schlechter
gefunden, weil die auf der Pflanze befindlichen Tropfen die Suche behinderten.

Ebenfalls in dem Wabhlversuch, bei dem auf Individuenebene direkte Entscheidungen
ermoglicht wurden, préaferierten die Weibchen eindeutig trockene A. pisum zur Eiablage.
Demzufolge anderten Motivation oder Variabilitdt der einzelnen Tiere in keiner Weise diese
klare Vorliebe.

Diese betrachtlichen Einflisse auf die Wirtserkennungsmechanismen erweitern den Blick auf
die Bedeutung bestimmter abiotischer Bedingungen flir den Reproduktionserfolg von
Parasitoidenweibchen. Nicht nur das Fouragierverhalten wird bei Regen durch eine
Verminderung der Dispersion beeinflusst (Schwdrer, 2001), ebenfalls wird weitergehend der
Erkennungsmechanismus durch eine nasse Wirtskutikula in erheblichem MaBe
eingeschrankt. Auf nasse Wirte zu treffen, durfte in unseren Breitengraden im Normalfall ein
relativ haufiges Ereignis sein. Auf vielen Pflanzen (z. B. Medicago sativa, Cytisus scoparius,
Melilotus alba) sitzen die A. pisum an der Triebspitze (Bbérner, 1952) und werden an diesen
exponierten Stellen vom Regen regelrecht abgewaschen. Das Zeitintervall bis zur
Wiedererkennung kann sich auBerdem durch von den Tests abweichende Luftfeuchtigkeit
und Temperaturbedingungen verlangern. Aber selbst in regenarmen Perioden treten mit
Nebel und Tau weitere Verursacher nasser Blattlduse in Erscheinung. Die Auswirkungen auf
die Populationsdynamik der Schlupfwespen in Abhangigkeit von klimatischen Verhéltnissen

nehmen allein unter diesen Aspekten beachtsame Dimensionen an.

5.4.3 Das Mortalitatsrisiko fir fouragierende Parasitoide durch
Netzspinnen

Fur Parasitoide in Frage kommende Mortalitatsrisiken unterscheiden sich in der Regel
wesentlich zwischen der Larvalentwicklungsphase und der Phase der freilebenden Adulti.
Wahrend der Entwicklung innerhalb des Wirtes fallen die Schlupfwespen einerseits indirekt
Blattlauspredatoren zum Opfer, welche zumindest bis zur Mumifizierung parasitierte und
unparasitierte Blattlause gleichermaBen annehmen (Meyhofer & Klug, 2002), andererseits
sind sie durch Hyperparasitoiden direkt betroffen. Abiotische Faktoren, wie niedrige
Temperaturen, Regen und Wind, kénnen sich auf beide Stadien auswirken (DeBach et al.,
1955; Fink & Volkl, 1995; Roitberg et al., 1992, 1993; Schwdrer, 2001), was auch auf viele
polyphage Predatoren zutrifft. Fir fouragierende Parasitoide besteht eine groBe Bandbreite
an Mortalitatsrisiken ("travel mortality"), wobei Netzspinnen neben Raubarthropoden eines
der erheblichsten Gefahrenpotentiale darstellen (Rosenheim, 1998; Vélkl & Kraus, 1996).
Insbesondere die Dispersion der Schlupfwespen auf héherer raumlicher Ebene zur
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ErschlieBung neuer Ressourcen birgt Risiken in sich. Indem Spinnennetze hauptséchlich auf
den Fang von Fluginsekten abzielen, sind speziell solche Parasitoidenarten betroffen, die
den Wechsel zwischen Pflanzen vorwiegend per Flug vornehmen. Alle in dieser Hinsicht
untersuchten Arten (A. absinthii, A. ervi, D. carpenteri) zédhlen dazu.

Eine artspezifische Suchstrategie beziehungsweise artspezifische Charakteristika
beeinflussen in variabler Weise das Risiko, in einem Spinnennetz zu landen (V6lkl & Kraus,
1996; Volkl & Kroupa, 1997). Grundsatzlich geht mit einer effektiven und schnellen
Ressourcenlokalisation eine Reduzierung der Mortalitdt wahrend der Wirtssuche einher,
indem sich die Zeitintervalle zwischen dem Auffinden von Wirten verklrzen (Weisser et al.,
1994). Dass auch von dem Suchverhalten selbst die H6he des Risikos abhéngt, wird aus
folgendem Beispiel unterschiedlicher Flugmuster ersichtlich. Wéahrend Pauesia unilachni, ein
Parasitoid von Schizolachnus pineti an Kiefern, bei den Suchfligen innerhalb einer Kiefer
sehr haufig in Spinnennetze ging und starb, flhrten die U-férmigen Suchflige von
Aphidius rosae an Rosenblschen zu einer erheblichen Verminderung dieser
Mortalitatsursache (Volkl, 1994; VOIkl & Kraus, 1996).

A. ervi Weibchen unterlagen unabhangig von Wirtsverfigbarkeit und von der
Pflanzenbestandszusammensetzung einer durchschnittlichen Mortalitatsrate von 3,75%, im
Schnitt endete jeder 180. Suchflug tédlich. A. absinthii wies demgegeniber mit 4,38% ein
geringflgig gesteigertes Risiko auf. In Anbetracht der relativ kurzen Versuchszeit von
héchstens drei Stunden, unterstreichen diese Sterbewahrscheinlichkeiten die hohe Relevanz
von Spinnennetzen als Mortalitatsfaktor flir fouragierende Priméarparasitoiden. Obwohl weder
eine Abschatzung der Lebenserwartung von Parasitoiden aufgrund des komplexen Gefliges
aus vielen weiteren Mortalitatseinflissen noch die anteilige Einordnung dieses einzelnen
Risikos in dasselbe mdglich ist, veranschaulichen diese Werte dennoch die immense
Bedeutung allein dieses einen Sterberisikos. Weiterhin kébnnen durch Simulation einer im
Freiland auf mehreren Flachen nachgewiesenen Spinnennetzdichte zwar realitdtsnahe
Durchschnittswerte erzeugt werden, doch bleibt die Mortalitdt stets der Variabilitat des
situativen Predationsdrucks unterlegen. In bezug auf die quantitative Erfassung der
Sterberate durch Netzspinnen auf hdéherer rdumlicher Ebene ergab sich kein signifikanter
Unterschied zwischen den Primarparasitoidenarten A. ervi und A. absinthii, jedoch in
beachtlichem AusmaB zwischen den Priméar- und dem Hyperparasitoiden D. carpenteri. In
klarem Gegensatz zu der hohen Sterbensrate der Primarparasitoiden bei Suchflligen,
bedeuteten Netzspinnen kaum eine Gefahr fur D. carpenteri. Einerseits Verhaltensaspekte,
zum anderen morphologische Kriterien flhrten zu der groBen Differenz in der Mortalitatsrate.
So zeigte D. carpenteri eine vergleichsweise weitaus hodhere Wendigkeit und
Geschwindigkeit der Bewegungen. AuBerdem vermindert ihr gedrungener, kompakter
Kérperbau mit kurzen Fligeln, Antennen und Beinen in Relation zu den langgliedrigeren
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Primarparasitoiden das Risiko, sich in einem Netz zu verfangen. Es resultierten keine
erheblichen Unterschiede zwischen dem Generalisten A. ervi und der beziglich des
Wirtskreises spezialisierteren Art A. absinthii. Die Mortalitatsrate wurde demnach kaum
durch den Grad der Wirtsspezialisierung einzelner Primarparasitoidenarten gepragt, die
Abhangigkeit von den morphologischen Kriterien erwies sich in dieser Hinsicht als viel
entscheidender, erkennbar an der deutlichen Differenz zwischen Aphidius-Arten und
D. carpenteri.

Weder in Abhangigkeit von der generellen Wirtsverfigbarkeit noch von der Konstellation des
Pflanzenbestandes variierte das Mortalitatsrisiko in signifikanter Weise. Zumindest die
experimentelle Auswahl an Pflanzenarten hatte keinen Effekt auf die Wahrscheinlichkeit, in
einem der Netze zu landen. Auch die Anordnung der Spinnennetze in 6rtlicher Relation zu
den Blattlauskolonien nahm keinen eindeutigen Einfluss. Selbst die scheinbar glinstige Lage
eines Netzes in direkter Nachbarschaft zu einer Blattlauskolonie verhalf den Spinnen zu
keinem grdBeren Beuteerfolg. Mit 7,5% in uniformen Pflanzenbestdénden wurde zwar die
héchste Fangrate erreicht, dies hob sich jedoch nicht signifikant von den anderen Raten ab
und konnte auBerdem nicht in dem oligofloralen Bestand bestatigt werden.

Die Existenz bestimmter Mortalitatsrisiken Gbt nicht nur groBen Einfluss auf die potentielle
Fitness der Schlupfwespen aus, sondern kann ebenfalls in betrachtlichem AusmaB zu der
Evolution spezifischer Fouragierstrategien beitragen (VOIkl, 1997; Vo6lkl & Kraus, 1996;
Weisser & Volkl, 1997; Weisser et al., 1994). Ein erfolgreiches Suchverhalten zur
Lokalisation neuer Ressourcen und deren Nutzung unter Vermeidung von wesentlichen
Mortalitatsrisiken  sind  wichtige  Aspekte  fir die  Populationsdynamik  von
Blattlausparasitoiden, deren Bedeutung sich auch auf den angewandten Bereich erstreckt.
Wirt-Parasitoid-Interaktionen stellen kein abgeschlossenes System dar, sondern stehen in
unterschiedlichen Abhangigkeiten innerhalb der Dynamik der gesamten Lebensgemeinschaft
(Hawkins & Sheehan, 1994). Die resultierenden Mortalitatsraten bei den untersuchten
Primé&rparasitoiden geben Aufschluss tber den hohen Einfluss von Predatoren der vierten
trophischen Ebene auf die Lebensreproduktivitdt und damit auf die Populationsdynamik der
Schlupfwespen (Heimpel et al., 1997). Unspezialisierte Predatoren allgemein und Spinnen
im Besonderen betreffen jedoch gleichfalls die Ebene der Herbivoren, gegen die sie
wirkungsvoll innerhalb von Programmen zur biologischen Schadlingsbekdmpfung eingesetzt
werden kdnnen (Riechert & Bishop, 1990; Riechert & Lockley, 1984). Um die Nutzlinge nicht
gegenseitig auszuspielen, ist auf die spezifische Erbeutungsstrategie der Spinnen zu achten.
Netzspinnen stellen ein hohes Gefahrenpotential fir die parasitoidischen Nutzinsekten dar,
wahrend Jagdspinnen vorwiegend die Schadlingspopulation dezimieren (Riechert & Bishop,
1990). Die Flugfahigkeit ist hierbei ein entscheidendes Kriterium fir die Art der
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hauptsachlichen Beuteopfer. Innerhalb des multitrophischen Zusammenspiels der vier
Ebenen Pflanze — Herbivoren — Parasitoid — Predator ist der Einfluss eines polyphagen
Predators stark von dessen Fangstrategie abhéngig. Die spezifische Predation von
Netzspinnen bewirkt im Hinblick auf die Aphidenpopulation wahrscheinlicher einen Zuwachs
als eine Verminderung, da der Fang von fliegenden, hymenopteren Parasitoiden wesentlich
héher eingestuft werden muss als der von saugenden Blattldusen und somit das
Abundanzverhéltnis durch Reduzierung der Schlupfwespen als Gegenspieler zu Gunsten der
Herbivoren verschoben wird. Dass Blattlauspopulationen im Falle von S. avenae infolge der
Predationsaktivitdt von Spinnen beziehungsweise von Laufkafern bei simultaner
Anwesenheit von Florfliegenlarven als direkte Antagonisten der Pflanzenschéadlinge
profitieren, konnte analog Dinter (1998) in Petrischalenversuchen als auch in sogenannten
Mikrokosmosstudien nachweisen. In welche Richtung sich polyphage Predatoren in dem
multitrophischen Geflge auswirken, hangt in starkem MaBe von dem Verhéltnis ab, in
welchem die beiden vorgeschalteten Ebenen betroffen sind, das heit ob sich der
Predationsdruck vorwiegend gegen die Herbivoren oder die Parasitoiden richtet. Diese
Gewichtung ist gepragt durch betreffende Verhaltenscharakteristika und Praferenzen der
polyphagen Predatoren.

Spinnen mit Fangnetzen kommen in sehr zahlreichen Pflanzenkonstellationen vor, so dass
das multitrophische Wechselwirken von Pflanzen, Herbivoren, Parasitoiden und den
Predatoren ein haufig anzutreffendes Szenario darstellt und Netzspinnen einen
entscheidenden Regulationsfaktor fir fouragierende Parasitoiden ausmachen. Die
Ansiedelung verschiedener Spinnen ist lediglich begrenzt steuerbar. Durch Strukturhilfen
wird ein Anreiz flr Netzspinnen geschaffen, wahrend Mulch und ein zusatzliches Angebot an
Blihpflanzen insbesondere die Ansiedelung von Spinnen ohne Fangnetz férdern (Riechert &
Bishop, 1990). Ein simultaner Einsatz  unterschiedlicher = Opponenten von
Pflanzenschadlingen ist stets abzuwéagen. Das ist umso wichtiger, wenn direkte Interaktionen
zwischen den einzelnen Nutzinsekten bestehen, wie im Fall von generalistischen
Predatoren, die durch Attackierung der spezialisierteren Schéadlingsvertilger mehr Schaden
anrichten als zur Regulation der Herbivoren im erwlnschten Sinne beizutragen (Snyder &
Ives, 2001). Eine erhebliche Dezimierung der Population der parasitoidischen Nutzlinge
(Rosenheim, 1998) kann zwar durch die Artwahl eingeschrankt, aber kaum verhindert
werden. Aufgrund ihrer Spezialisierung auf einen zur Larvalentwicklung geeigneten
Wirtskreis, sind Parasitoide in der Regel starkere und verlasslichere Kontrollinstrumente fir
Schadlingspopulationen als polyphage Predatoren (Hawkins et al., 1997).
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Die Bearbeitung der Themenkomplexe erfolgte in der vorliegenden Arbeit hauptsachlich
unter verhaltensbiologischen Gesichtspunkten. Eine Erweiterung der auf diese Weise
gewonnenen Erkenntnisse durch verschiedene chemische und physiologische Analysen
kann wertvolle zusétzliche Informationen in Detailfragen liefern. Da sich die Orientierung von
Parasitoidenweibchen zu einem groBen Teil auf olfaktorische Stimuli stitzt, ist einerseits die
Bestimmung der maBgeblichen Substanzen des attraktiven Duftbouquets und zum anderen
deren erforderliche Konzentration, um eine Antwort hervorzurufen, ein weiterer wichtiger
Schritt zur Erforschung von multitrophischen Beziehungsgeflgen. Dies leistet nicht nur einen
Beitrag zum besseren Verstandnis der 6kologischen Zusammenhénge, sondern eréffnet
ebenfalls variable Mdglichkeiten des additiven Einsatzes von spezifischen Semiochemikalien
im Rahmen eines integrierten, umweltorientierten Pflanzenschutzes. Insgesamt bildet die
Grundlagenforschung die notwendige Voraussetzung fur die Entwicklung von effektiven
MaBnahmen zur biologischen Schadlingsbekdmpfung, indem aus den theoretischen
Grundlagen zahlreiche sich ergebende Konsequenzen fir den angewandten Bereich
aufgezeigt werden.

Zwar richtet sich das Hauptaugenmerk dieser Studie auf die Interaktionen des tritrophischen
Systems aus Pflanze, Wirt und Parasitoid, unter Einbeziehung eines Reprasentanten der
vierten trophischen Ebene, doch stellt dieses lediglich einen Ausschnitt aus der Wirklichkeit
und kein abgeschlossenes System dar. Jede Erkenntnis bedarf der Einordnung in einen
groBeren Kontext. Deshalb missen weitere Faktoren sowohl bezlglich der 6kologischen
Zusammenhange als auch der Programme zur Herbivorenbekdmpfung in die Betrachtung
einbezogen werden. Von entscheidender Bedeutung sind in dieser Hinsicht andere
trophische Ebenen, wie beispielsweise die Einflussnahme durch Hyperparasitoiden oder
Predatoren, aber auch Vertreter der selben Ebene, die um die gleiche Ressource
konkurrieren, beeinflussen ein bestimmtes Bezugssystem. Bei Blattlausparasitoiden kommen
in einigen Fallen Beeintrachtigungen aus der mutualistischen Beziehung ihrer Wirte mit
Ameisen hinzu. Abiotische Faktoren sind diesbeziiglich ebenfalls relevante EinflussgréBen.
Als solche modifizieren zum Beispiel Wettereffekte und der Einsatz von Insektiziden oder
Pestiziden die Bedingungen des multitrophischen Systems.

Insgesamt existiert nicht ein isolierter regulierender Faktor flr die Systemkomponente der
Schadlingspopulation, sondern wirkt stets ein komplexes Beziehungsgeflige aus einer

Vielzahl an Einflissen zusammen.
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Die Wirtssuche und das Parasitierverhalten von Blattlausparasitoiden (Hymenoptera:
Braconidae) auf héherer raumlicher Ebene zeigten in Abhangigkeit von unterschiedlichen
Bedingungen des Habitatausschnittes charakteristische Unterschiede. In dieser Hinsicht
spielten die untersuchten Einflussfaktoren Dichte und Verteilung der Wirte, Konstellation des
Fouragierraumes aus Wirts- und Nichtwirtspflanzen, Mehltaubefall der Wirtspflanzen und
Predationsdruck durch Spinnen eine bedeutende Rolle. AuBerdem resultierten erhebliche
Differenzen zwischen Primérparasitoiden mit unterschiedlich groBem Wirtsspektrum. Ein
interspezifischer Vergleich lieferte diesbezlglich groBe Parallelen zwischen den beiden
untersuchten Spezialisten Aphidius tanacetarius (monophag) und Aphidius absinthii
(oligophag), wahrend sich die Fouragierstrategien und der Reproduktionserfolg von
Aphidius ervi (polyphag) deutlich von diesen abhob.

Die Wirtsdichte hatte erheblichen Einfluss auf das Fouragier- und Eiablageverhalten der
Parasitoidenweibchen. In  Abhéangigkeit von der Wirtsspezialisierung ergaben sich
diesbeziiglich unterschiedlich ausgepragte Strategien:

e Mit zunehmender  Wirtsdichte resultierten  hdhere  Aufenthaltszeiten  der
Parasitoidenweibchen in dem Pflanzenbestand. Dieses Muster zeichnete sich mit
steigender Wirtsspezialisierung starker ab, das heiB3t die Spezialisten reagierten in
héherem Ausmal auf die Wirtsdichte.

e Sowohl A.ervi als auch A. absinthii verwendeten auf wirtsbefallene Pflanzen
durchschnittlich mehr Suchzeit als auf unbefallene, bei der hochspezialisierten Art
A. tanacetarius war dies nicht der Fall.

e Beide Spezialisten frequentierten eine geringere Anzahl an Pflanzen als der Generalist
A. ervi. Dies erfolgte dichte-unabhangig, mit Ausnahme von A. tanacetarius-Weibchen,
die in Abwesenheit von Wirten weniger Pflanzen besuchten.

e Der Ovipositionserfolg nahm bei A. ervi mit wachsender Wirtsdichte zu, wahrend
A. tanacetarius und A. absinthii allgemein eine geringe Eiablagerate zeigten.

e Generell wurden lokalisierte Blattlauskolonien lediglich zu einem geringen Anteil
parasitiert. Dies lag einerseits in der Parasitierungsstrategie der Parasitoide und zum
anderen in dem Abwehrverhalten der Wirte begrindet.
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Neben der Dichte der Wirte nahm ebenfalls deren Verteilung in dem Fouragierraum groBen

Einfluss auf den Erfolg der Parasitoide:

Das aggregierte Auftreten von Blattlauskolonien erhéhte den Such- und
Parasitierungserfolg von A. ervi-Weibchen signifikant gegeniber der uniformen
Verteilung. Ursachlich kann dies auf die evolutive Adaption der Parasitoide an die
natlrliche Verteilungsform ihrer Wirte zurtickgefihrt werden.

Die Zusammensetzung des Habitatausschnitts aus Wirts- und Nichtwirtspflanzen wirkte sich

wesentlich auf die Wirtssuche der Parasitoidenweibchen aus. In Abh&ngigkeit von der

Wirtsspezialisierung folgten unterschiedliche Strategien zur Lokalisation von Ressourcen zur

Eiablage:

Die polyphage Parasitoidenart A. ervi reagierte in Gegenwart von Nichtwirtspflanzen mit
einer durchschnittlich geringeren Aufenthaltszeit im Gesamtbestand als in reinen
Wirtspflanzenbestéanden. Tendenziell war dies auch bei den Spezialisten ausgebildet, im
Wesentlichen blieben die Aufenthaltszeiten bei A. tanacetarius und A. absinthii jedoch
von der Konstellation des Fouragierraumes unbeeinflusst. Im interspezifischen Vergleich
ergaben sich héhere Aufenthaltszeiten mit reduziertem Wirtsspektrum.

Die Spezialisten besuchten unabhéngig von der Konstellation des Pflanzenbestandes
eine relativ geringe Anzahl an Pflanzen. A. ervi frequentierte in Anwesenheit von
Nichtwirtspflanzen &hnlich wenige Pflanzen, jedoch deutlich mehr bei ausschlieBlicher
Verfugbarkeit von Wirtspflanzen.

Wahrend A. ervi auch auf Nichtwirtspflanzen zu einem verhaltnismaBig hohen Anteil
landete, konnten diese von den Spezialisten weitgehend von vorneherein gemieden
werden, am extremsten von der monophagen Art A. tanacetarius.

Allerdings konnte A. ervi die Besuchszeit auf Nichtwirtspflanzen gering halten, signifikant
kirzer als auf Wirtspflanzen. Diese Fahigkeit besaBen die spezialisierten
Parasitoidenarten zusatzlich zu ihrem Meideverhalten gegeniber ungeeigneten Pflanzen.
Unter diesen Versuchsbedingungen wendete A. ervi als einzige der untersuchten Arten
mehr Zeit auf infizierte als auf unbefallene Wirtspflanzen auf.

Der Sucherfolg fiel bei A. tanacetarius und A. absinthii unabhangig von der
Zusammensetzung des Pflanzenbestandes gering aus (A. tanacetarius: 15% in
Bestédnden aus Wirtspflanzen, 10% in Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen; A. absinthir:
o 18% in Bestédnden aus Wirtspflanzen, 20% in Anwesenheit von Nichtwirtspflanzen).
Dagegen setzt sich A. ervi von den Spezialisten durch eine insgesamt sehr viel héhere
Erfolgsquote und durch einen stark reduzierten Sucherfolg in Anwesenheit von
Nichtwirtspflanzen ab (g 91% in Bestdnden aus Wirtspflanzen, 50% in Anwesenheit von
Nichtwirtspflanzen).
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e Die Anzahl an Eiablagen erwies sich bei A. tanacetarius-Weibchen mit generellem
Sucherfolg als gering, unbeeinflusst von der Konstellation des Pflanzenbestandes. Bei
A. absinthii sank die Parasitierungsrate mit zunehmender Diversitdt des
Habitatausschnittes und A. ervi hatte in Bestdnden aus zwei Wirtspflanzenarten den
gréBten Erfolg.

Die Vorerfahrung erzeugte bei A. ervi betrachtliche Modifikationen der Wirtssuche:

e Die Vorerfahrung mit dem der Fouragiersituation entsprechenden Pflanze-Wirt-System
fihrte bei A. ervi Weibchen zu intensiviertem Suchverhalten und infolgedessen zu einer
Erfolgssteigerung in der Parasitierung verfligbarer Wirte.

Der Befall von Wirtspflanzen mit Echtem Mehltau (Erysiphe trifolii; Mycobionta:

Ascomycetes, Erysiphales) modifizierte das Suchverhalten von Parasitoiden in betrachtlicher

Weise:

e Bei Mehltaubefall resultierten signifikant kiirzere Aufenthaltszeiten von A. ervi-Weibchen
als in gesunden Pflanzenbestanden.

e Die Intensitat der Suche war in Anwesenheit von Mehltau deutlich reduziert, indem eine
signifikant geringere Anzahl von Pflanzen abgesucht wurde.

e Als direkter Effekt des Mehltaus auf die Parasitoiden zeigte sich die
Verhaltenskomponente "Putzen" gegenlber der Suche auf gesunden Pflanzen signifikant
erhéht, verursacht durch die Kontamination mit Mehltausporen.

Eine nasse Blattlauskutikula zog erhebliche Beeintrachtigungen der Wirtserkennung von

Parasitoidenweibchen nach sich:

e Die Parasitierungsrate von A. ervi-Weibchen erwies sich angesichts nasser A. pisum
signifikant reduziert. Trotz gleicher Anzahl an Kontakten, wurden die nassen Wirte
mangels Erkennung nicht zur Eiablage herangezogen.

e Das Phanomen einer erheblichen Reduktion der Parasitierung von nassen Blattlausen
verringerte sich kontinuierlich mit der Zeit, so dass die gewaschenen A. pisum bereits
eine Stunde nach der Behandlung wieder uneingeschrankt als Wirte herangezogen
wurden.

e Da das gleiche Phanomen auf gewaschene tote Blattlduse zutraf und diese keine Stoffe
nachsynthetisieren kénnen, liegt die Ursache der geminderten Erkennung nicht in
abgewaschenen Substanzen, sondern in einer verhinderten Ausbreitung von
spezifischen Kairomonen durch einen dinnen Wasserfilm, der im Laufe der Zeit
verdunstet.
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Das Mortalitétsrisiko durch Netzspinnen erwies sich fir Primarparasitoide von hoher

Bedeutung:

e Die Suche auf héherer raumlicher Ebene war firr die Primarparasitoidenarten A. absinthii
und A. ervi mit einem hohen Mortalitatsrisiko durch Netzspinnen verbunden, wahrend die
Hyperparasitoidenart Dendrocerus carpenteri (Hymenoptera: Megaspilidae) dieser
Gefahr nicht unterlag.
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The searching and parasitization behaviour of female aphid parasitoids (Hymenoptera:
Braconidae) was influenced by a variety of host- and plant-dependent factors, including
density and distibution of hosts, availability of host/ non-host plants in the foraging area,
fungal disease of host plants, presence of predators and rain. There were also significant
interspecific differences dependant on the degree of host-specifity of primary parasitoids. An
interspecific comparison showed strong similarities between two specialists, the
monphagous Aphidius tanacetarius and the oligophagous Aphidius absinthii, in contrast to
the foraging strategies and reproductive success of the polyphagous Aphidius ervi.

Dependency on density of hosts:

e Increasing density of hosts led to significantly higher residence times of parasitoids in the
plant canopy. This pattern became more distinct with reduced parasitoid host range, i. e.
specialists responded more strongly to the density of hosts.

e Both A. ervi and A. absinthii spent on average more time searching on host-infested than
on uninfested plants; for A. tanacetarius this was not the case.

e The two specialists visited a smaller number of plants than the generalist A. ervi,
independent of host density, with the exception that A. tanacetarius visited less plants in
absence of hosts.

e The oviposition success of A.ervi increased with increasing density of hosts,
A. tanacetarius and A. absinthii generally showed a low parasitization rate.

e Aphid colonies were always parasitized to a limited extent, as a consequence of specific
parasitism strategies and the defence behaviour of aphid hosts.

Influence of host distribution:

e The aggregation of host colonies significantly increased the searching and parasitism
success of female A. ervi, relative to a uniform distribution. This might be caused by
evolutionary adaptions to the natural form of host distribution.

Different host and non-host plant species arrangements in the foraging area had a

considerable influence on the searching behaviour of female parasitoids. Host range

dependency resulted in different strategies for resource location aimed at egg deposition:

e In the presence of non-host plants, relative to the sole availability of host plants, the
polyphagous parasitoid A. ervi responded with reduced residence times. The same
pattern resulted in tendency for A. tanacetarius and A. absinthii, however the residence
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times of the specialists remained essentially independent of the plant composition.
Interspecifically, higher residence times occurred with reduced host range.

Specialist parasitoids visited, independent of canopy composition, a smaller number of
plants. The generalist A. ervi showed the same frequency of visits in the presence of non-
host plants, but visited many more plants when exclusively host plants were available.
While A. ervi also landed on a considerable proportion of non-host plants, specialists
were largely able to avoid non-host plants, particularly the monophagous female
A. tanacetarius.

However, A. ervi had a significantly reduced visiting time on non-host plants, compared to
host plant visits. This ability to minimise lost searching time was even more effective in
specialists, in addition to their avoidance strategy.

Under these conditions, only A. ervi spent more time on host-infested plants than on
aphid-free ones.

The searching success of both A. tanacetarius and A. absinthii remained generally low
(A. tanacetarius: 15% in the host plant canopy, 10% in presence of non-host plants;
A. absinthii: @ 18% in host plant canopies, 20% in presence of non-host plants). In
contrast to the specialist parasitoids, female A. ervi had a much higher searching
success, that differed significantly depending on the composition of plants: the searching
success of A. ervi was considerably reduced when non-hosts were present (o 91% in
host plant canopies compared to 50% in presence of non-host plants).

Oviposion success of female A. tanacetarius was generally low. In contrast, the
parsitization rate of A. absinthii decreased with growing plant diversity in the foraging
area and A. ervi were most successful in canopies composed of two host plant species.

Influence of experience of A. ervi:

Pre-experimental experience with the plant-host-system used in experiments led to an
intensification of searching behaviour of female A. ervi and an increasing parasition of

available hosts.

A fungus (Erysiphe trifolii; Mycobionta: Ascomycetes, Erysiphales) infection of host plants led

to major modifications in the searching behaviour of A. ervi:

Compared to healthy plants, A. ervi had significant shorter residence times in fungus-
infested canopies.

Confronted by the fungus disease, A. ervi showed a reduced searching intensity, as
significantly less plants were inspected.
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As a direct effect of the fungus on foraging parasitoids, cleaning behaviour, caused by
the contamination with fungus spores, was significantly increased compared to that on
healthy plants.

A wet aphid cuticle resulted in a considerable impairment of host recognition in female

A. ervi:

The parasitization rate by A. ervi of wet aphids compared to dry ones was significantly
reduced. Although a similar number of contacts between parasitoids and hosts were
observed, wet hosts were not used for egg deposition, presumably due to a lack of host
recognition.

The phenomenon of reduced parasitization of wet aphids diminished with time and one
hour after the treatment, aphids were accepted as hosts at the same level as dry aphids.
This was also true for wet dead aphids, which can not resynthetisize any substances.
Therefore, the reduced recognition can not be explained by any chemical agent, removed
by washing, but might be due to a thin layer of water, preventing the reception of specific
kairomones by the parasitoid.

The mortality risk due to web-spinning spiders was extremely important for primary

parasitoids:

The searching behaviour of the primary parasitoids A. absinthii and A. ervi between
plants was connected with a high mortality risk caused by web-spinning spiders. In
contrast, spiders were no risk at all for the hyperparasitoid Dendrocerus carpenteri
(Hymenoptera: Megaspilidae).
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