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Einleitung 1

1. Einleitung

1.1. Biologie von Emblemasoma auditrix

Als Parasitoide bezeichnet man Insekten, deren Larven sich in oder auf anderen Tieren (zu-
meist ebenfalls Insekten) entwickeln und die ihren Wirt wahrend der Parasitierung téten
(Godfray 1994). Diese Gruppe hat einen immensen Einfluss in fast allen terrestrischen Oko-
systemen und es wird angenommen, dass allein 20% aller existierenden Tierarten parasitoide
Wespen sind (Godfray 1994; Pennacchio und Strand 2006). Um sich erfolgreich entwickeln
zu kdnnen, missen Parasitoide verschiedene Probleme meistern. Zundchst mussen alle Arten
in einer komplexen Umwelt Wirtsorganismen finden, die oftmals nur fleckenhaft im Habitat
vorkommen (Godfray 1994). Dieser Prozess kann nach Flanders (Flanders 1953) in vier
Schritte (Habitatfindung, Wirtsfindung, Wirtsakzeptanz, Wirtsdiskriminierung) eingeteilt
werden. Wenn eine Larve in einem geeigneten Wirt schlipft, kénnen verschiedene Heraus-
forderungen auf sie warten. Z.B. missen sich die Tiere mit dem Immunsystem der Wirte
auseinandersetzten (Strand und Pech 1995; Lavine und Strand 2002; Pennacchio und Strand
2006), oder aber mit arteigenen oder artfremden Parasitoidenlarven um Nahrungsressourcen
konkurrieren (Brodeur und Boivin 2004).

Die vorliegende Arbeit beschéftigt sich mit verschiedenen Aspekten der Biologie der parasi-
toiden Fliege Emblemasoma auditrix (Sarcophagidae, Emblemasomatini). Es werden die Be-
reiche Wirtssuche, Wirtsinfektion, Wirtsakzeptanz, Entwicklung der Larven im Wirtsorga-
nismus, Wirtsspezifitdt und Entwicklung von Larvenzahlen untersucht. Diese verschiedenen
Punkte sollen tbergreifend diskutiert werden, mit dem Ziel, ein méglichst umfassendes Bild
uber die Interaktionen zwischen dem Parasitoiden und seinem Wirtsorganismus zu erhalten.
Die meisten bekannten Parasitoide nutzen olfaktorische Reize, um ihren Wirt zu finden
(Eggleton und Belshaw 1993). Bei Emblemasoma auditrix und einigen anderen parasitoiden
Fliegen hat sich ein anderer, faszinierender Mechanismus zur Wirtsfindung entwickelt. E.
auditrix parasitiert die Mannchen der Singzikade Okanagana rimosa (Homoptera). Zikaden-
méannchen produzieren hochspezifische, arttypische Lockgesdnge, um Weibchen anzulocken
(Alexander und Moore 1958; Stélting, Moore et al. 2004). Die Fliegen nutzen diese Lockge-
séange, um ihre Wirte zu finden (Soper, Shewell et al. 1976; Lakes-Harlan, St6lting et al.
2000). E. auditrix hat zu diesem Zweck ein Tympanalorgan im Prothorax entwickelt, mit
dem sie sehr gut auf Signale reagiert, die in Wiederholrate und Tragerfrequenz dem Lockge-
sang des Wirtes &hneln (Lakes-Harlan, Stélting et al. 1999; Kohler und Lakes-Harlan 2001).

Akustische Wirtsfindung bei Parasitoiden ist nur innerhalb der Dipteren bekannt und findet
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sich hier in zwei verschiedenen Familien, den Tachiniden und den Sarcophagiden (Cade
1975; Soper, Shewell et al. 1976; Barraclough und Allen 1996; Lakes-Harlan, Stélting et al.
2000). Bislang wurden nur bei wenigen Arten die Gehororgane und die akustische Wirtsfin-
dung untersucht. Bei den Tachiniden sind es vor allem die Arten Therobia leonidei, Ormia
ochracea und Homotrixa alleni, die alle der Familie der Ormiini angehdéren (Lehmann 2003).
Fur die Familie der Sarcophagiden liegen zum Thema ,,akustische Wirtssuche* nur fir
Emblemasoma auditrix ausfuhrliche Studien vor (Soper, Shewell et al. 1976; Lakes-Harlan,
Stolting et al. 2000; Kohler und Lakes-Harlan 2001; Kohler und Lakes-Harlan 2003; de Vries
und Lakes-Harlan 2005). Das Tympanalorgan der Tachiniden liegt an der gleichen Stelle,
wie das der Sarcophagiden (Lakes-Harlan und Heller 1992; Robert, Amoroso et al. 1992;
Lakes-Harlan, Stumpner et al. 1995). Beide Ohren sind aber unabhéngig voneinander aus der
gleichen Vorlauferstruktur entstanden (Lakes-Harlan, Stolting et al. 1999).

Emblemasoma auditrix und Okanagana rimosa sind im Nordosten der Vereinigten Staaten
sowie im sudlichen Kanada verbreitet. Die Fliegen kdnnen ca. ab Anfang bis Mitte Juni im
Habitat mit Hilfe von Gesangsmodellen angelockt und gefangen werden, die in Trégerfre-
quenz (9kHz) und Wiederholrate (83pps) dem Lockgesang von O. rimosa entsprechen
(Soper, Shewell et al. 1976; Lakes-Harlan, Stélting et al. 2000; Kohler und Lakes-Harlan
2001). Die Tiere kdnnen bei guten Wetterbedingungen (Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000)
uber einen Zeitraum von ca. 3-5 Wochen gefangen werden. Im Folgenden werden die Frage-

stellungen der in dieser Arbeit behandelten Versuche vorgestellt.

1.2. Akustische Wirtssuche (Phonotaxis)

Die Wirtssuche von E. auditrix beginnt vermutlich mit Suchfliigen durch das Habitat, welche
die Fliegen in Horreichweite zum Wirt bringen (Schniederkdtter 2001). Den Lockgesang von
O. rimosa kann E. auditrix Uber eine Reichweite von 2-4m wahrnehmen (Koéhler und Lakes-
Harlan 2001). Neben dem Lockgesang spielen nahe am Wirt auch visuelle Reize eine Rolle
(Schniederkotter und Lakes-Harlan 2001; Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004), aber der
akustische Reiz ist der primér wichtige. Akustische Reize sind hoch direktional und flhren
den Parasitoiden somit sicher zum Wirt. Dies ist ein Vorteil gegeniiber Parasitoiden, die ihre
Wirte Uber sekunddre Reize wie z.B. Habitatgeruch suchen (Godfray 1994). E. auditrix rea-
giert hochselektiv mit positiver Phonotaxis auf akustische Signale, die in Tragerfrequenz und
zeitlichem Muster dem Lockgesang von O. rimosa entsprechen (Lakes-Harlan, Stélting et al.
2000; Kohler und Lakes-Harlan 2001).
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In der vorliegenden Arbeit sollen verschiedene Aspekte der Phonotaxis von E. auditrix unter-
sucht werden. Es werden die Themen Schallortung und Verdnderung des Spektrums der
Mustererkennung untersucht. Es ergeben sich vier Untersuchungspunkte zum Thema Phono-
taxis, die im Folgenden vorgestellt werden.

Generell ist, neben der Mustererkennung, die Richtungserkennung von entscheidender Be-
deutung, um erfolgreiche Phonotaxis zu zeigen (von Helversen und Rheinlander 1988; von
Helversen und von Helversen 1995; Robert, Miles et al. 1996). In der vorliegenden Arbeit
werden deshalb zum ersten Mal Aspekte des Richtungshdrens von Emblemasoma auditrix
untersucht. Die Fliegen beginnen ihre Phonotaxis mit Drehbewegungen in Richtung des a-
kustischen Signals. Erst nach diesen Drehbewegungen starten die Tiere fliegend oder laufend
in Richtung Schallquelle. Die Drehbewegungen sollen in Abhangigkeit zum Einfallswinkel
(Testwinkel) des akustischen Reizes untersucht werden.

Im Zusammenhang der Richtungserkennung ist es wichtig, dass Tiere Unterschiede von
Schallintensitdten wahrnehmen kénnen. Wenn ein Tier z.B. akustische Signale eines Pradato-
ren wahrnimmt, ist es Uberlebenswichtig detektieren zu kénnen, ob es sich dem Signal gerade
néhert oder sich von ihm entfernt. Besonders fur kleine Tiere ist es aufgrund kleiner Ohren-
abstédnde schwierig, die Richtung eines Schallereignisses zu detektieren, weil die Zeit- und
Intensitatsunterschiede zwischen den beiden Ohren sehr gering sind (Michelsen, Popov et al.
1994; Robert, Miles et al. 1996; Robert, Miles et al. 1999). Mit laservibrometrischen Mes-
sungen wurde sowohl fir Tachiniden (Robert, Miles et al. 1996) als auch flr Sarcophagiden
(Robert, Miles et al. 1999) gezeigt, dass die Fliegen eine mechanische Anpassung nutzen, um
Schalldruckpegelunterschiede zwischen beiden Ohren zu schaffen, die fur eine Richtungser-
kennung ausreichend sind. Fur die Tachinide Ormia ochracea ist in Verhaltensexperimenten
gezeigt worden, dass sie Intensitatsunterschiede von 1dB detektieren kann (Mason, Oshinsky
et al. 2001). Fur Sarcophagiden existieren bislang keine Verhaltensuntersuchungen, die zei-
gen auf was fur Intensitatsunterschiede die Tiere reagieren. Deswegen wurden mit E. auditrix

Versuche durchgefuhrt, die dieser Frage nachgehen.

In verschiedenen Computersimulationen und Modellrechnungen wurde die Hypothese aufge-
stellt, dass Parasitoide mit der Zeit weniger selektiv bei der Wirtssuche werden sollten, wenn
sie keinen oder nur wenig Erfolg bei der Ablage ihrer Eier haben (lwasa, Suzuki et al. 1984;
Roitberg und Mangel 1989; Mangel und Ludwig 1992). Es wird davon ausgegangen, dass die
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Tiere dann auf Signale reagieren, die zuvor nicht attraktiv flr sie waren. Diese Hypothese
wurde fur E. auditrix Uberprift, indem einer Gruppe von Tieren Uber einen Zeitraum von ca.
zwei Wochen immer wieder eigentlich unattraktive akustische Reize vorgespielt wurden.

Gleichzeitig wurde den Fliegen keine Gelegenheit zur Larvenablage gegeben.

Wahrend es im vorigen Abschnitt um eine langfristige Anderung im phonotaktischen Verhal-
ten von E. auditrix ging, so wurden in einem weiteren Experiment kurzfristige Verhaltensén-
derungen untersucht. Bei friiheren Phonotaxisversuchen entstand der subjektive Eindruck,
dass die Fliegen in einen Zustand erhohter Erregung und Aktivitat gelangen, wenn sie den
Lockgesang ihres Wirtes perzipierten (Lakes-Harlan, mundl. Mitteilung). Dieses Phdnomen
sollte untersucht werden, indem den Fliegen nach einem attraktiven (Phonotaxis auslésen-
den) Motivationssignal ein unattraktives Testsignal vorgespielt wurde. Reagiert E. auditrix

auf die unattraktiven Reize, wenn sie zuvor einem attraktiven Reiz ausgesetzt wird?

1.3. Infektion und Parasitierung

Parasitoide nutzen eine Vielzahl von Reizen (vor allem olfaktorische Reize), um die Eignung
eines Wirtes (Wirtsakzeptanz) zu tberprifen (Vinson 1976; Vinson 1980; Morris und Fello-
wes 2002; Stireman 2002). Ein Ziel der vorliegenden Arbeit war es herauszufinden, welche
Sinnesmodalitaten E. auditrix zur Wirtsakzeptanz nutzt. Die Fliegen verfligen tber ein hoch-
spezifisches Infektionsverhalten, das in der Regel ausschlieBlich die erfolgreiche Infizierung
von Zikadenméannchen zulésst, die Uber ein membrandses Tymbal verfigen. E. auditrix
drickt sich bei der Infektion unter die Fligel des Wirtes und injiziert, mit Hilfe einer schau-
felartigen Chitinstruktur am Abdomen, eine Larve durch das Lauterzeugungsorgan der Zika-
de (Schniederkdétter und Lakes-Harlan 2004). Wie finden die Fliegen dieses Tymbalorgan?
Es wurden Infektionsversuche mit verschiedenen, teilweise manipulierten, Gruppen von Zi-
kaden durchgefuhrt, um herauszufinden, welche Schlisselreize die Fliegen zu einer erfolg-
reichen Infektion bendtigen.

In diesem Zusammenhang ist auch das Thema Wirtsdiskriminierung interessant. Fur viele
Parasitoide ist bekannt, dass sie bereits infizierte Wirte von nicht infizierten Wirten unter-
scheiden konnen (Godfray 1994; Gandon, Rivero et al. 2006). Diese Fahigkeit, so genannten
Superparasitismus zu vermeiden, kann die Fitness eines Parasitoiden steigern, da Larven, die
in einen infizierten Wirt abgelegt werden, h&ufig Nachteile in ihrer Entwicklung haben
(Godfray 1994; Gandon, Rivero et al. 2006). Fir E. auditrix sollten zwei mégliche Mecha-

nismen zur Vermeidung von Superparasitismus experimentell tberprift werden:
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1. Es sollte mit Hilfe von Infektionsexperimenten der Frage nachgegangen werden, ob die
Weibchen von E. auditrix infizierte von nicht infizierten Wirten unterscheiden kénnen.

2. Im Habitat wurde die Beobachtung gemacht, dass parasitierte Zikaden oft keine Laute
mehr produzieren. Ein stummer Wirt kann von E. auditrix wahrscheinlich nicht mehr ge-
funden werden. Fuhrt die Aktivitat der Fliegenlarven dazu, dass die Zikaden keine Laute
mehr produzieren? Verhindern die Larven auf diese Art und Weise, dass ihr Wirt gefun-
den und erneut parasitiert werden kann?

Des Weiteren wurden verschiedene Stichproben von Zikaden aus dem Freiland untersucht,

um festzustellen, wie oft Superparasitismus in der Natur Gberhaupt vorkommt.

Wenn eine Parasitoidenlarve erst einmal im Wirt angekommen ist, muss sie sich verschiede-
nen Herausforderungen stellen. Z.B. miissen die Tiere tiber Mechanismen verfligen, um die
Immunantwort der Wirte zu berstehen. Parasitoide haben diese Herausforderung auf ver-
schiedene Arten und Weisen gemeistert, z.B. durch Ausweichen in Gewebe, in denen die
Immunabwehr der Wirte schwach ist (Strand und Pech 1995; Lavine und Strand 2002; Pen-
nacchio und Strand 2006). Des Weiteren mussen die Larven gegebenenfalls mit dem Nach-
wuchs anderer Parasitoide (arteigene Larven oder artfremde Larven) um Nahrungsressourcen
konkurrieren (Strand und Pech 1995; Lavine und Strand 2002; Pennacchio und Strand 2006).
Uber den Parasitierungsprozess bei Emblemasoma auditrix ist bislang nur wenig bekannt. Im
Rahmen dieser Arbeit wurden verschiedene Experimente durchgefihrt, bei denen Wirte mit
einer oder zwei Fliegenlarven infiziert wurden. Dabei ging es um die Klarung verschiedener
Fragen: Wie lange dauert eine Parasitierung von E. auditrix? Wann treten welche Larvensta-
dien auf und welche Auswirkungen haben sie auf das Verhalten des Wirtes? Wie hoch ist die
Uberlebensrate der Fliegenlarven? Was passiert, wenn zwei Fliegenlarven in einen Wirte ab-
gelegt werden?

1.4. Wirtsspezifitat

Unter den Parasitoiden gibt es Generalisten, die viele verschiedene Wirtsarten haben und
Spezialisten, die nur eine oder wenige Arten parasitieren (Godfray 1994). Z.B. gibt es inner-
halb der Familie der Tachiniden viele Generalisten, weil sie die Immunabwehr von verschie-
denen Wirtsarten unspezifisch umgehen (Feener und Brown 1997). Emblemasoma auditrix
ist sehr wirtsspezifisch und parasitiert ausschlieSlich Mannchen der Singzikade Okanagana
rimosa, obwohl im Verbreitungsgebiet der Fliegen teilweise sympatrisch weitere Singzika-

denarten vorkommen. Eine mogliche Erklarung der Wirtsspezifitét liegt in der Mustererken-
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nung des Wirtsgesanges. E. auditrix zeigt im Freiland nur dann Phonotaxis, wenn sie mit ei-
nem akustischen Reiz beschallt wird, der in Wiederholrate und Trégerfrequenz dem Lockge-
sang von O. rimosa &hnelt (Kéhler und Lakes-Harlan 2001). Die sympatrische Art Okanaga-
na canadensis hat z.B. einen Lockgesang, der sich in der zeitlichen Struktur deutlich von O.
rimosa unterscheidet. Worin, auBer in der Mustererkennung des akustischen Reizes, konnte
die Wirtsspezifitat von E. auditrix noch begriindet liegen? Um diese Frage zu beantworten
wurden Infektionsversuche mit der periodischen Zikade Magicicada cassini durchgefihrt.
Konnen die Fliegen den fremden Wirt iberhaupt erfolgreich infizieren? Und falls ja, entwi-
ckeln sich die Larven im fremden Wirt? Des Weiteren wurde (berprift, ob E. auditrix in der
Lage ware, andere Zikadenarten akustisch zu finden. Zu diesem Zweck wurden Phonotaxis-
versuche mit Gesangsmodellen durchgefihrt, die dem Lockgesang von Magicicada cassini
sowie einer weiteren periodischen Zikade (Magicicada septemdecim) entsprachen.

Im Rahmen dieser Experimente wurde einer weiteren interessanten Frage nachgegangen. Pe-
riodische Zikaden haben einen auRergewdhnlichen Entwicklungszyklus. Die Individuen jeder
einzelnen Population hduten sich synchron, je nach Art nur alle 13 bzw. 17 Jahre, zu den a-
dulten Zikaden. Diese kommen dann oftmals in gewaltigen Populationsdichten fiir ca. 6 Wo-
chen im Habitat vor, um sich zu verpaaren und Eier zu legen (Alexander und Moore 1958;
Williams und Simon 1995). Es wird angenommen, dass die Zikaden diesen faszinierenden
Entwicklungszyklus aufgrund des Prédationsdruckes eines hypothetischen Parasitoiden ent-
wickelt haben (Goles, Schulz et al. 2001). Im Rahmen dieser Arbeit wird die Uberlegung an-
gestellt, ob eine akustisch jagende Fliege wie Emblemasoma auditrix als Kandidat fiir diesen

hypothetischen Parasitoiden in Frage kédme.

1.5. Reduktion von Larvenzahlen bei E. auditrix
Die meisten Parasitoide legen Eier in oder an ihre Wirte. Einige Vertreter der parasitoiden

Dipteren hingegen sind vivipar, d.h. dass ihre Larven schon im Mutterleib schlipfen. Bei
Sarcophagiden ist Viviparitat sogar ein Familienmerkmal (Pape 1996).

Im Fall von Emblemasoma auditrix schliipfen bis zu 50 Larven (durchschnittlich 38) simul-
tan im Uterus der Mutter (Kohler und Lakes-Harlan 2001; de Vries und Lakes-Harlan 2005).
Im Labor tberleben gefangene Fliegen bis zu drei Wochen. Wenn fiir das Freiland eine ahn-
liche Uberlebensspanne angenommen werden kann, miissen die Larven ebenfalls bis zu drei
Wochen im Uterus des Fliegenweibchens Uberleben kénnen. In frilheren Laborversuchen
wurde beobachtet, dass die Larvenzahlen in den Fliegen mit der Zeit abnahmen, obwonhl die
Tiere keinen Kontakt zu Wirten hatten, in die sie ihre Larven hétten ablegen kdnnen (de
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Vries 2003). Wodurch kommt es zu dieser Reduzierung der Larvenzahlen? Um diese Frage
zu kléaren wurden zwei verschiedene Hypothesen experimentell Gberprift:

1. Die Fliegen in den friiheren Untersuchungen (de Vries 2003) wurden fur Phonotaxisver-
suche verwendet und wurden hdufig attraktiven akustischen Reizen ausgesetzt. Es wére mog-
lich, dass E. auditrix durch die Perzeption attraktiver akustischer Reize zur Larvenablage ge-
bracht werden kann. Ein solches Verhalten ist fir Ormia ochracea bekannt. Diese Fliegen
legen Larven um einen Lautsprecher herum ab, Uber den ein Wirtsgesang abgespielt wird,
obwohl kein Wirt vorhanden ist (Adamo, Robert et al. 1995).

2. Die Larven fressen sich teilweise gegenseitig auf. Ein solcher Fall von prénatalem Kan-
nibalismus ist fur einige Knorpelfischarten bekannt. Z.B. entwickelt sich im Uterus des Sand-
tigerhais nur jeweils ein Nachkomme, der alle anderen Foten auffrisst (Wourms 1977; Polis
1981). Fir den Begriff Kannibalismus gibt es verschiedene Definitionen. In dieser Arbeit
wird Kannibalismus als das Verzehren von Gewebe eines arteigenen Individuums definiert
(Tartabini 1991).
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2 Material und Methoden

2.1. Versuchstiere

In dieser Arbeit wurden vorwiegend die parasitoide Fliege Emblemasoma auditrix (Shewell)
(friher Colcondamyia auditrix; Pape, 1996) (Diptera, Sarcophagidae, Emblemasomatini) und
ihr Wirt, die Singzikade Okanagana rimosa (Say) (Homoptera) untersucht (Abb. 1). Beide
Arten sind aus dem siudostlichen Kanada und den norddstlichen USA bekannt. Alle E. au-
ditrix und O. rimosa, die in dieser Arbeit verwendet wurden, wurden im Bundesstaat Michi-
gan gefangen. Die Untersuchungen fanden jeweils von Juni-Juli in den Jahren 2002-2006
statt.

Es wurden noch Versuche mit einer weiteren Zikadenart, Magicicada cassini (Fisher), durch-
gefiihrt. Diese periodische Zikadenart kam im Jahr 2004 in sehr hohen Dichten in ihren Habi-
taten vor und konnte problemlos von herabhangenden Asten herunter gesammelt werden. Die
Zikaden wurden fir die Versuche im Bundesstaat Ohio gefangen und fiir weitere Versuche
zur biologischen Forschungsstation der Universitat von Michigan gebracht.

Die Fliegen wurden im Freiland mit einer akustischen Attrappe (,,Anlock*, siehe 2.3.) zu ei-
nem Lautsprecher gelockt und konnten dort, falls notwendig, mit Kunststoffréhrchen gefan-
gen werden. Im Labor wurden die Fliegen in tetraedischen Kéfigen gehalten (32cm x 32cm x
15cm). Die Gruppen waren pro Ké&fig nicht grofer als 20 Tiere, um Interaktionen zwischen
den Fliegen zu verhindern und somit den Stress fur zu verringern. Die Fliegen wurden mit
Zucker und Wasser versorgt. Die Temperaturen im Labor schwankten zwischen 21 und 27°C,
je nach Wetterbedingungen. Um den Fliegen einen regelmélRigen Tag-Nachtrhythmus zu ge-
ben, wurde zwischen 8-18Uhr im Laborraum die Beleuchtung eingeschaltet. Sie bestand aus
zwei Langsreihen von Leuchtstoffréhren. Schniederkdtter maR unter ahnlichen Bedingungen
eine Lichtzufuhr von 300-430Lux (Schniederkdtter 2001).

Okanagana rimosa ist der einzige bekannte Wirt von Emblemasoma auditrix. Die Zikaden
konnten in Vegetation mit niedrigen Bdumen mit Hilfe von K&schern gefangen werden. Die
Tiere wurden sowohl auf Laubb&umen, als auch auf Nadelbdumen gefunden. Eine langerfris-
tige Haltung im Labor war nicht mdglich, da O. rimosa auf stdndige Nahrungszufuhr in Form
von Xylemsaft angewiesen ist. Fur Versuche, deren Durchfiihrung ein mehrtagiges Uberleben
der Zikaden voraussetzte, wurden die Tiere im Freiland gehalten. Zu diesem Zweck wurden
sie zumeist in ein Zelt transferiert, das tber mehrere niedrige Wirtshdume gestellt wurde. Das
Zelt hatte eine Grundfl&che von 4x3.3m und war an der hochsten Stelle 2,2m hoch. Es hatte

Seitenwande aus Mosquitonetz, um eine gute Luftzufuhr und Lichteinfall zu gewahrleisten.
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Eine weitere Moglichkeit zur Haltung waren Mosquitonetze, die mit Hilfe von Klebeband um

einen einzelnen kleinen Wirtsbaum gewickelt wurden.

. rimosa
#g «!

Abb. 1: Die parasitoide Fliege Emblemasoma auditrix drtickt sich unter den Fligel eines Wirtes (Oka-

nagana rimosa), um ihn mit einer Fliegenlarve zu infizieren.

2.2. Untersuchungsgebiete

Die Untersuchungen fanden ausnahmslos im Bundesstaat Michigan (USA) statt. Dort wurden
auch alle Emblemasoma auditrix und Okanagana rimosa gefangen. Magicicada cassini wur-
de im Bundesstaat Ohio (USA) gefangen.

Alle Laborversuche fanden in den Raumlichkeiten der biologischen Forschungsstation der
Universitat von Michigan (UMBS) statt. Sie liegt am Douglas Lake im County Cheboygan,
etwa 5 km 0stlich von Pellston. Die Gebiete, in denen die Freilandversuche gemacht wurden,
sind im Folgenden jeweils mit dem Namen einer in der N&he liegenden Ortschaft oder einer

Stralie gekennzeichnet.

Insgesamt wurden in vier Gebieten Untersuchungen durchgefihrt:
1. Grayling: Es handelt sich um einen Truppentbungsplatz der Nationalgarde, der ca.
25 km ostlich von Grayling (Crawford County) liegt. Zu erreichen ist das Gebiet -

ber die Down River Road, von der aus der Damon Truck Trail ca. 10 km in nordli-
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cher Richtung durch das Untersuchungsgelédnde fihrt. Innerhalb dieses Untersu-
chungsgebietes kamen weitraumig Fliegen und Zikaden vor. Die Hohe der Wirts-
b&ume war sehr unterschiedlich. An manchen Stellen standen Uberwiegend 3-6m ho-
he Baume (Abb. 2A). Solche Stellen sind gut geeignet, um Zikaden zu fangen, da die
Bdaume herunter gebogen werden kénnen und auf diese Weise die hoher sitzenden
Zikaden erreichbar werden.

2. Luzerne: Das Gebiet befindet sich etwa 13 km westlich der Stadt Luzerne (Oscoda
County). Es liegt an der Hagsman Road, ca. 200 m sudlich der MI-72. Links und
rechts von der Stral’e waren bewaldete Fl4chen vorhanden. Die Baumschicht bestand
aus unterschiedlich hohen B&dumen, die Hohen von ca. 6-25 m haben konnten.

3. Pellston: Ein weiteres Untersuchungsgebiet befindet sich 6stlich der biologischen
Forschungsstation (Cheboygan County). Man muss der Riggsville Road (C 64) nach
Norden folgen und dann nach ca. 2km links abbiegen, um das Gebiet zu erreichen.
Die Flache war gekennzeichnet durch einen ca. 20 m breiten baumfreien Streifen,
der groftenteils mit Farn bewachsen ist. Links und rechts von dieser freien Flache
standen hohe B&ume (ca. 20-25 m) (Abb. 2B).

4. Bryant Road: Das Gebiet lag ca. 3km westlich der UMBS, zwischen der Bryant
Road und der C64. Das Gebiet besteht aus einer Waldflache mit ca. 20m hoher
Baumschicht, aber auch offene Flachen mit niedrigeren Baumen waren vorhanden.
Entlang der Sandstralie, die durch das Gebiet fihrt, konnten an allen getesteten Stel-
len Fliegen und Zikaden angelockt werden.

Alle Gebiete haben gemeinsam, dass offene Stellen, in Form von Wegen oder Lichtungen, an
bewaldete Gebiete grenzen. Das Vorhandensein von Baumen (sowohl Laubb&ume als auch
Nadelbdume) ist die Voraussetzung dafur, dass Okanagana rimosa vorkommen kann.
Emblemasoma auditrix kommt verstérkt an offenen Stellen, wie Waldréandern und Lichtungen
vor (Schniederkotter und Lakes-Harlan 2002).
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Abb. 2A-B: Zwei Beispiele fur Habitate, in denen Freilandversuche durchgefihrt und Tiere gefangen
wurden. A: Untersuchungsgebiet ,Grayling”“ mit niedriger Baumschicht (3-6m). In solcher Vegetation
konnten Zikadenmannchen in ausreichender Menge gefangen werden. B: Untersuchungsgebiet
JPellston” mit hoher Baumschicht (20-25m).
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Magicicada cassini wurde im Jahr 2004 im Bundesstaat Ohio (USA) nahe der Stadt Defiance
(Defiance County) gefangen. Von Defiance aus war das Gebiet Uber die OH 15 erreichbar.
Das Fanggebiet lag sidlich der Stadt in der Mansfield Road. Die Tiere waren in bewaldeten
Gebieten entlang der StralRe in groRen Sttickzahlen zu finden.

2.3. Haufig verwendete akustische Signale

Es folgt eine Beschreibung von akustischen Signalen, die wahrend der Untersuchungen haufig
verwendet wurden. Im Folgenden werden diese Signale immer mit dem Namen bezeichnet,
der ihnen hier zugewiesenen wurde. Der originale Lockgesang von Okanagana rimosa hat ei-
ne Tragerfrequenz von 9kHz und eine Wiederholrate von 83pps. Die Chirps, die eine Dauer
von 6ms haben, bestehen aus 4-5 Einzelpulsen. Auf jeden Chirp folgt eine 6ms lange Pause
(Abb. 3A). Alle in dieser Arbeit verwendeten akustischen Signale wurden mit dem Programm
CoolEdit 96 (Syntrillium Coop.) erstellt und anschliefend auf CD-R (44,1kHz sampling rate)
kopiert.

A

Abb. 3A-D: Zeitliche Struktur des Lockgesan-
ges von Okanagana rimosa (A) und die Struk-
tur artifizieller Gesangsmodelle (B-D). B: ,An-
lock®: Die Dauer der Rechteckpulse (1ms Puls,

1ms Pause, 4ms Puls = 6ms) und der Pausen

(6ms) entsprachen den Chirpdauern und Pau-

AN
C C: ,9/80": Die Dauer der Rechteckpulse (6ms)

Rechteckpuls sendauern des Lockgesanges von O. rimosa.

und der Pausen (6ms) entsprachen den Chirp-

_|_|_|_|_|_|_,_|_]_|_|_|_|_| dauern und Pausendauern des Lockgesanges
von O. rimosa. D: ,5/40": Die Chirpdauern

D (6ms) entsprachen dem Lockgesang von O.

|_| I_I |—] rimosa, wahrend die Pausendauern 3-mal lan-

ger waren (18ms) als beim Lockgesang.

Folgende vier Signale wurden in mehreren Versuchsreihen verwendet:
o ,,Anlock®: Als sehr attraktiv fur E. auditrix hat sich ein Signal erwiesen, das aus einem
Rechteckimpuls (1ms), gefolgt von einer Pause (1ms), auf die wieder ein Rechteckim-

puls (4ms) folgte. Danach kam eine 6ms lange Pause (Wiederholrate 80pps, Tréager-
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frequenz 9kHz) (Abb. 3B). Dieses Signal wurde unter anderem im Freiland zum An-
locken und Fangen der Fliegen verwendet.

o ,,9/80“: Dieses Signal bestand aus 6ms dauernden Rechteckpulsen, gefolgt von 6ms
langen Pausen (80pps). Die Tréagerfrequenz war 9kHz (Abb. 3C).

o ,,5/40“: Dieses Signal bestand aus 6ms Recheckpulsen, gefolgt von 18ms Pausen
(40pps). Tragerfrequenz 5kHz (Abb. 3D).

o ,,9Ds“: Das Signal war ungepulst (Dauersinuston) und hatte eine Tragerfrequenz von
9kHz.

2.4. Freiland- und Laborexperimente

2.4.1. Freiland

Emblemasoma auditrix kann mit Hilfe von Gesangsattrappen, die in Wiederholrate (80pps)
und Tragerfrequenz (9kHz) dem Lockgesang der Wirtszikade entsprechen, angelockt werden
(Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000). Es folgt eine Beschreibung des Grundaufbaus, mit dem
im Freiland Emblemasoma auditrix gefangen und mit dem Versuche durchgefiihrt werden
kdnnen. Zum Abspielen der akustischen Signale wurde ein Discman (Sony D-131) benutzt,
der Uber einen Verstarker (DENON, DCA-405) an einen Lautsprecher angeschlossen war
(HT-Horn; Conrad Electronic). Der Lautsprecher war in den Deckel eines Aluminiumkoffers
eingefasst. In diesem Koffer konnten die anderen Elemente des Aufbaus verstaut werden, so
dass sich ein leicht transportabler Versuchsaufbau ergab. Die Stromversorgung erfolgte tber
die Autobatterie unseres Mietwagens oder Uber zwei hintereinander geschaltete 6\V-Batterien.
Die Lautstarke, mit der das Signal abgespielt wurde, betrug in 1m Entfernung zum Lautspre-
cher etwa 95dB SPL. Dieser Wert wurde mit einem Modulschallpegelmesser (Briel & Kjaer,
Typ 2203) ermittelt. Die Versuche konnten nur bei bestimmten Wetterbedingungen durchge-
fihrt werden. Nur bei Temperaturen von tber 20°C im Schatten und bei Sonnenschein kamen
ausreichend Fliegen zum Lautsprecher. Bei Bewd6lkung und niedrigeren Temperaturen wer-

den signifikant weniger Fliegen pro Zeiteinheit angelockt (Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000).

2.4.2. Labor

Die Laborversuche wurden in den Raumlichkeiten der biologischen Forschungsstation der
Universitat von Michigan durchgefiihrt (UMBS). Der Versuchsraum wurde mit zwei Langs-
reihen von Leuchtstoffréhren erhellt. Das einzige Fenster des Raumes wurde abgedeckt, um

eventuelle Einfllisse des Tageslichtes auf die Versuche zu vermeiden. Fir die unterschiedli-
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chen Experimente standen zwei Tische zur Verfiigung. Die genauen Aufbauten werden im
Einzelnen bei den verschiedenen Versuchsserien beschrieben.

Die Versuchstiere wurden an verschiedenen Terminen und in unterschiedlichen Untersu-
chungsgebieten gefangen. Es wird davon ausgegangen, dass das Herkunftsgebiet der Fliegen
keinen Einfluss auf ihr Verhalten im Labor hatte. Fiir die Versuche mussten den Fliegen mit
einer Préaparierschere die Flugel entfernt werden, da die Tiere sonst sofort zur Deckenbeleuch-
tung fliegen. Die Versuchstiere wurden zudem, wenn notwendig, individuell mit einem Punk-
tecode auf dem Pronotum mit Hilfe eines Stifts (eding 780) markiert. So sollte z.B. verhindert
werden, dass einzelne Individuen zuféllig ofter getestet wurden als andere. Die Fliegen wur-
den vor den eigentlichen Versuchen mit dem Signal ,,Anlock* getestet. Auf diese Weise wur-
de sichergestellt, dass fur die Versuche ausschliel3lich Tiere verwendet wurden, die grundsatz-

lich auf akustische Signale reagierten.

2.5. Versuche zum phonotaktischen Verhalten von E. auditrix

2.5.1. Phonotaxisl (Drehreaktionen)

Mit diesen Experimenten sollte die zweidimensionale Richtungserkennung von Emblemaso-
ma auditrix untersucht werden. Bei Beschallung von der Seite zeigen die Fliegen Drehbewe-
gungen, bevor sie sich laufend oder fliegend einer Schallquelle ndhert. Dieses Verhalten sollte
in Abhéangigkeit von verschiedenen Ausrichtungen zur Schallquelle und bei unterschiedlichen
Signaldauern untersucht werden.

Die Tiere wurden in der Mitte einer selbstgebauten Versuchsapparatur platziert (Abb. 4). Sie
bestand aus einem Aluminiumring (Durchmesser 14,7cm, Hohe 2,9cm) in den in 90° Abstan-
den drei Kopfhorerlautsprecher (Hama) eingefasst waren. Die Innenseite des Aluminiumrin-
ges war mit hellem Stoff beklebt, um Einflisse auf die Reaktionen der Fliegen durch visuelle
Reize (die Lautsprecher waren dunkel) zu reduzieren. Die Lautsprecher konnten separat tiber
drei Kippschalter ein- und ausgeschaltet werden, die sich am 22cm langen Plexiglasgriff der
Apparatur befanden. Die akustischen Reize wurden Gber einen Discman (Sony D-131) abge-
spielt. Als Testsignal wurde das Gesangsmodell ,,9/80“ verwendet, das in Tragerfrequenz und
Wiederholrate dem Lockgesang von Okanagana rimosa entsprach (siehe 2.3.). In der Mitte
der Versuchsarena betrug der Schalldruckpegel 68-70dB SPL. Im Aluminiumring waren im
Abstand von 20° kleine Bohrungen vorhanden, durch die ein roter Bindfaden gezogen wurde.
Auf diese Art entstand ein Raster, mit dessen Hilfe man eine Fliege auf 20° genau am Laut-

sprecher ausrichten konnte. Dabei wurde versucht, die Fliege moglichst in der Mitte der Are-
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na zu positionieren. Die Langsachse der Tiere wurde dabei mit Hilfe der Bindfaden moglichst
genau flr den jeweiligen zu testenden Winkel ausgerichtet. Der Betrag zwischen der Langs-
achse der Fliege im Vergleich zur Position des Lautsprechers wird im Folgenden immer als
Testwinkel bezeichnet. Um die GroéRe des Drehwinkels bestimmen zu kdnnen, wurden die
Versuche auf Video aufgenommen. Die Videokamera (Canon MV10) wurde mdglichst senk-
recht Uber der Fliege positioniert. Spater wurden die Drehbewegungen der Fliegen direkt an
einem Bildschirm ausgemessen und im Einzelbildmodus analysiert (Panasonic AG-1350, ein
Bild alle 20ms).

Z&— Lautsprecher

7 o
2 S

gz Abb. 4. Schematische Darstellung des Ver-
— Aluminiumring

80° 80° suchsaufbaus fur die Drehwinkelversuche. Die
Fliege wurde in der Mitte eines Aluminiumrin-

ges platziert, in den ein Lautsprecher einge-

o

1S fasst war. Uber den Lautsprecher wurde das

3
Do
Testsignal gegeben. Die Langsachse der Flie-

Bindfaden

= gen konnte mit Hilfe von Bindfaden in einem
o)

o bestimmten Winkel zur Schallquelle ausgerich-

76‘00

- Leuchtdiode tet werden. Die Versuche wurden von oben
auf Video aufgenommen, um die Reaktionen

der Fliegen auf das Testsignal auswerten zu

kénnen.

Des Weiteren sollte die Reaktionszeit (Latenz) der Fliegen gemessen werden, mit der sie auf
das akustische Signal reagierten. Flr diesen Zweck war in den Griff der Versuchsapparatur
eine Leuchtdiode integriert (Abb. 4), die aufleuchtete, sobald das akustische Signal angeschal-
tet wurde. Auf diese Weise konnte spéter auf den Videos erkannt werden wann das akustische
Signal startete und wie viel spater die Fliegen darauf reagierten (20ms Raster).
Um zu Uberprifen, ob die Fliegen sich kontinuierlich bewegen oder die Drehungen durch
Pausen unterbrochen sind, wurden Versuchsserien durchgefihrt, bei der die Fliegen sehr nah
gefilmt wurden. Bei einem Testwinkel von 100° wurden drei verschiedene Testserien mit je-
weils 19-20 Fliegen durchgefuhrt.

o ,,Cont 1s“: 1s Signaldauer, durchgéangiges Signal;

o ,,100/100*: 100ms Signaldauer, gefolgt von 100ms Pause, dann wieder 100ms Signal

(insgesamt 7-mal 100ms Signal);
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o0 ,,100/500*: 100ms Signaldauer, gefolgt von 500ms Pause, dann wieder 100ms Signal

(insgesamt 7-mal 100ms Signal);

Des Weiteren wurden Versuchserien bei geringerer VergroRerung durchgefiihrt, bei denen die
ganze Versuchsapparatur zu sehen war, damit die Leuchtdiode mit aufgenommen werden
konnte. Es wurden acht verschiedene Signaldauern getestet: 100ms, 200ms, 300ms, 400ms,
500ms, 700ms, 1000ms und ein kontinuierliches Signal. Alle Testwinkel (0°, 20°, 40°, 60°,
80°, 100°, 120°, 140°, 160°, 180°) wurden fir jede Signaldauer mit moglichst 10 Fliegen ge-
festet.

Eine Versuchsserie wurde mit Fliegen durchgefiihrt, bei denen das rechte Ohr zerstort wurde
(,,Ausg“). Den Tieren wurde unter einem Binocular mit Hilfe einer Prapariernadel jeweils die
rechte Tympanalmembran zerstochen. Es wurde bei einem Testwinkel von 100° ein kontinu-
ierliches Signal gegeben. Bei dieser Versuchserie drehten sich die Fliegen zumeist mehrfach
um die eigene Achse, bevor sie Laufbewegungen zeigten. Es wurde der Drehwinkel innerhalb

1s nach Beginn der Drehung gemessen.

2.5.2. Phonotaxis2 (Beschallung von oben oder unten)

2.5.2.1.  Untersuchungen im Labor

Bei dieser Versuchsserie sollte Emblemasoma auditrix von oben oder unten mit einem akusti-
schen Reiz (,,Anlock®, siehe 2.3.) beschallt und das Verhalten der Tiere protokolliert werden.
Das Ziel der Experimente war es, Hinweise darauf zu finden, wie gut die Fliegen Verénde-
rungen der Intensitat eines akustischen Reizes erkennen kénnen.

Als Versuchsarena diente ein rechteckiges Fliegengitter, das eine Grundflache von 54x48cm
hatte. Diese Flache wurde alle 2cm mit einem Kreuz markiert. An einem Langsrand wurden
die Kreuzreihen mit den Buchstaben A-V gekennzeichnet. Auf einer anliegenden Seitenwand
wurden die Zahlen 1-23 verwendet. Auf diese Art und Weise bekam man ein Koordinatensys-
tem, in dem jedes Kreuz auf der Versuchsflache eine individuelle Bezeichnung hatte. Das
Fliegengitter war mit Doppelklebeband auf einen Rahmen aus Aluminiumstangen befestigt
(Abb. 5). Unterhalb der Arena wurde Uber zwei Aluschienen ein Schiebeschlitten mit Kugel-
lagern angebracht. An diesem Schlitten wiederum konnte ein Schallpegelmesser (Briel &
Kjaer, Typ 2203) befestigt werden. Mit Hilfe der Schienen konnte der Schallpegelmesser an
jeder beliebigen Position senkrecht und direkt unter der Versuchsflache platziert werden. Da-
durch wurde gewahrleistet, dass an jedem Punkt schnell die Schallintensitat gemessen werden

konnte. Die Arena war wiederum Uber einer Kiste aus Aluminium befestigt (Tiefe der Kiste:
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35cm). Um die Reflektion von Schallwellen zu minimieren, wurde die Kiste vollstandig mit
Schaumstoff ausgekleidet. Insgesamt hatte der Versuchsaufbau eine Héhe von 50cm, vom
Boden der Kiste bis zum Fliegengitter (Abb. 5). Zentral tGber oder unter der Versuchsflache
war ein kleiner Lautsprecher (3cm Durchmesser) angebracht (mit zwei Aluminiumstangen).
Der Lautsprecher war mit einen selbstgebauten Verstarker und einem CD-Spieler (Sony D-
131) verbunden.

_Mikrophonam ___ Versuchsﬂécﬁ'e;_;%;‘“"j: .

- Startpunkt

\Hh // .

Schalldruckpegel- -
messer

/‘I-

-~

/

Alukiste

Abb. 5: Versuchsaufbau zur Phonotaxis von Emblemasoma auditrix bei Beschallung von oben und
unten. Die Fliegen wurden auf einer Versuchsflache aus Fliegengitter getestet. Die Tiere konnten mit
einem Lautsprecher entweder von unten oder von oben beschallt werden. Um Reflektionen zu mini-
mieren, war die Aluminiumkiste mit Schaumstoffplatten ausgelegt. Unter der Versuchsflache waren
zwei Schienen angebracht, tber die mit Hilfe von Kugellagern ein Schalldruckpegelmesser frei be-
wegt werden konnte. So konnten an jedem Punkt der Flache schnell die Schalldruckpegel gemessen
werden.

Zu Beginn des Versuches wurden die Fliegen zunédchst in die Mitte der Versuchsarena, direkt
uber bzw. unter den Lautsprecher, gesetzt. Da allen Tieren die Fligel entfernt wurden, konn-
ten sie den Lautsprecher nicht per Flug erreichen, wenn der Schall von oben kam. Wenn von
unten beschallt wurde, konnten die Fliegen den Lautsprecher nicht erreichen, da die Ver-

suchsflache zwischen den Fliegen und der Schallquelle lag. Die Grundidee des Versuchs war,
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dass die Fliegen durch Laufen versuchen sich dem Lautsprecher zu néhern. Am Startpunkt
war die Intensitat des Signals immer am groRten. Deswegen konnten sich die Fliegen immer
nur zu einem Punkt hinbewegen, an dem der Schalldruckpegel geringer war als am Start-
punkt. Die Tiere drehen nach einer gewissen Laufstrecke um und laufen wieder in Richtung
Startpunkt zurick.

Die Stelle, an der die Fliegen drehen, wird im Folgenden immer als Umkehrpunkt bezeichnet.
Um als Umkehrpunkt gezahlt zu werden, musste die Drehung gréRer als 90° sein.

An den Umkehrpunkten wurde direkt nach dem Versuch mit dem Schallpegelmesser die In-
tensitat gemessen. Auf diese Art und Weise konnte fur jeden Umkehrpunkt eine Lautstéarke-
differenz zwischen Startpunkt und Umkehrpunkt bestimmt werden. Mehrere Umkehrpunkte
pro Versuch wurden nur gemessen, wenn die Fliegen nach dem ersten Umkehrpunkt wieder
durch den Startpunkt oder am Startpunkt vorbei liefen (nicht mehr als 4cm am Startpunkt
vorbei). Aus der Gesamtheit der Umkehrpunkte einer Versuchsserie, konnte ein Schallfeld re-
konstruiert werden. Es sollte Aufschluss Gber die Homogenitét der Intensitét in den verschie-
denen Bereichen der Versuchsflache geben. Das Testsignal wurde bei jedem Versuch 1min
lang ausgestrahlt. Es wurden jeweils zwei Versuchsserien mit Beschallung von unten und o-
ben durchgefiihrt, wobei die Intensitdt am Startpunkt 80dB oder 75dB betrug. Insgesamt wur-
den also vier Versuchsserien durchgefihrt. Des Weiteren wurden 10 Fliegen zur Kontrolle
ohne akustisches Signal eine min lang getestet. Um die Laufspuren der Fliegen nachvollzie-
hen und auswerten zu konnen, wurden alle VVersuche mit einer Videokamera (Canon MV10)
aufgenommen. Die Laufspuren wurden dann spater an einem Monitor analysiert und auf Pa-
pier gezeichnet. Dabei wurden nur die ersten 30s des Versuchs mit Hilfe einer Einzelbildana-
lyse (Panasonic AG-1350, 1 Bild alle 20ms) ausgewertet. AnschlieRend wurden die Laufspu-

ren in Corel Draw nachgezeichnet.

2.5.2.2.  Untersuchungen im Freiland

Der oben beschriebene Laboraufbau wurde auch im Freiland fir Experimente genutzt. Wah-
rend der Laborversuche hatte sich gezeigt, dass von oben beschallte Fliegen am Umkehrpunkt
haufig Sprungbewegungen machten. Diese Bewegung wurde als Abflugversuch der fliigello-
sen Tiere gedeutet. Diese These sollte im Freiland tberprift werden. AufRerdem sollte unter-
sucht werden, ob die Fliegen den Lautsprecher vom Umkehrpunkt aus direkt anfliegen kon-
nen. Der Aufbau entsprach im Wesentlichen dem im Labor. Einziger Unterschied war, dass
im Schlitten unter der Versuchsflache an Stelle des Schalldruckpegelmessers ein zweiter

Lautsprecher angebracht wurde. Dieser war somit unter der Versuchsflache frei verschiebbar.
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Auf diese Art und Weise konnten die Fliegen an einen bestimmten Punkt der Versuchsflache
gelockt werden, bevor das Testsignal von oben oder unten gegeben wurde. Es wurden jeweils

22 Fliegen von oben und unten beschallt und das Verhalten protokolliert.

25.3. Phonotaxis3 (Selektivitat)
Ziel dieser Versuchsserie war es herauszufinden, ob sich das phonotaktische Verhalten von
Emblemasoma auditrix verandert, wenn die Fliegen langere Zeit keinen Kontakt zu einem
Wirt haben. 20 Fliegen wurden am friihst mdglichen Termin (erster Tag an dem Fliegen er-
folgreich angelockt werden konnten) im Freiland gefangen und ins Labor gebracht. Anschlie-
Rend wurden sie Uber einen Zeitraum von 16 Tagen getestet.
Die Tiere wurden alle vier Tage mit drei verschiedenen Testsignalen beschallt. Als Kontrolle
wurde ein Signal (,,9/80“) benutzt, auf das die Fliegen erfahrungsgemal gut mit positiver
Phonotaxis reagieren. ,,5/40“ (6ms Pulsdauer, 18ms Pause, Tragerfrequenz 5kHz) und ,,9Ds*
(ungepulstes Signal, Trégerfrequenz 9kHz) waren die beiden weiteren Testsignale.
Die Fliegen wurden in einer Versuchsarena getestet, die sich auf einem Tisch befand. Die
Versuchsflache war ein 80x50cm grofl3es Pappstick, auf das alle 10cm eine Querlinie ge-
zeichnet war, um die Laufstrecken der Versuchstiere besser nachvollziehen zu kénnen. Die
Arena hatte drei Seitenwande (Hohe 15cm) aus dunkelgriinem Tuch. Sie sollten die Ver-
suchstiere von optischen Reizen abschirmen. Hinter der Frontwand (50cm vom Startpunkt der
Fliegen entfernt) befand sich ein Lautsprecher (HT-Horn; Conrad Electronic), der mit einen
CD-Spieler (Sony D-131) verbunden war. Discman und Lautsprecher waren an einen selbst-
gebauten Verstarker angeschlossen. Die Stromversorgung wurde durch ein Netzteil gewahr-
leistet. Die Intensitat der Testsignale betrug am Startpunkt der Fliegen 80dB. Eine Fliege
wurde 50cm vom Lautsprecher entfernt platziert. Dann wurde der akustische Reiz eingeschal-
tet und das Verhalten der Tiere notiert. Es wurde in drei Klassen unterteilt. Fiir das Erreichen
jeder Klasse wurde ein Punkt vergeben, so dass eine Fliege maximal drei Punkte pro Versuch
erhalten konnte:

1. Drehung: Das Versuchstier drehte sich zum Lautsprecher;

2. Unvollstandig: Das Versuchstier lief mindestens 20cm in Richtung des Lautspre-

chers;

3. Vollstandig: Das Versuchstier lief die ganze Strecke zum Lautsprecher (50cm);
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254, Phonotaxis4 (Motivation)

Mit diesen Experimenten sollte untersucht werden, ob die Perzeption des Lockgesanges von
Okanagana rimosa die phonotaktische Verhaltensantwort bei Emblemasoma auditrix veran-
dern kann. Reagieren die Fliegen nach der Wahrnehmung eines attraktiven Signals (Motivati-

onssignal) auch auf Reize, auf die sie normalerweise nicht reagieren?

2.5.4.1.  Anlockraten

Mit zwei solcher unattraktiven Reize (,,5/40* und ,,9Ds", siehe 2.3.) wurden im Freiland An-
lockexperimente durchgefiihrt. Des Weiteren wurde zum Vergleich ein attraktives Signal
(,,9/80%, siehe 2.3.) getestet, auf das die Fliegen gut reagieren.

Die Signale wurden jeweils 3min ins Habitat ausgestrahlt. Es wurde versucht alle Fliegen, die
zum Lautsprecher kamen, einzusammeln, damit keine Tiere mehrfach angelockt wirden.
Nach jedem Test wurde der Standort gewechselt. Die Lautstarke, mit der das Signal abge-
spielt wurde, betrug in 1m Entfernung zum Lautsprecher etwa 95dB SPL. Aus der Anzahl der
angelockten Fliegen wurde dann eine Anlockrate pro min bestimmt. Der Versuchsaufbau ent-

sprach dem, der in Abschnitt 2.4.1. beschrieben wurde.

2.5.4.2.  Motivation im Freiland

Bei diesen Experimenten wurde untersucht, wie E. auditrix nach einer Pause zwischen Moti-
vationssignal und einem weiteren akustischen Reiz reagiert. Dazu wurde eine Fliege zunédchst
mit dem Motivationssignal (,,9/80%) in die Mitte eines Versuchsaufbaus gelockt (Aufbau siehe
2.4.1.). Wenn die Fliege den Lautsprecher (Koffermitte) erreicht hatte, wurde das Motivati-
onssignal ausgeschaltet. Da wir nicht wissen, von wo aus im Habitat die Fliegen gestartet
sind, kann keine genaue Aussage gemacht werden, wie lange die einzelnen Fliegen das Moti-
vationssignal empfangen haben, bevor sie die Koffermitte erreicht hatten. Die verschiedenen
getesteten Fliegen haben das Motivationssignal also vermutlich unterschiedlich lang perzi-
piert. AnschlieRend wurde Uber einen zweiten Lautsprecher (23cm von Startpunkt der Fliegen
entfernt) ein Testsignal angeschaltet und die phonotaktische Reaktion der Fliegen auf Video
(Canon MV10) aufgenommen. Als Testsignale fungierten die beiden unattraktiven Signale
,»2/40 und ,,9Ds“ und zum Vergleich das attraktive Signal ,,9/80“. Dabei wurde die Pausen-
dauer zwischen Motivationssignal und Testsignals variiert (0s, 60s, 120s, 180s). Es wurden
fur jedes Testsignal bei jeder Pausendauer jeweils 10-16 Fliegen getestet.

Das Verhalten der Fliegen nach Anschalten des Testsignals wurde in drei Klassen eingeteilt,

fur die jeweils Punkte vergeben wurden (siehe 2.5.3.).
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25.4.3. Motivation im Labor

Zum Vergleich mit den Freilanddaten wurden die drei Testsignale mit zwei Pausendauern
auch im Labor getestet. Dort war es, im Gegensatz zum Freiland, méglich den Startpunkt der
Fliegen und die Dauer der Beschallung mit dem Motivationssignal genau festzulegen. Zudem
konnten fir die verschiedenen Versuchsserien jeweils die gleichen Fliegen verwendet werden,
so dass die Versuchsbedingungen einheitlicher waren als im Freiland.

Der Versuchsaufbau entsprach im Wesentlichen dem, der in Abschnitt 2.5.3. beschrieben
wurde. Das Motivationssignal wurde Uber einen zusétzlichen Lautsprecher ausgestrahlt, der
ebenfalls an den Verstarker und den CD-Spieler angeschlossen war. Dieser Lautsprecher
wurde mit Hilfe von Eisenstangen 30cm senkrecht Gber dem Startpunkt der Fliegen ange-
bracht. Der Schalldruckpegel des Motivationssignals betrug 80dB SPL am Startpunkt und das
Signal wurde jeweils flr 5s gegeben.

Das Testsignal wurde mit 75dB SPL am Startpunkt der Fliegen (50cm vom Lautsprecher ent-
fernt) hochstens 1min lang gegeben. Wenn die Fliegen bis dahin den Lautsprecher nicht er-
reicht hatten, wurde das Signal abgeschaltet. Sowohl die getesteten Signale als auch die Klas-
sen, mit denen das Verhalten der Tiere bewertet wurde, waren mit denen im Freiland iden-
tisch. Es wurden bei jedem Testsignal und bei jeder Pausendauer (0Os, 180s) 11 Fliegen getes-
tet.

2.5.4.4.  Phonotaxis im Schwellenbereich

Bei dieser Versuchsserie ging es um die Frage, ob die Verhaltensschwelle fur Phonotaxis er-
niedrigt wird, wenn zuvor ein Motivationssignal perzipiert wird. Der Aufbau entsprach dem,
der im Abschnitt zuvor geschildert wurde. Eine Gruppe von 10 Fliegen wurde individuell
markiert. Als Testsignal wurde ausschlief3lich das Signal ,,9/80* verwendet. Die Tiere wurden
zundchst mit Signalen unterschiedlicher Intensitat, angefangen mit 80dB SPL, getestet. Wenn
eine Fliege erfolgreiche Phonotaxis zeigte (den Lautsprecher erreichte), wurde sie mit einem
5dB leiseren Signal getestet, bis zu einer Intensitat, bei der sie nicht mehr zum Lautsprecher
lief. Zwischen den einzelnen Tests lag immer mindestens 10min Pause, um eventuelle Moti-
vationseffekte zu vermeiden. Nachdem bestimmt wurde, welche Fliege bei welcher Intensitat
keine erfolgreiche Phonotaxis mehr zeigte, wurden die Tiere bei eben dieser Intensitat erneut
getestet, zundchst ohne und dann mit einem 5s Motivationssignal. Wiederum wurde zwischen

diesen beiden Tests eine Pause von mindestens 10min eingehalten. Auch bei diesem Versuch
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wurde Verhaltensantwort der Tiere nach dem in Abschnitt 2.5.3. geschilderten Punktesystem

notiert und ausgewertet.

2.6. Infektionsverhalten und Parasitierung von E. auditrix an O. rimosa

2.6.1. Multimodale Wirtsuche und Wirtsakzeptanz

Bei diesen Versuchen ging es um die Frage, welche Sinnesmodalitiaten und welche Reize fir
eine erfolgreiche Infektion des Wirtes erforderlich sind. Es wurden Infektionsversuche mit
verschiedenen Gruppen von Okanagana rimosa durchgefiihrt. Drei natiirlich vorkommende
Gruppen wurden aus dem Habitat entnommen und ohne weitere Manipulation getestet:

o ,,Singer“: nicht infizierte, zur Gesangsproduktion fahige Zikaden. Intakte Zikaden ge-
ben Storgerausche von sich, wenn sie angefasst werden, aullerdem haben sie unbe-
schadigte Lauterzeugungsorgane (Tymbale). Solche Tiere wurden als nicht infiziert
eingestuft.

o ,Nichtsinger*: nicht zur Gesangsproduktion fahige Zikaden. Diese Wirte gaben keine
Storgerausche mehr von sich und hatten beschéddigte Tymbalorgane. Sie verhielten
sich ansonsten normal, waren aber infiziert.

o ,Tote“: infizierte, aber bereits tote oder fast tote Zikaden. In solchen Wirten befand
sich eine groRe Fliegenlarve des letzten Larvenstadiums (L3), die den Wirt bereits

groltenteils leer gefressen hat.

Sechs weitere Versuchsgruppen bestanden aus intakten Mannchen, die fiir die Infektionsver-
suche manipuliert wurden:

0 ,,0hne Flugel*: den Zikaden wurden alle vier Flugel abgeschnitten.

o ,Einseitige Flugel“: den Zikaden wurden das linke oder das rechte Fllgelpaar abge-
schnitten (5-mal links und 5-mal rechts).

0 ,,0hne Vorderflligel“: den Zikaden wurden die VVorderfliigel abgeschnitten.

0 ,,0hne Hinterflligel“: den Zikaden wurden die Hinterfliigel abgeschnitten.

0 ,Zerstortes Tymbal“: den Zikaden wurden mit einer Pinzette beide Tymbalorgane zer-
stort.

o ,Fligel falsch herum®: der Zikade wurden die Fligel abgeschnitten und falsch rum
mit Doppelklebeband wieder angeklebt. Dabei wurden die Fllgelgelenke ca. am 8.
Abdominalsegment der Zikade angeklebt. Die freien Flugelspitzen zeigten nun also
zum Kopf der Zikade hin.
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In allen Gruppen wurden die Versuche mit 9-12 Zikaden durchgefiihrt. Jede Zikade wurde nur
einmal von einer Fliege infiziert. Einzige Ausnahme ist die Gruppe ,,Fligel falsch herum®.
Hier wurde nur eine Zikade prapariert und an dieser wurden Versuche mit 12 Fliegen durch-
gefiihrt.
Um Emblemasoma auditrix flr die Versuche anzulocken (Akustisches Signal: ,,Anlock*, sie-
he 2.3.), wurde derselbe Versuchsaufbau genutzt, der in Abschnitt 2.4.1. beschrieben wurde.
Die Zikaden wurden mit einer Nadel auf einer Plexiglasscheibe befestigt, unter der ein Spie-
gel angebracht war. Dadurch war auf den Videoaufzeichnungen das Verhalten der Tiere aus
zwei Perspektiven gleichzeitig zu sehen. Der Spiegel lag direkt neben dem Lautsprecher des
Kofferaufbaus. Die Plexiglasscheibe war mit einer Halterung 15cm Uber dem Spiegel befes-
tigt. Mit Hilfe eines zweiten Lautsprechers konnten die Fliegen vom Kofferdeckel auf die
Plexiglasscheibe gelockt werden. Das Verhalten der Fliegen wurde gefilmt (Panasonic AG-
1350) und spater im Hinblick auf die Kontaktzeiten zum Wirt ausgewertet.
Nach den Versuchen wurden die Zikaden fir spatere Untersuchungen mit 70%-tigem Ethanol
fixiert, um den Infektionserfolg durch Sezieren der Zikaden uberprifen zu kénnen. Das Lar-
venstadium der Fliegen wurde anhand der Lange ihrer Mundhaken identifiziert. Zu diesem
Zweck diente ein Binokular, dass mit einem Messokular ausgestattet war.
Ein weiteres Ziel der Versuche war es, das Verteidigungsverhalten der Zikaden zu protokol-
lieren. Die Zikaden zeigen drei Formen von Verteidigungsverhalten:

o Abflugversuche: die Tiere versuchen vor dem Angreifer davon zu fliegen.

o Flugelschlagen: die Zikaden machen einzelne Fliigelschlage, um die Parasitoide weg-

zukatapultieren.

o Produktion von Stérlauten.

2.6.2. Verletzungen des Tymbals bei Okanagana rimosa

E. auditrix injiziert ihre Larven durch das Lauterzeugungsorgan (Tymbal) des Wirtes
(Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004). Die Art der dabei entstehenden Verletzungen wur-
de bei allen Versuchsreihen untersucht, bei denen Zikaden mit Fliegenlarven infiziert wurden:

o Parasitierungsraten von Okanagana rimosa (siehe 2.8.);

0 Multimodale Wirtssuche und Wirtsakzeptanz (siehe 2.6.1.);

o0 Parasitierungsprozess und Stérgerauschproduktion von Okanagana rimosa (sie-
he 2.6.3.);
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Die Kutikularippen des Tymbals wurden von cranial nach caudal durchnummeriert. Bei O.
rimosa finden sich 7-8 solcher Rippen. Es wurde aufgenommen wie viele und welche Rippen
beschadigt waren. In einer Stichprobe von 113 Mannchen von O. rimosa wurde zudem aus-
gewertet, ob die Injektion der Fliegenlarve im oberen, mittleren oder unteren Abschnitt des
Tymbals passierte. Hierzu wurden die gebrochenen Rippen der Tymbale mit Hilfe eines Bi-

nokulares mit integriertem Messokular in drei gleich lange Abschnitte unterteilt.

2.6.3. Parasitierungsprozess und Storgerauschproduktion
Um den Parasitierungsverlauf zu untersuchen, wurden Zikaden experimentell mit Fliegenlar-
ven infiziert. Zuerst wurden intakte Zikadenmannchen im Habitat gefangen. Dann wurde E.
auditrix mit einer Gesangsattrappe angelockt (,,Anlock®) und der Fliege wurde eine Zikade
prasentiert. Dazu wurde die Zikade an den Beinen festgehalten und mit dem Abdomen voran
an die angelockte Fliege herangefihrt. In der Regel erkannte E. auditrix auf eine Distanz von
wenigen cm den Wirt und driickte sich unter den Fligel der Zikade, um eine Larve in das
Tymbal des Wirtes injizieren zu kénnen. Als Indiz fur eine erfolgreiche Parasitierung wurde
ein beschadigtes Tymbalorgan gewertet.
Die Zikaden wurden direkt vor und nach der Infektion zwischen Zeigefinger und Daumen ge-
nommen und einige Sekunden lang hin und her gedreht, um die Fahigkeit zur Lautproduktion
zu Uberprifen. Zur Lauterzeugung fahige Zikaden produzieren bei einer solchen Behandlung
Storgerdusche (Stolting, Moore et al. 2004). Jede infizierte Zikade wurde markiert und zur
weiteren Haltung in ein Zelt (siehe 2.1.) transferiert.
In der Folge wurden die Zikaden im Zelt taglich hinsichtlich ihrer Fahigkeit zur Lauterzeu-
gung Uberpruft. Des Weiteren, wurden fiir jeden Tag des Infektionsprozesses 9-12 (an den
letzten beiden Tagen 8 und 9 waren nur 2 und 3 Tiere verfligbar) Zikaden aus dem Zelt ent-
nommen und fir spétere Untersuchungen mit 70% Ethanol fixiert. Bei der anschliefenden
Sezierung der Tiere wurden die Fralschaden durch die Fliegenlarven aufgenommen und in
drei Kategorien eingeteilt:

o Keine erkennbaren Schaden: alle Gewebe waren vorhanden und unbeschédigt.

o0 Geringe Schaden: FraRspuren im ersten und zweiten Abdominalsegment, zumeist an

Darm und Fettkorper.
o Starke Schaden: Mehr als 50% der Gewebe im Abdomen fehlten.
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2.6.4. Zweifachinfektionen und Lockgesangsproduktion

Bei dieser Versuchsreihe sollte untersucht werden, wie sich die Larven von Emblemasoma
auditrix verhalten, wenn eine zweite Larve im Wirt vorhanden ist. Zu diesem Zweck wurden,
nach der in Abschnitt 2.6.3. beschriebenen Methode, intakte Zikaden mit zwei Fliegenlarven
infiziert. Die Larven wurden mdglichst schnell hintereinander in den Wirt eingebracht. Zwi-
schen erster und zweiter Infektion lagen maximal 3-4min. Die Zikaden wurden anschlieRend
markiert und zur weiteren Haltung in ein Zelt gebracht (siehe 2.1.). In den folgenden Tagen
wurden taglich einige Zikaden getttet und sofort seziert. Beim Sezieren wurde die Anzahl,
Lage (Abdomen oder Thorax) und der Zustand (lebendig oder tot) der Larven aufgenommen.
Fur diese Versuche wurden insgesamt 59 Mé&nnchen von Okanagana rimosa verwendet, von
denen aber nur 33 wieder gefunden und seziert wurden.

Im Rahmen dieser Versuchsserie wurde der Frage nachgegangen, wie sich die spontane Pro-
duktion von Lockgesangen im Laufe einer Parasitierung entwickelt. Wegen Zeit- und Wetter-
problemen musste dieser Versuch mit den Zikaden durchgefihrt werden, die mit zwei Flie-
genlarven infiziert wurden. Es wurde ein weiteres Zelt aufgebaut, in das 20 nicht parasitierte
Tiere eingesetzt wurden. Am gleichen Tag wurden 20 frisch parasitierte Zikaden in das ande-
re Zelt gesetzt. Die beiden Zelte standen ca. 4-5m auseinander. Am zweiten und am flinften
Infektionstag wurde die Gesangshaufigkeit der Zikaden in den beiden Zelten registriert. Es
wurde mehrfach (n=8-10), zeitgleich in beiden Zelten, die Gesangshaufigkeit in einem Zeit-
raum von 5min ermittelt. Am zweiten Versuchstag wurde dieser 5min-Test 10 mal durchge-

fuhrt, am funften Versuchstag 8-mal.

2.7. Untersuchungen zur Wirtsspezifitat von E. auditrix

Bei diesen Experimenten sollte untersucht werden, ob Emblemasoma auditrix in der Lage ist
andere Zikadenarten als Okanagana rimosa zu finden, zu infizieren und sich erfolgreich in
ihnen zu entwickeln. Zu diesem Zweck wurden Phonotaxis- und Infektionsversuche durchge-
fuhrt.

2.7.1. Phonotaxis von E. auditrix zu Gesangen periodischer Zikaden

Es wurde untersucht, wie attraktiv verschiedene Gesangsattrappen von Magicicada cassini
und Magicicada septemdecim flr E. auditrix sind. Die Tests wurden im Freiland und unter
Laborbedingungen durchgefiihrt. Im Freiland wurden Anlockraten (angelockte Fliegen pro
min) aufgenommen. Der Versuchsaufbau entsprach dem, der in Abschnitt 2.4.1. beschrieben
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wurde. Die Lautstarke, mit der das Signal abgespielt wurde, betrug in 1m Entfernung zum
Lautsprecher etwa 90dB SPL.

Sechs verschiedene Gesangsattrappen wurden getestet:

o ,,Anlock®: siehe 2.3.

0 “Cassini calling”: Gesangsmodell mit Tragerfrequenz 5kHz. Die Struktur entsprach
dem Lockgesang der periodischen Zikade Magicicada cassini. Das Signal besteht aus
einem Tick-Teil und einem Buzz-Teil. Der Tick-Teil besteht aus einer Serie von 12-40
Einzelpulsen, die mit einer Rate von 16-25 Pulsen pro Sekunde produziert werden.
Darauf folgt der Buzz-Teil mit einer Pulsrate von 180-210 pro Sekunde (Young und
Josephson 1983).

0 ,,Septemdecim calling“: Trégerfrequenz 1,6kHz. Die Struktur entsprach dem Lockge-
sang der periodischen Zikade Magicicada septemdecim. Der Gesang dauert 2-4s und
besteht aus 120-160 Pulsen pro Sekunde. Nach einem Gesang folgt eine 0,5-2s lange
Pause (Young und Josephson 1983).

0 ,,Cassini Buzz, 5kHz*: Tragerfrequenz (5kHz). Die Struktur entsprach dem Buzz-Teil
des Lockgesangs der periodischen Zikade Magicicada cassini.

o ,,Cassini Buzz, 6kHz": Trégerfrequenz (6kHz).

o ,,Cassini Buzz, 7TkHz": Trégerfrequenz (7kHz).

0 ,,Cassini Buzz, 8kHz": Trégerfrequenz (8kHz).

Die verschiedenen Signale wurden pro Test 1min lang ins Habitat ausgestrahlt. Alle zum
Lautsprecher kommenden Fliegen wurden sofort mit Sammelglaschen gefangen, damit keine
Fliege bei einem Test mehrfach angelockt werden konnte. Die Anzahl der angelockten Flie-
gen pro Test wurde notiert. Nach jedem Test wurde der Standort gewechselt.

Im Labor wurden mit vier der oben genannten Signale (,,Kontrolle*, ,,Cassini calling®, ,,Sep-
temdecim calling®, ,,Cassini, Buzz 5kHz*) Phonotaxistests durchgefiihrt. Der Versuchsaufbau
entsprach dem, der in Abschnitt 2.5.3. beschrieben wurde.

Das Verhalten der Fliegen nach Anschalten des Testsignals wurde nach der in Abschnitt
2.5.3. beschriebenen Methode aufgenommen und ausgewertet.

2.7.2. Infektion und Parasitierung von Magicicada cassini
69 Mannchen der periodischen Zikade Magicicada cassini wurden gefangen und nach der in
Abschnitt 2.6.3. beschriebenen Methode mit einer Larve von E. auditrix infiziert. Die Zikaden

wurden anschlieBend zur weiteren Haltung in ein Zelt transferiert. Jeden Versuchstag wurden
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einige Zikaden aus dem Zelt entnommen und seziert (insgesamt 34 der 69 eingesetzten Zika-
den). Dabei wurden die Verletzungen des Tymbals, der Infektionserfolg und die Entwicklung

der Fliegenlarven untersucht.

2.8. Parasitierungsraten von Okanagana rimosa
In den Jahren 2000, 2002, 2003 und 2005 wurden in den Untersuchungsgebieten Grayling

und Luzerne an verschiedenen Terminen Zikadenmannchen gesammelt (Tab. 1).

Tab. 1: Termine, an denen in drei verschiedenen Untersuchungsgebieten Zikaden zur Bestimmung
von Parasitierungsraten gesammelt wurden. Die Zahlen geben die Anzahl der gesammelten Zikaden

pro Termin in dem jeweiligen Gebiet an.

Datum Graylingl Grayling2 Luzerne
10.06.2000 19 - -
17.06.2000 27 - -
24.06.2000 21 - -
01.07.2000 8 - -
21.06.2002 11 10 -
22.06.2002 - - 3
25.06.2002 16 8 10
28.06.2002 23 23 7
05.07.2002 21 19 22
15.06.2003 11 - -
19.06.2003 12 - -
28.06.2003 6 - -
01.07.2003 15 26 12
05.07.2003 14 9 13
14.06.2005 12 - -
18.06.2005 17 - -
22.06.2005 11 - -
27.06.2005 12 - -
01.07.2005 14 - -
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Dabei wurde in Grayling an zwei unterschiedlichen Stellen gesammelt, die im Folgenden mit
Graylingl und Grayling2 bezeichnet werden. Die beiden Stellen lagen etwa 4km weit ausein-
ander. Ziel der Untersuchung war es, die Parasitierungsraten nattrlicher Populationen von
Okanagana rimosa durch Emblemasoma auditrix zu bestimmen. Parasitierte Zikaden produ-
zieren wahrscheinlich groRtenteils keine oder mit verringerter Haufigkeit Lockgesange und
kdnnen deshalb akustisch nicht gefunden werden. Darum war es wichtig nicht den LautdulRe-
rungen der Tiere zu folgen, sondern rein visuell zu suchen. Es wurde bei jedem Tier notiert,
ob Storgerdusche produziert wurden oder nicht. Wenn ja, wurden die Zikaden als Singer mar-
kiert, wenn nicht, dann wurden sie als Nicht-Singer markiert. Die gesammelten Zikaden wur-

den flr spétere Auswertungen in 70% Ethanol fixiert und spéter im Labor seziert.

2.9. Reduktion von Larvenzahlen bei E. auditrix

In Laborversuchen wurde beobachtet, dass die Larvenzahlen in Emblemasoma auditrix ab-
nahmen, obwohl die Fliegen keine Wirte als Ablagemdglichkeiten zur Verfugung hatten (de
Vries 2003). In verschiedenen Experimenten sollte untersucht werden, was der Grund fiir die
Verringerung der Larvenzahlen im Labor war.

Fur die Versuche wurden immer Fliegen verwendet, die so friih wie moglich in der Fliegen-
saison gefangen wurden. Zu diesen Zeitpunkten wurden noch keine Wirte im Habitat gefun-
den. Auf diese Weise sollte sichergestellt werden, dass die Fliegen noch keine oder nur ver-

einzelt Larven abgelegt hatten.

2.9.1. Einfluss des Wirtssignals auf die Larvenablage bei E. auditrix
Die erste Versuchsserie beschaftigte sich mit dem Einfluss der Wahrnehmung des Wirtsge-
sanges auf die Entwicklung der Larvenzahlen. Es sollte die Frage gekl&rt werden, ob die Per-
zeption des Lockgesanges dazu fuhrt, dass E. auditrix Larven ablegt. Fir diesen Versuch
wurden 44 Fliegen gefangen. Sechs Fliegen wurden sofort nach dem Fang als Kontrolle fur
spatere Untersuchungen in 70% Ethanol fixiert. Die restlichen Tiere wurden in vier Gruppen
eingeteilt, die in den folgenden 11 Tagen unterschiedlich behandelt wurden.
0 Gruppel: die Fliegen wurden keinen akustischen Reizen ausgesetzt.
0 Gruppe2: die Fliegen wurden einmal taglich fur 3min mit dem Gesangsmodell ,,An-
lock* beschallt (siehe 2.3.).
0 Gruppe3: die Fliegen wurden dreimal taglich fur 3min mit dem Gesangsmodell ,,An-
lock* beschallt (siehe 2.3.).
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0 Gruppe4: die Fliegen wurden dreimal taglich fir 3min mit dem Gesangsmodell ,,5/40*
beschallt (siehe 2.3.).

Die Testsignale wurden den Fliegen immer mit einem Schalldruckpegel von 80dB SPL (in
der Mitte des Fliegenké&figs) vorgespielt (Versuchsaufbau siehe 2.5.3.).
Die Kafige der Fliegen wurden jeden Tag mit einer Lupe nach abgelegten Larven durchsucht.
Um die weillen Larven besser sehen zu kénnen standen die Kéfige auf schwarzem Untergrund
(Krepppapier). Am letzten Versuchstag wurden alle Fliegen in 70% Ethanol fixiert. Spéter
wurden alle Tiere unter einem Binokular mit Hilfe von Prépariernadeln seziert. Dabei wurde
das Abdomen ertffnet, sowie die Larven herausprapariert und gezéhlt, um die Larvenzahlen
der verschiedenen Gruppen mit denen der Kontrolle zu vergleichen.
Das Trockengewicht der Larven pro Fliege wurde mit Hilfe einer Feinwaage ermittelt. Zuvor

wurden die Larven flr 48h in einem Trockenschrank bei 70°C getrocknet.

2.9.2. Entwicklung der Larvenzahlen tber einen zwolftagigen Zeitraum

Bei diesem Versuch sollte herausgefunden werden, ob und wie sich die Larvenzahlen in E.
auditrix im Labor entwickeln, wenn die Tiere keine Wirte zur Verfugung haben. Es wurden
49 Fliegen gefangen. Dieses Mal sollten die Tiere lebend seziert werden, um festzustellen, ob
tote Larven im Uterus vorhanden sind. Um den zeitlichen Verlauf der Larvenzahlentwicklung
darzustellen wurden alle vier Tage 9-10 Fliegen seziert und die Larven gezahlt. Alle sich be-
wegenden Larven wurden als lebend, alle unbeweglichen Larven als tot gezahlt. Alle Larven
und Reste von Larven (Mundhaken und andere Chitinreste) aus einer Fliege wurden jeweils in

ein Eppendorfgefal Gberfihrt und fir spatere Fotoaufnahmen mit 70% Ethanol fixiert.

2.9.3. Einfluss des Ablageerfolgs auf die Entwicklung der Larvenzahlen

Bei einer weiteren Versuchsreihe wurden 70 Fliegen lebend seziert, um den Einfluss des Ab-
lageerfolgs auf die Entwicklung der Larvenzahlen bei E. auditrix zu untersuchen. Im Labor
wurden die Tiere zundchst in zwei Versuchsgruppen eingeteilt. Die Fliegen der ersten Gruppe
wurden nach dem Fang nicht weiter manipuliert. Die Fliegen der zweiten Gruppe bekamen
nach dem Fang, an zwei aufeinander folgenden Tagen, Zikaden als Ablagemdglichkeit fur ih-
re Larven. Die Fliegen sollten dadurch im Schnitt 10 Larven verlieren. Die Zikaden wurden
am jeweiligen Versuchstag gefangen. Tote Zikaden erwiesen sich als ungeeignet und wurden
von den Fliegen nicht beachtet. Eine Zikade wurde 8 bis 36-mal fiir verschiedene Fliegen als
Ablagemaoglichkeit verwendet. Die Zikaden wurden mit einer Prépariernadel vor einem Laut-

sprecher befestigt, durch den das Gesangsmodell ,,Anlock® ausgestrahlt werden konnte (Auf-
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bau wie in 2.5.3.). Die Fliegen wurden ca. 20cm vor den Lautsprecher gesetzt. Tiere, die posi-
tive Phonotaxis zeigten, fanden die Zikade und zeigten Infektionsverhalten. Das akustische
Signal wurde ausgestellt, sobald die Fliege die Zikade ereicht hatte.

Spéter wurden die Zikaden mit Hilfe eines Binokulares seziert, um die Anzahl der Larven zu
bestimmen. Wie in der Versuchsserie zuvor wurden nun alle vier Tage 10 Fliegen aus jeder
Versuchsgruppe entnommen und seziert. Auch hier wurden lebende und tote Larven gezéhit
und zudem auf Chitinreste geachtet.

Um zu untersuchen, ob sich die Fliegenlarven im Uterus der Mutter gegenseitig verletzen,
wurden von einigen Larven Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen gemacht. Eine Pro-
be stammte vom ersten Untersuchungstag (zwei Fliegen, 42 Larven), eine Zweite vom achten
Untersuchungstag (drei Fliegen, 53 Larven). Die Larven wurden einer kritischen Punkt
Trocknung unterzogen, mit Gold bedampft und dann unter einem Elektronenmikroskop (Phil-
lips XL-20) untersucht.

2.10. Auswertung der Daten

Verhaltensprotokolle wurden aus Videoaufzeichnungen extrahiert, die mit einer Kamera
(Canon MV10) aufgenommen worden waren. Die Aufnahmen wurden zunéchst auf Video-
kassetten tberspielt (Sony, E-240DXf). Fir die Analyse der Daten wurden ein Monitor (Sony
PVM-20M4E) und ein Videorecorder (Panasonic NV-HS950) bendtigt. Bei den anatomi-
schen Untersuchungen wurden ein Wild Fotobinocular und eine digitale Kamera (Intas,
1028-768 Pixel) verwendet.

Die gesammelten Daten wurden mit dem Tabellenkalkulationsprogramm Excel (Microsoft)
ausgewertet. AnschlieBend wurden statistische Analysen mit dem Programm GraphPad
PRISM durchgefuhrt. Die Berechnung der Daten und deren statistische Auswertung wurden
mit dem One Way ANOVA-Test, dem t-Test und dem Chi-Quadrat-Test durchgefuhrt. Fur
die graphische Darstellung der Ergebnisse wurde das Graphik Programm Corel DRAW ver-

wendet.
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3. Ergebnisse
3.1. Phonotaxis von Emblemasoma auditrix
3.1.1. Phonotaxisl (Drehreaktionen)

3.1.1.1.  Drehungen und Gesamtdrehungen bei Testwinkel 100°

Emblemasoma auditrix reagiert bei lateraler Beschallung mit typischen Drehreaktionen. Erst
nach diesen Drehungen laufen oder Fliegen die Tiere zur Schallquelle. Im Laufe dieser Ar-
beit wurden diese Drehbewegungen detailliert untersucht. Hierzu wurde die Fliege aus ver-
schiedenen Richtungen (Testwinkel) beschallt und das Verhalten auf Video aufgenommen.
Aus dem Videoprotokoll konnten dann die Drehwinkel der Tiere bestimmt werden (siehe
2.5.1.). Es wurden verschiedene Versuchsserien (,,Cont 1s“, ,,100/100“, ,,100/500%, ,,Ausg*;
siehe 2.5.1.) bei einem Testwinkel von 100° durchgefuhrt. Es zeigte sich, dass alle Tiere
mehrere Drehungen zeigten. Nach einer Drehung legten die Fliegen eine Pause ein, bevor ei-
ne weitere Drehung folgte. Bis zu vier Drehungen wurden beobachtet, auRer bei der Serie
»Ausg“. Die Fliegen dieser Testserie drehten sich bei kontinuierlicher Beschallung bis zu 4-
mal (34 Drehungen) um die eigene Achse, bis sie los liefen. Innerhalb einer Sekunde Signal-
dauer zeigten sie durchschnittlich 5,2 + 1 (Standardfehler) Drehungen.

In der Versuchsserie ,,Cont 1s* wurden die einzelnen Versuchstiere in verschiedene Drehty-
pen, 2-fach Dreher (Fliegen, die insgesamt zwei Drehungen zeigten), 3-fach Dreher (Fliegen,
die insgesamt drei Drehungen zeigten) und 4-fach Dreher (Fliegen, die insgesamt vier Dre-
hungen zeigten), eingeteilt. Es zeigte sich, dass zwischen den 1. und 2. Drehungen der 2-fach
Dreher, kein Unterschied bestand (t-Test) (Abb. 6A-B). Die erste Drehung war durchschnitt-
lich 52° £ 4 (Standardfehler), die Zweite betrug 57° + 4 (Standardfehler). Auch innerhalb der
anderen Drehtypen bestanden keine Unterschiede zwischen den Drehungen (Abb. 6A-C).
Signifikante Unterschiede hingegen wurden gefunden, wenn die ersten. Und zweiten Dre-
hungen der unterschiedlichen Drehtypen miteinander verglichen wurden (Abb. 6A-B). Beim
Drehtyp 2-fach Dreher waren sowohl die erste als auch die zweite Drehung groRer als bei
den 3-fach und 4-fach Drehern (Abb. 6A-B). Beim Vergleich der ersten Drehungen bestand
auch zwischen 3-fach und 4-fach Drehern ein Unterschied (* = p< 0,05, t-Test) (Abb. 6A).
Die unterschiedlich groRen Drehungen bei den drei Drehtypen flihrten nicht dazu, dass auch
die Gesamtdrehwinkel (Addition der Drehungen, die eine Fliege gezeigt hat) unterschiedlich
waren. Die Werte lagen bei durchschnittlich 109° + 7 (Standardfehler) fir die 2-fach Dreher,
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106° + 6 (Standardfehler) fir die 3-fach Dreher und 119° + 10 (Standardfehler) flr die 4-fach
Dreher (Abb. 6D).
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Abb. 6A-D: Durchschnittliche Drehwinkel bei E. auditrix, die zwei, drei oder vier Drehungen zeigten
und deren Gesamtdrehwinkel (1s Signaldauer ohne Pause, Testwinkel 100°). A: 1. Drehungen ge-
geneinander; B: 2. Drehung gegeneinander; C: 3. Drehung gegeneinander; D: Gesamtdrehwinkel
der Fliegen, die 2-fach, 3-fach und 4-fach Drehungen gezeigt haben. 2-fach = Fliegen zeigten zwei
Drehungen; 3-fach = Fliegen zeigten drei Drehungen; 4-fach = Fliegen zeigten vier Drehungen. Die
Zahlen in den Balken geben an, bei wie vielen Versuchen zweifach, dreifach oder vierfach gedreht
wurde (* = p<0,05; ** = p<0,01; *** = p<0,0001; t-Test).

Die Abb. 6D zeigt, dass die Gesamtdrehwinkel gleich groB sind, egal ob die Fliegen 2, 3 oder
4 Drehungen zeigen. Deswegen wurden fir alle Versuchsserien Gesamtdrehwinkel bestimmt,
in denen nicht mehr zwischen den verschiedenen Drehtypen unterschieden wurde. Die durch-
schnittlichen Gesamtdrehwinkel waren in drei der vier Versuchsserien nahezu gleich (110°-
115°). Nur bei der Versuchsreihe ,,Ausg“ (alle Drehungen innerhalb 1s Signaldauer ausge-
messen) waren die Werte mit 197° + 15 (Standardfehler) hochsignifikant groer (*** =
p<0,0001, t-Test) (Abb. 7).
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Abb. 7: Durchschnittlicher Gesamtdrehwinkel von E. auditrix bei verschiedenen Testserien fiir den
Testwinkel 100°. ,Cont 1s" = Signaldauer 1s, keine Pause; ,100/100“ = 100ms Signaldauer, dann
100ms Pause; ,,100/500“ = 100ms Signaldauer, dann 500ms Pause; ,,Ausg” = 1s Signaldauer, kei-

ne Pause bei Fliegen mit zerstértem rechten Ohr. Die Zahlen in den Balken geben die Anzahl der

Versuche an (*** = p<0,0001; t-Test, alle Serien gegen ,Ausg"” getestet).

Wie bereits erwahnt, machen die Fliegen zwischen den Drehungen Pausen. Die durchschnitt-

liche Pausenlange war bei allen Versuchsserien unabhéngig davon, ob sie zwischen 1. und 2.
Drehung, 2. und 3. Drehung oder 3. und 4. Drehung lag (Abb. 8A-C). Zwischen den ver-

schiedenen Serien gab es aber erhebliche Unterschiede in der Pausenldnge. Beim Signal

»,cont 1s“ betrug die Pause durchschnittlich 75ms + 5 (Standardfehler) zwischen 1. und 2.

Drehung. Die Pausen waren bei den Serien mit unterbrochenem Signal mit 102ms + 6 (Stan-
dardfehler, bei Pause 100ms) und 507ms + 6 (Standardfehler, bei Pause 500ms) fast identisch
zu den entsprechenden Signalpausendauern (Abb. 8A). Die Pausendauern bei der Versuchs-

serie ,,Ausg“ waren signifikant gréRer als bei der Serie ,,Cont 1s* (°°° = p<0,0001; ° =

p<0,05, t-Test) (Abb. 8A-B).
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Abb. 8A-C: Durchschnittliche Pausenlange (ms) zwischen den Drehungen bei verschiedenen Ver-
suchserien. A: Pause zwischen erster und zweiter Drehung; B: Pause zwischen zweiter und dritter
Drehung; C: Pause zwischen dritter und vierter Drehung. ,,Cont 1s" = Signaldauer 1s, keine Pause;
»,100/100" = 100ms Signaldauer, dann 100ms Pause; ,,100/500“ = 100ms Signaldauer, dann 500ms
Pause; ,Ausg" = 1s Signaldauer, keine Pause bei Fliegen mit zerstértem rechten Ohr. Zahlen in den
Balken geben die Anzahl der Versuche an. * = getestet gegen ,,100/500%; ° = gegen ,,Ausg” (*** und
°°® = p<0,0001; ** = p<0,01; ° = p<0,05; t-Test).

3.1.1.2. Gesamtdrehwinkel

In der Folge sollte der Frage nachgegangen werden, wie die Gesamtdrehbewegungen vom
Testwinkel abhéngen. Es wurden die Gesamtdrehungen fir alle Testwinkel zwischen 0°-180°
und fur verschiedene Signaldauern gemessen.

Bei der kurzesten Signaldauer (100ms) gab es keine signifikanten Unterschiede zwischen den
durchschnittlichen Gesamtdrehwinkeln der verschiedenen Testwinkel (Abb. 9A). Die Werte
bewegten sich im Bereich zwischen 38°-68°.
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Abb. 9A-C: Durchschnittliche Gesamtdrehwinkel bei verschiedenen Testwinkeln und Signaldauern. Alle

Winkel wurden 9-14-mal getestet. A: Signaldauer 100ms. B: kontinuierliches Signal. C: Verschiedene

Signaldauern (ms).
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Bei dieser Signaldauer war also keine Abhédngigkeit zwischen Drehwinkel und Testwinkel zu
erkennen. Die Situation sieht bei langeren Signaldauern ganz anders aus.

Bei kontinuierlicher Signaldauer steigen die durchschnittlichen Gesamtdrehwinkel der Flie-
gen zunéchst stetig an (Abb. 9B). Selbst wenn der Schall direkt von vorne kommt, (Testwin-
kel 0°) zeigen die Fliegen Drehbewegungen von durchschnittlich 42° + 8 bei kontinuierlicher
Signaldauer (Standardfehler). Dieser Wert ist signifikant geringer als bei héheren Testwin-
keln zwischen 80° und 160° (ANOVA, p<0,05, p<0,01, Tukeys Multiple Comparison Test).
Der grofite durchschnittliche Gesamtdrehwinkel wurde bei einem Testwinkel von 120° ge-
messen und betrug 140° + 12 (Standardfehler). Wenn der Testwinkel weiter erhdht wurde,
sanken die Werte wieder ab. Die Drehwinkel bei Testwinkeln zwischen 160° und 180° waren
signifikant niedriger als bei 120° (ANOVA, p<0,05, p<0,01, Tukeys Multiple Comparison
Test). Der durchschnittliche Gesamtdrehwinkel beim Testwinkel 180° war mit 55° + 10
(Standardfehler) in etwa im Bereich des Wertes fir den Testwinkel 0° (Abb. 9B). Abb. 9C
zeigt die durchschnittlichen Gesamtdrehwinkel bei allen getesteten Signaldauern. Auch hier
zeigt sich eine klare Abhangigkeit der durchschnittlichen Drehwinkel vom Testwinkel bei
langeren Signaldauern. Bei kleinen Testwinkeln (0°-40°) Ubersteigen die Drehwinkel der
Fliegen meistens die theoretisch optimalen Werte (0°-40°). Optimal wére, wenn der Dreh-
winkel gleich dem Testwinkel wére, da die Fliegen dann genau mit dem Kopf hin zum Laut-
sprecher ausgerichtet waren. Bei Testwinkeln zwischen 60°-120° erhéhen die Tiere den Be-
trag der durchschnittlichen Drehbewegungen kontinuierlich, auch wenn sie zumeist dennoch
etwas uber den theoretisch optimalen Wert drehen. Bei zu kurzer Signaldauer konnen die
durchschnittlichen Drehwinkel haufig unterhalb des Testwinkels liegen. Bei allen Signaldau-
ern, abgesehen von 200ms, liegen die Werte flr die Testwinkel 0° und 180° in ahnlichen Be-
reichen (Abb. 9C). Bei 180° liefen die Fliegen fast immer zundchst von der Schallquelle weg.
Insbesondere um das Absinken der Gesamtdrehwinkel bei hohen Testwinkeln weiter zu un-
tersuchen, wurden die Werte jedes einzelnen Versuchs aufgetragen (Abb. 10A-H). Dabei
wurden fiir die Testwinkel zwischen 0°-60° alle Tests bei Signaldauern zwischen 300ms und
kontinuierlichem Signal aufgetragen. Da die Fliegen bei hoheren Testwinkeln mehr Zeit fir
eine maximale Drehbewegung benétigen (siehe oben), wurden fir die Testwinkel zwischen
120°-180° alle Versuche ab einer Signaldauer von 500ms aufgetragen. Bei einem Testwinkel
von 0° haben sich die Versuchstiere in allen, bis auf zwei Falle, gedreht. Dabei drehten sich
die Tiere bei 32 Tests nach links und bei 24 Tests nach rechts (Abb. 10A). Der Unterschied

zwischen diesen beiden Werten ist nicht signifikant (Chi-Quadrat-Test). Es gab also keine
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Préaferenz fur eine bestimmte Drehrichtung, wenn der Schall frontal auf die Fliegen stieR.
Gleiches gilt fur den Testwinkel 180° (Abb. 10H).

Abb. 10A-H: Individuelle Drehwinkel bei verschiedenen Zielwinkeln. Jeder schwarze Punkt entspricht
dem Drehwinkel einer Fliege, die den kirzesten Drehweg wabhlte. Die Sternchen stehen fir die Flie-
gen, die den langeren Drehweg nahmen. Die Pfeile zeigen an wo die Schallquelle lag. Fir die Test-
winkel 0- 60° wurden die Versuche bei Signaldauern ab 300ms aufgetragen. Fir die Testwinkel 120-

180° wurden die Versuche bei Signaldauern ab 500ms aufgetragen.

Bei Testwinkeln zwischen 20° und 60° machten die Fliegen meistens gréRere Drehbewegun-
gen, als notig gewesen wéren (Abb. 10B-D). Z.B. drehten 87% (n=62) der getesteten Fliegen
bei einem Testwinkel von 20° weiter als 20° (Abb. 10B). Bei Testwinkeln zwischen 120-
160° wahlten nicht alle Fliegen die optimale Drehrichtung (Abb. 10E-G). Als optimale Dreh-
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richtung wird der kirrzeste Drehweg zur Schallquelle betrachtet. Bei einem Zielwinkel von
120° wabhlten die Fliegen in nur drei Fallen (8%) den langeren Weg (n=39). Bei einem Ziel-

winkel von 160° nahmen 60% (n=38) der getesteten Tiere den langeren Drehweg.
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Abb. 11A-B: Durchschnittliche Fehlwinkel fur alle Testwinkel bei Signaldauern von 100ms und kontinu-
ierlichem Signal. Der Fehlwinkel ist die Differenz zwischen Testwinkel und Gesamtdrehwinkel. Jeder

Testwinkel wurde moglichst mit 10 Fliegen getestet, Abweichungen waren moglich (n=9-14).

Wie aus dem vorigen Abschnitt ersichtlich, bestand bei fast allen getesteten Fliegen eine
Diskrepanz zwischen Testwinkel und dem durchgefihrten Gesamtdrehwinkel. Diese Diskre-
panz soll im Folgenden als Fehlwinkel bezeichnet werden. Der Gesamtdrehwinkel plus oder

minus des Fehlwinkels ergibt fiir einzelne Messungen wieder den Testwinkel. Fir die durch-



Ergebnisse 39

schnittlichen Werte gilt dies allerdings nicht. Wenn sich zum Beispiel bei einem Testwinkel
von 40° eine Fliege 60° dreht, wahrend sich eine andere 20° dreht, dann ergibt sich ein
durchschnittlicher Drehwinkel von 40°. Der durchschnittliche Fehlwinkel ist dann aber nicht
0°, sondern 20°. Die durchschnittlichen Fehlwinkel fur zwei verschiedene Signaldauern sind
in Abb. 11A-B dargestellt. Bei Testwinkeln zwischen 0° und 60° waren die Fehlwinkel fur
die beiden Signaldauern &hnlich. Beim kontinuierlichen Signal wurden die Fehlwinkel dann
bis zu einem Testwinkel von 100° immer kleiner (Abb. 11A). Danach steigen die Werte dann
wieder. Bei den Testwinkeln 100° (*** = p<0,001, t-Test) und 120° (* = p<0,05; t-Test) sind
die gemessenen Fehlwinkel signifikant geringer als bei der Signaldauer 100ms.
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Testwinkel [°] einer Signaldauer von 300ms verwendet.

Mit Hilfe einer Leuchtdiode wurde ein visuelles Signal erzeugt, mit dessen Hilfe bei der Vi-
deoauswertung die Latenzzeiten bestimmt werden konnten (siehe 2.5.1.). Die Fliegen drehten
sich nach frihestens 60ms Signaldauer. Die langste Reaktionszeit betrug 680ms. Die durch-
schnittliche Latenz betrug 199ms + 9 (n=232, Standardfehler), wobei die Versuchsserien ab
einer Signaldauer von 300ms ausgewertet wurden. Die Reaktionszeit bei Signaldauern von
100ms und 200ms war mit 142ms £ 18 (n=26, Standardfehler) signifikant niedriger (p<0,05,

t-Test). Dieser niedrigere Wert kommt vermutlich dadurch zustande, dass manche Fliegen
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bei 100ms und 200ms erst gar nicht anfangen zu drehen. Die Werte dieser Tiere flieRen bei
den hoéheren Signaldauern dann mit ein und heben die durchschnittliche Reaktionszeiten. Die
meisten getesteten Fliegen (70%) begannen sich bereits innerhalb von 200ms zu drehen. Nur
selten (6%) liel? die Drehreaktion langer als 400ms auf sich warten (Abb. 12A). Erstaunli-
cherweise fingen einige Fliegen auch nach Beendigung des akustischen Reizes an in Rich-
tung Schallquelle zu drehen. Dies wird offensichtlich, wenn man sich die durchschnittlichen
Latenzen bei einer Signaldauer von 100ms betrachtet. Dort reagierten die Fliegen durch-
schnittlich nach 155ms + 30 (Standardfehler), also 55ms nach dem Signal. Die Latenz war
nicht abhangig vom Testwinkel. Zwischen den Latenzen fiir die verschiedenen Testwinkel
gab es keine signifikanten Unterschiede (ANOVA) (Abb. 12B).
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Signaldauer [ms] werteten Tests an.

Nachdem sich eine Fliege gedreht hat, folgt als néchster Schritt sich laufend oder fliegend
der Schallquelle zu nahern. Bei einer Signaldauer von 100ms starteten die Fliegen nur in 6%
der gestesteten Falle (n=117). Mit steigender Signaldauer nahm der Wert dann kontinuierlich
zu. Beim kontinuierlichen Signal zeigten dann alle getesteten Fliegen Laufverhalten (Abb.
13).

Bei ca. 20% aller Versuche zeigten die Tiere eine Ruckdrehbewegung nach der ersten Dre-
hung. Die Ruckdrehung war der ersten Drehung immer entgegengesetzt.

Abb. 14A zeigt fir zwei Signaldauern den prozentualen Anteil von Tests, bei denen die Flie-
gen bei den verschiedenen Testwinkeln eine Rickdrehung zeigten. Es ist auffallig, dass diese
Drehungen besonders haufig (51%) bei den niedrigsten Testwinkeln (0° und 20°) vorkom-
men. Die Werte sinken bei hoheren Testwinkeln ab, bis bei 120° und 140° gar keine zweite
Drehung mehr vorkommt. Interessanterweise zeigen die Tiere bei einem Testwinkel von

160° dann wieder Riickdrehungen.
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Abb. 14A-B: Tests, bei denen die Fliegen Rickdrehbewegungen gezeigt haben. A: Prozentualer An-
teil getesteter Fliegen, die bei verschiedenen Testwinkeln eine Ruckdrehung gezeigt haben. B: Ver-
gleich von durchschnittlichen Fehlwinkeln bei Fliegen, die keine Riickdrehung und Fliegen, die eine
Rickdrehung gezeigt haben. Die Rickdrehung war der ersten immer entgegen gesetzt. Die Zahlen in
den Balken geben die Anzahl der Tests an, bei denen die Fliegen beim jeweiligen Testwinkel Riick-

drehungen zeigten.

Der Wert steigt bei 180° auf 17% an. Eine Riickdrehung schien den Fehlwinkel nicht zu ver-
ringern. Bei drei Testwinkeln (0°, 20° und 180°) wurden die durchschnittlichen Fehlwinkel

von Tests bei denen Fliegen keine Ruckdrehung machten mit Tests, bei denen Riickdrehun-
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gen gezeigt wurden, verglichen. Es konnten keine signifikanten Unterschiede festgestellt
werden (t-Test) (Abb. 14B).

3.1.2. Phonotaxis2 (Beschallung von oben oder unten)

3.1.2.1.  Zielsetzung und prinzipielle Durchfiihrung der Versuche

Wahrend dieser Versuchsserie wurde E. auditrix mit einem akustischen Signal gereizt, dass
von oben oder unten gegeben wurde. Anhand des Verhaltens der Tiere sollen Riickschliisse
gezogen werden, wie gut abnehmende Lautstarkeunterschiede wahrgenommen werden kon-
nen. Das Prinzip der Versuche besteht darin, die Fliegen von einem Punkt starten zu lassen,
an dem der Lautstarkepegel maximal ist. Wenn die Tiere sich dann von diesem Punkt fort
bewegen, wird in jedem Fall die Intensitat geringer. Wenn die Fliegen detektieren, dass sie
von der lautesten Stelle weglaufen, sollten sie drehen und wieder in Richtung ihres Start-
punktes zuruck laufen. Die Stelle an der die Fliegen drehen wird in der Folge immer als Um-
kehrpunkt bezeichnet. Ein Umkehrpunkt liegt nur vor, wenn die Fliegen ihre Bewegungsrich-

tung um mehr als 90° andern.

3.1.2.2.  Labor

Zunéchst soll nun qualitativ das Verhalten der Tiere anhand ihrer Laufwege beschrieben
werden. Zehn Fliegen wurden zur Kontrolle ohne akustischen Reiz getestet. In sechs Féllen
blieben die Fliegen einfach am Startpunkt sitzen und putzten sich. Drei weitere liefen nur ei-
nige cm in eine Richtung. Ein Tier lief zum Rand der Versuchsflache und sprang von dort
auf den FuBBboden. Keines der vier Tiere, die sich bewegt hatten, kehrte um.

Die Versuche wurden in einer rechteckigen Versuchsarena aus Fliegengitter durchgefihrt.
Senkrecht Giber oder unter dem Mittelpunkt der Arena war ein Lautsprecher angebracht, Gber
den ein akustischer Reiz gegeben werden konnte, der in Tragerfrequenz und Wiederholrate
dem Lockgesang des Wirtes ahnelte. Es wurden 80dB oder 75dB SPL in der Mitte der Arena
eingestellt. Alle Versuche wurden auf Video aufgenommen, um spéter die Laufbewegungen

der Fliegen nachvollziehen zu kénnen.
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Abb. 15A-D: Laufwege von Emblemasoma auditrix bei Beschallung von oben. Die Fliegen wurden auf
einer Versuchsflache aus Fliegengitter getestet. Es sind jeweils die Laufwege wahrend der ersten 30s
des Versuchs dargestellt. Der Startpunkt ist mit einem groRen Kreuz gekennzeichnet. Die Kreise und
Dreiecke markieren Stellen, an denen die Fliegen durch Drehungen (Punkte) oder Spriinge (Dreiecke)
ihre Bewegungsrichtung geéndert haben. Die Punkte wurden chronologisch durchnummeriert. Dre-
hungen, die als Umkehrpunkt gewertet wurden, sind mit einem u gekennzeichnet. A-B: Intensitat am
Startpunkt 80dB SPL. Innerhalb der gestrichelten Linien war die Intensitatsabschwachung geringer
als 1dB SPL zum Startpunkt. C-D: Intensitdt am Startpunkt 75dB SPL. Innerhalb der gestrichelten

Linien war die Intensitatsabschwéachung geringer als 1dB, 2dB oder 3dB SPL zum Startpunkt.

Wenn die Tiere von oben beschallt wurden, liefen sie zunachst vom Startpunkt weg und zeig-
ten dann eine Drehung am so genannten Umkehrpunkt (Abb. 15A-D). Diese erste Drehung
war immer ca. 180° grof3. Der exakte Drehwinkel konnte nicht bestimmt werden, da die Flie-

gen auf dem Videomaterial zu klein waren.
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Abb. 16A-D: Laufwege von Emblemasoma auditrix bei Beschallung von unten. A-B: Intensitdt am
Startpunkt 80dB SPL. Die gestrichelten Linien geben Intensitatsabschwachungen von weniger als 1,
2, 3 oder 4dB SPL (von innen nach auf3en) zum Startpunkt an. C-D: Intensitat am Startpunkt 75dB
SPL. Die gestrichelten Linien geben Intensitatsabschwéchungen von weniger als 2, 3 oder 4dB SPL
(von innen nach auf3en) zum Startpunkt an. Die Fliegen wurden auf einer Versuchsflache aus Flie-
gengitter getestet. Es sind jeweils die Laufwege wahrend der ersten 30s des Versuchs dargestellt.
Der Startpunkt ist mit einem grof3en Kreuz gekennzeichnet. Die Kreise und Dreiecke markieren Stel-
len, an denen die Fliegen durch Drehungen (Punkte) oder Spriinge (Dreiecke) ihre Bewegungsrich-
tung geandert haben. Die Punkte wurden chronologisch durchnummeriert. Drehungen, die als Um-
kehrpunkt gewertet wurden, sind mit einem u gekennzeichnet.
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Auf die Drehung folgte bei allen von oben beschallten Fliegen ein Sprung. Die Springe fihr-
ten nicht unbedingt wieder in Richtung des Startpunktes zuriick. Manche Fliegen liefen in-
nerhalb der Versuchszeit (1min) nicht mehr zum Startpunkt zurtick (Abb. 15B). Andere Flie-
gen hingegen bewegten sich mehrfach laufend und springend wieder durch den Startpunkt
zuriick oder dicht daran vorbei. Bei diesen Tieren konnten dann mehrere Umkehrpunkte ge-
messen werden (Abb. 15A, C und D).

Auch wenn von unten beschallt wird, laufen die Fliegen zunachst vom Startpunkt weg und
kehrten dann, nach unterschiedlich langen Strecken, um. Genau wie bei der Beschallung von
oben, bewegen sich die Tiere dann meistens wieder zurick. Es fallt auf, dass die Fliegen bei
Beschallung von unten weitere Wege gehen und weniger springen als wenn sie von oben be-
schallt werden (Abb. 16A-D).
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Die Schallfelder in den Abb. 15 und Abb. 16 wurden aus Schalldruckpegelmessungen rekon-
struiert, die auf der Messung einzelner Umkehrpunkte der Fliegen beruhen. Es handelt sich
also um kein detailliert ausgemessenes Schallfeld, und die Werte sind somit nur als ungefah-

re Richtwerte anzusehen.
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Die Eindriicke, die aus den Laufspuren gewonnen wurden, sollen im Folgenden quantitativ
ausgewertet werden. Wenn am Startpunkt 80dB eingestellt wurden und von oben beschallt
wurde zeigten die Fliegen durchschnittlich 9,7 = 1,7 (Standardfehler) Umkehrpunkte (Ver-
suchsdauer immer 1min) (Abb. 17A). Die Werte fir die beiden Versuchsserien, bei denen
von unten beschallt wurde, sind zwar etwas hoher (80dB=12,5 + 1,4; 75dB=14,1 + 1,8), aber
die Unterschiede sind nicht signifikant (t-Test). Dagegen sind die Werte der Versuchsserie
75dB von oben hochsignifikant unterschiedlich den Versuchsserien, bei denen von unten be-
schallt wurde. Dort zeigten die Fliegen durchschnittlich 3,2 + 0,4 (Standardfehler) Umkehr-
punkte (*** = p<0,001, t-Test) (Abb. 17A). Die durchschnittliche Anzahl der Spriinge, die E.
auditrix wahrend der Versuche gezeigt hat, hdngt davon ab, ob von oben oder von unten be-
schallt wurde. Wenn von oben beschallt wurde, zeigten die Tiere hochsignifikant haufiger

Spriinge, als wenn von unten beschallt wurde (*** = p<0,001, t-Test) (Abb. 17B).
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Abb. 18: Durchschnittliche Schalldruckpegelunterschiede (dB) zwischen Umkehrpunkten und Start-
punkt bei Beschallung von oben und unten. Von oben = Versuchsserien bei denen von oben be-
schallt wurde; Von unten = Versuchsserien bei denen von unten beschallt wurde; 80dB = 80dB SPL
am Startpunkt; 75dB = 75 dB SPL am Startpunkt (n = Zahlen in den Balken; *** = p<0,0001; * =
p<0,05; t-Test).

Bei 20-25 Fliegen wurde pro Serie die Lautstdrke an den Umkehrpunkten gemessen (Ver-
suchsdauer je 1min pro getesteter Fliege). Bei der Serie ,,80dB von oben* wurden insgesamt
120 Umkehrpunkte ausgewertet (25 Fliegen getestet).
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Der geringste Unterschied zwischen dem Schalldruckpegel am Startpunkt (80dB) und dem
Umkehrpunkt betragt 0,1dB SPL. Der grote Unterschied betragt 1,9dB SPL. Aus der Ge-
samtheit aller gemessenen Umkehrpunkte ergibt sich ein durchschnittlicher Intensitatsunter-
schied von 0,4dB SPL = 0,02 (Standardfehler). Bei 75dB am Startpunkt ist der minimale Un-
terschied am Umkehrpunkt 0,4dB SPL, der Maximale betrégt 8,5dB SPL. Es ergibt sich ein
durchschnittlicher Unterschied von 2dB SPL + 0,2 (Standardfehler, 25 Fliegen getestet)
(Abb. 18). Die Intensitatsunterschiede sind bei 80dB am Startpunkt hochsignifikant niedriger
als bei 75dB am Startpunkt (p<0,0001, t-Test).

Bei Beschallung von unten sind die durchschnittlichen Intensitatsunterschiede zwischen
Startpunkten und Umkehrpunkten fur beide Intensitaten hochsignifikant groRer (80dB von
oben gegen 80dB von unten, 75dB von oben gegen 75dB von unten; p<0,0001, t-Test. 20
Fliegen pro Serie getestet). Der durchschnittliche Unterschied bei 80dB am Startpunkt bei
Beschallung von unten betragt 3,8dB + 0,3 (Standardfehler). Bei 75dB am Startpunkt liegt
der Wert bei 4,7dB + 0,4 (Standardfehler) (Abb. 18). Werden die beiden Serien verglichen,
so zeigt sich auch hier, dass die Intensitatsunterschiede zwischen Startpunkt und Umkehr-
punkten signifikant niedriger sind, wenn am Startpunkt mit 80dB beschallt wurde (p<0,05, t-
Test).

In dem vorigen Absatz wurde bereits gezeigt, dass die Schalldruckpegel an den Umkehr-
punkten unterschiedlich sind, je nachdem, ob von oben oder unten beschallt wurde. Dieses
Ergebnis wird untermauert, wenn der Anteil von Umkehrpunkten in verschiedenen Intensi-
tatsklassen aufgetragen wird (Abb. 19A-D). Es zeigt sich, dass bei Beschallung von oben und
80dB am Startpunkt fast alle Umkehrpunkte (97%) bei Intensitatsunterschieden von weniger
als 1dB zum Startpunkt liegen (Abb. 19A). Bei 75dB am Startpunkt und Beschallung von
oben wurden die meisten Umkehrpunkte bei Intensitatsunterschieden zum Startpunkt von 1-
2dB gemessen (43%). Die nachst htheren Werte liegen bei Intensitatsunterschieden von 2-
3dB (21%) und <1dB (18%) (Abb. 19B). Bei Beschallung von unten sind die Werte ausge-
glichener verteilt. Weder bei 80dB am Startpunkt, noch bei 75dB, gibt es auffallige Haufig-
keiten in einer der Klassen (Abb. 19C-D).
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Abb. 19A-D: Prozentualer Anteil von Umkehrpunkten bei Einteilung in Intensitatsdifferenzklassen,
die E. auditrix wahrend der Versuche zur Lautstarkeunterscheidung gezeigt hat. A: 80dB am Start-
punkt, Beschallung von oben. B: 75dB am Startpunkt, Beschallung von oben. C: 80dB am Start-
punkt, Beschallung von unten. D: 75dB am Startpunkt, Beschallung von unten. Klassen: -1dB = die
Fliegen kehrten um, wenn der Intensitatsunterschied zum Startpunkt geringer als 1dB SPL war.
Entsprechend fiir -2dB bis -6dB. >6dB = der Intensitatsunterschied am Umkehrpunkt betrug mehr
als 6dB SPL.

3.1.2.3. Freiland

Im Labor waren alle getesteten E. auditrix flugunfahig, da den Tieren die Fligel entfernt
werden missen, damit sie Phonotaxis zeigen. Es sollte im Freiland Uberprift werden, ob sich
die Flugfahigkeit auf das Verhalten der Fliegen auswirkt, wenn sie von oben oder unten be-
schallt werden. Hierzu wurde im Freiland im Wesentlichen der gleiche Aufbau benutzt, der
auch im Labor verwendet wurde (siehe 2.5.2.). Im Freiland wurden keine Schalldruckpegel-
messungen an den Umkehrpunkten durchgefiihrt. Statt des Schalldruckpegelmessers war ein
Lautsprecher am Schiebeschlitten unter der Versuchsflache angebracht. Mit diesem, unter der
Versuchsflache frei beweglichen, Lautsprecher wurden die Fliegen auf die Versuchsflache

gelockt. Sie konnten mit dem Lautsprecher problemlos zum Startpunkt gelockt werden, der
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senkrecht unter oder Uber einem zweiten Lautsprecher war, mit dem das Testsignal ausge-

strahlt wurde. Das Testsignal wurde mit 75 dB SPL am Startpunkt eingestellt.

100+
Abb. 20: Phonotaxis von Emblemasoma

auditrix bei Beschallung von oben im Frei-

land. Es wurden drei Verhaltensformen

unterschieden: Direkt = die Tiere flogen
direkt vom Umkehrpunkt zum Lautsprecher;
Indirekt = die Fliegen flogen zunachst zu

251 einen anderen Punkt des Versuchsaufbaus

14 4 4 und von dort aus zum Lautsprecher; Abflug

= Die Fliegen flogen in eine andere Rich-

Direkt Indirekt Abflug tung ab

Wenn die Tiere senkrecht von oben beschallt wurden, liefen sie zunéchst eine gewisse Stre-
cke, bevor sie umkehrten. Dieses Verhalten entspricht dem, das im Labor beobachtet wurde.
Im Freiland zeigten die Fliegen zu 64% (n=22) nur einen Umkehrpunkt. 23% der Tiere zeig-
ten zwei Umkehrpunkte, wiederum 13% drehten sich gar nicht. Die Tiere, die keine Drehung
machten, flogen ab, ohne sich vorher zum Lautsprecher zu orientieren. Eine Fliege drehte
sich in Richtung Lautsprecher und flog dann aber in eine ganz andere Richtung ab. Bis auf
diese vier Tiere (18%, n=22), erreichten alle anderen per Flug den Uber ihnen angebrachten
Lautsprecher. Allerdings geschah dies auf zwei unterschiedlichen Wegen. 14 Fliegen (64%,
n=22) flogen nach der Drehung den Lautsprecher direkt an. Vier Fliegen (18%) flogen zu-
néachst an einen anderen Punkt des Versuchsaufbaus und flogen dann von dort aus zum Laut-
sprecher (Abb. 20).

Wenn das Signal von unten gegeben wurde, zeigten die Tiere das Verhalten, das auch im La-
bor beobachtet wurde (siehe oben). Sie liefen auf der Versuchsflache tber der Schallquelle
hin und her und zeigten zahlreiche Umkehrpunkte. Das Verhalten wurde zumeist eingestellt,
wenn die Tiere durch weitere anfliegende Artgenossen oder weibliche Okanagana rimosa
gestort wurden. Deswegen konnten die Tiere auch meistens nicht 1min lang getestet werden,

so wie es im Labor der Fall war. Es wurden 22 Fliegen von unten beschallt.

3.1.3. Phonotaxis3 (Selektivitat)
Es sollte untersucht werden, ob sich das phonotaktische Verhalten von Emblemasoma au-

ditrix andert, wenn die Fliegen langere Zeit keine Wirte zur Verfligung haben. Die Frage
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war, ob die Fliegen im Laufe der Zeit weniger selektiv fur akustische Signale werden, die in
einem (,,9Ds", siehe 2.3.) oder zwei (,,5/40“, siehe 2.3.) Parametern von einem attraktiven
Signal (,,9/80%, siehe 2.3.) abweichen. Das Verhalten der Fliegen wurde in drei Klassen ein-
geteilt, die mit je einem Punkt bewertet wurden. Eine Fliege konnte also maximal drei Punkte

bei einem Test erreichen (siehe 2.5.3.).

| ® & 980 ; _______________________ ’Y

Phonotaxis Punkte

0 1 I 1 I I 1
0 3 6 9 12 15

Tage im Labor
Abb. 21: Phonotaktische Reaktion von E. auditrix bei verschiedenen akustischen Signalen. Die Flie-
gen wurden ohne Wirte im Labor gehalten und alle vier Tage mit drei verschiedenen Signalen getes-
tet. Das Verhalten wurde in drei Klassen eingeteilt, die je mit einem Punkt bewertet wurden. Die
durchschnittlichen Punktzahlen wurden gegen die Zeit im Labor aufgetragen. Das Signal ,,9/80" dien-

te als Kontrolle. Die beiden anderen Signale waren ,9Ds" und ,5/40" (siehe 2.3.).

Am ersten Tag im Labor reagiert E. auditrix auf das Signal ,,9/80“ signifikant schlechter
(durchschnittlich 2,3 £ 0,2 Punkte, Standardfehler) als am folgenden Termin (durchschnitt-
lich 2,9 £ 0,1 Punkte, Standardfehler) (* =p<0,05, Tukeys Multiple Comparison Test) (Abb.
21). Die Fliegen brauchen eventuell erst einmal eine kurze Eingewdhnungszeit, bis sie opti-
mal reagieren. Bis auf den 9. Labortag bleiben die Werte signifikant héher als am An-
fangstag. Bei den suboptimalen Reizen sind die durchschnittlichen Punktzahlen am ersten
Versuchstag erheblich geringer (,,9Ds“, 0,9 + 0,2 Punkte; ,,5/40% 1,1 + 0,2 Punkte, Stan-
dardfehler). Fir beide Signale steigen die Werte kontinuierlich an. Am letzten Labortag (15)
sind die Unterschiede zu den Anfangswerten bei beiden Signalen signifikant (* =p<0,05, ***

=p<0,001, Tukeys Multiple Comparison Test). Die Durchschnittlichen Punktzahlen erreichen
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beim Signal ,,9Ds" insgesamt mit 2,8 + 0,1 Punkten (Standardfehler) héhere Werte als beim
Signal ,,5/40%, bei dem am letzten Labortag 1,9 £ 0,2 Punkte erreicht wurden. Am ersten
Versuchstag zeigte keine Fliege erfolgreiche Phonotaxis zu den suboptimalen Signalen. In
der Folge steigen die Werte fur das Signal ,,5/40* auf 20% an (n=20). Beim Signal ,,9Ds*

laufen sogar 85% der getesteten Fliegen am letzten Versuchstag zum Lautsprecher (n=20).

3.1.4. Phonotaxis4 (Motivation)

3.14.1.  Freiland

Bei den Versuchen zur ,,Motivation“ sollte Gberpruft werden, ob E. auditrix durch die Wahr-
nehmung eines attraktiven Signals in einen Zustand erhohter Reaktivitat versetzt werden
kann. Hierzu wurden die Fliegen zundchst mit einem so genannten Motivationssignal
(,,9/80) und anschlieBend mit einem Testsignal (,,9/80%, ,,5/40* oder ,,9Ds*) beschallt. Dabei
wurde davon ausgegangen, dass die Fliegen auf das Testsignal ,,9/80* unter allen Umsténden
gut reagieren. Es fungierte zur Kontrolle der Phonotaxisbereitschaft der Fliegen. Die Signale
,»0/40* und ,,9Ds* sollten unattraktiv fir die Fliegen sein.

Zunachst wurde die Attraktivitat der verschiedenen Signale durch Anlocktests im Freiland
uberpriift. Sie wurden jeweils 3min (ein Test) ausgestrahlt, um zu bestimmen, wie viele Indi-
viduen von E. auditrix pro min angelockt werden kénnen. Zum Testsignal ,,9/80“ kamen
durchschnittlich 2,3 Fliegen pro min = 0,5 (Standardfehler, 19 Tests). Das Signal ,,9Ds* war
ein ungepulster Dauersinuston, der eine Trégerfrequenz von 9kHz hatte. Das Signal ,,5/40*
hatte eine Wiederholrate von 40pps und eine Trégerfrequenz von 5kHz. Zu diesen Signalen
kamen bei keinem der Tests Fliegen. Der Unterschied zum Signal ,,9/80* ist in beiden Fallen
signifikant (* = p<0,05, ,,5/40“, 7 Tests; ** = p<0,01, ,,9Ds*, 8 Tests, t-Test).

Nachdem gezeigt wurde, dass die Signale ,,9Ds“ und ,,5/40* fir die Fliegen nicht attraktiv
sind, wurde getestet, ob die Verhaltensantwort mit einem Motivationssignal verandert wer-
den kann. Dazu wurden die Fliegen zunédchst mit dem Motivationssignal (,,9/80%), in die Mit-
te des Versuchsaufbaus gelockt. Da die Fliegen aus dem Habitat angelockt wurden, ist un-
klar, wie lange sie das Motivationssignal wahrnahmen, bevor sie die Mitte des Versuchsauf-
baus erreicht hatten. Anschlieend wurde ber einen zweiten Lautsprecher eines der drei
Testsignale gegeben und das Verhalten der Fliegen protokolliert. Neben dem Testsignal wur-
de auch noch die Pausendauer zwischen Motivationssignal und Testsignal variiert.
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Abb. 22: Phonotaktisches Verhalten von E. auditrix bei verschiedenen akustischen Reizen. Die
Fliegen wurden zunachst mit dem Signal ,,9/80“ (Motivationssignal) in die Mitte der Versuchsflache
gelockt. Danach wurde Uber einen zweiten Lautsprecher nach unterschiedlich langen Pausen er-
neut ein akustischer Reiz (Testsignal) gegeben. Die Verhaltensreaktion wurde gegen die verschie-
denen Pausendauern bei den verschiedenen Testsignalen aufgetragen. Es wurden pro Testsignal
und Pausendauer 10-16 Versuche durchgefiihrt. Die Testsignale ,9Ds" und ,5/40“ waren in einem
(,9Ds" = Sinuston mit einer Tragerfrequenz von 9kHz) oder zwei (,5/40" = Tragerfrequenz 5kHz,
Wiederholrate 40pps) Parametern gegeniiber dem Signal ,,9/80" verandert (* = ,9/80" gegen ,9Ds"
oder ,5/40", ** = p<0,01; *** = p<0,0001; t-Test; ° = Pausendauer 0s gegen Pausendauer 180s, ° =
p<0,05;).

Das Verhalten der Fliegen wurde in drei Klassen eingeteilt und protokolliert (siehe 2.5.3.).
Beim Testsignal ,,9/80“, reagierten die Fliegen, unabhangig von der Pausendauer zum Moti-
vationssignal, sehr gut. Sie zeigten bis auf eine Ausnahme vollstdndige Phonotaxis, erreich-
ten also den Lautsprecher (durchschnittliche Punktzahl immer 3; auRer bei Pausendauer 120s,
2,7 £0,1, Standardfehler) (Abb. 22). Bei den anderen Signalen wurde die volle Punktzahl nie
erreicht. Wenn nach dem Motivationssignal direkt die Testsignale eingeschaltet wurde (Pau-
sendauer 0s), bestand kein signifikanter Unterschied zwischen ,,9/80“ und den Signalen
,9Ds“ und ,,5/40* (t-Test). Dies war auch bei der Pausendauer 60s der Fall. Wenn die Pau-
sendauer 120s oder 180s betrug, reagierten die Fliegen signifikant schlechter auf die Reize
,9Ds" (*** = p<0,0001, t-Test) und ,,5/40“ (** = p<0,01, *** = p<0,0001, t-Test) als auf das



Ergebnisse 53

Signal ,,9/80“ (Abb. 22). Bei den Testsignalen ,,9Ds* und ,,5/40“ reagierten die Fliegen mit
zunehmender Pausendauer schlechter (* = p<0,05, ANOVA, Tukeys Multiple Comparison
Test), wahrend die Verhaltensantwort beim Testsignal ,,9/80* gleich blieb (Abb. 22).

3.14.2.  Labor

Um Experimente mit definitiven Motivationssignaldauern (5s) und Schalldruckpegeln (80dB
SPL) zu erhalten, wurden auch im Labor Versuche durchgefiihrt. Flr die verschiedenen Ver-
suchsserien konnten zudem die gleichen Fliegen verwenden werden, wodurch die Versuchs-
bedingungen einheitlicher waren als im Freiland. Das Motivationssignal wurde von oben ge-
geben, wahrend das Testsignal (75dB SPL) (ber einen zweiten Lautsprecher von der Seite
her kam. Es wurden zunéchst fiir alle drei Testsignale zwei Versuchsserien durchgefiihrt, ei-
ne mit und eine ohne Motivationssignal. Beim Signal ,,9/80“ gab es keinen Unterschied zwi-
schen den beiden Versuchsserien. Es zeigte sich, dass die Tiere bei den anderen beiden Test-
signalen (,,5/40* und ,,9Ds") signifikant schlechter reagierten, wenn kein Motivationssignal
gegeben wurde (Abb. 23A) (* = p<0,05; ** = p<0,01; t-Test). Beim Testsignal ,,5/40* wur-
den von drei moglichen Punkten durchschnittlich 2,5 + 0,2 (Standardfehler) erreicht, wenn
zuvor ein Motivationssignal gegeben wurde. Ohne Motivationssignal lag der Wert bei 1,5 £
0,3 (Standardfehler) Punkten. Wenn ,,9Ds* getestet wurde, erreichten die Fliegen mit Moti-
vationssignal 2,3 £+ 0,3 Punkte, ohne 1,3 = 0,3 (Standardfehler) (Abb. 23A).

Wie schon im Freiland sollte im Labor tberpriift werden, ob der Motivationseffekt mit der
Zeit wieder nachlédsst. Zu diesem Zweck wurden beim Testsignal ,,5/40* drei Versuchsserien
durchgefihrt.

1. Ohne Motivationssignal;

2. Mit Motivationssignal, Pausendauer Os zwischen Motivationssignal und Testsignal;

3. Mit Motivationssignal, Pausendauer180s zwischen Motivationssignal und Testsignal;

Diese Versuchsserien fanden zwei Tage nach den zuvor beschriebenen Versuchen statt.
Deswegen wurden die Serien ,,ohne Motivationssignal® und ,,Pausendauer 0s* noch einmal
durchgefuhrt, um gleiche Versuchsbedingungen (Temperatur im Labor, die verwendeten

Fliegen) gegenuber der Versuchsserie ,,Pausendauer 180s“ zu schaffen.
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Abb. 23A-B: Durchschnittliche Punktzahlen, die E. auditrix bei Phonotaxisversuchen zur akustischen
Motivation im Labor erreichte (Verhaltensklassen und Punktevergabe siehe 2.5.3.). A: die Fliegen
wurden bei verschiedenen Testsignalen mit oder ohne vorigem Motivationssignal getestet. Ms = Mo-
tivationssignal, ,9/80%, 5s lang, 80dB SPL. Testsignale, bis zu 1min, 75dB SPL: ,9/80" = 9kHz Tra-
gerfrequenz, Wiederholrate 83pps; ,5/40“ = 5kHz, 40pps; ,9Ds" = ungepulstes Signal mit 9kHz Tra-
gerfrequenz. N = jeweils 11 pro Serie; statistisch getestet wurde immer die Serie ohne Ms gegen die
entsprechende Serie mit Ms, * = p<0,05, ** = p<0,01, t-Test. B: die Fliegen wurden ohne Ms, mit Ms
und mit Ms nach 180s Pause zum Testsignal bei ,5/40" getestet. N = jeweils 12 pro Serie; ohne Ms

gegen mit Ms: * = p<0,05; mit Pause gegen mit Ms: ** = p<0,01; t-Test.

Erneut reagierten die Fliegen signifikant besser auf das Testsignal ,,5/40%, wenn zuvor ein
Motivationssignal gegeben wurde (** = p<0,01; t-Test). Wenn zwischen Motivationssignal
und Testsignal 3min Zeitabstand lagen, reagierten die Fliegen signifikant schlechter als wenn
das Testsignal sofort gegeben wurde (* = p<0,01; t-Test) (Abb. 23B).

Ein weiterer Motivationsversuch im Labor beschéftigte sich mit der Frage, ob die Verhal-
tensschwelle fir Phonotaxis erniedrigt werden kann, indem zuvor ein Motivationssignal ge-
geben wird. Zundchst wurden zehn individuell markierte Fliegen bei abnehmenden (5dB
Schritte, angefangen bei 80dB, je 1min) Intensitdten mit dem Signal ,,9/80“ beschallt. Es
wurde Uberprift, bei welcher Intensitat die Fliegen keine vollstdndige Phonotaxis mehr zeig-
ten. Die ersten beiden Fliegen erreichten bei 65dB SPL nicht mehr den Lautsprecher, zwel
weitere bei 60dB SPL. Die restlichen sechs Tiere liefen bei 55dB SPL nicht mehr zur Schall-
quelle. Bei der Intensitét, bei der die Tiere keine vollstdndige Phonotaxis mehr zeigten, wur-
den sie spater erneut getestet, einmal mit und einmal ohne Motivationssignal (Motivations-
signal ,,9/80, 10s Dauer, 80dB SPL). Das Verhalten der Fliegen wurde wieder in drei Klas-

sen eingeteilt und protokolliert.
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Es zeigte sich, dass die Fliegen im Schwellenbereich signifikant besser reagierten, wenn sie
zuvor das 10s dauernde Motivationssignal perzipiert hatten (* =p< 0,05, t-Test) (Abb. 24). In
der Versuchserie ohne Motivationssignal erreichten die Tiere durchschnittlich 0,6 + 0,2
(Standardfehler) Punkte. Keine der Fliegen zeigte erfolgreiche Phonotaxis. Mit Motivations-
signal liegt der Wert bei 1,8 + 0,3 (Standardfehler). In diesem Fall erreichten drei der Fliegen

den Lautsprecher.
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3.2. Infektion und Parasitierungsprozess bei Okanagana rimosa

In den folgenden Abschnitten werden der Infektionsvorgang und der anschlieRende Parasitie-
rungsverlauf von Emblemasoma auditrix an Okanagana rimosa beschrieben. Es werden da-
bei unterschiedliche Themengebiete angesprochen, die alle einen Beitrag dazu leisten sollen
zu verstehen, was notig ist, damit E. auditrix seinen Wirt infizieren und sich erfolgreich in

ihm entwickeln kann. Zundchst wird das Verteidigungsverhalten der Wirte beschrieben.

3.2.1. Verteidigungsverhalten
Verschiedene experimentelle Gruppen von Okanagana rimosa wurden Angriffen von
Emblemasoma auditrix ausgesetzt, um die Verteidigungsreaktionen der Zikaden beobachten
zu konnen. Es gab drei Gruppen, die unverandert (d.h. in natrlichem Zustand) getestet wur-
den, wahrend finf Gruppen experimentell manipuliert wurden.
Natirliche Gruppen:
o ,Singer”: Intakte Mannchen;
o ,Nicht-Singer“: Stumme, parasitierte Mannchen, die aber noch agil waren;
o ,Tote“: tote oder fast tote Parasitierte;
Experimentell veranderte Gruppen:
o ,Einseitige Flugel“: Zikaden mit einem Paar Hinter- und Vorderfliigeln;
,Ohne Fligel“: Zikaden ohne jegliche Fligel;
,Ohne Vorderflugel“: Zikaden ohne Vorderfltgel, mit Hinterfltgeln;
,Ohne Hinterfligel*: Zikaden ohne Hinterfligel, mit VVorderfligeln;

o0 O O O

,» Tymbal zerstort*: Zikaden, derer Tymbale beide zerstort wurden;

Das Verteidigungsverhalten der Zikaden, das Verhalten der Fliegen und der Erfolg des An-
griffes wurden protokolliert. Die Zikaden zeigten drei Verhaltensweisen, die der Vermeidung
einer Infektion dienen kénnten (Abflugversuch, Fllgelschlagen, Stérgerdusche, siehe 2.6.1.).
Als erfolgreicher Angriff galt, wenn die Fliege eine Larve in den Wirt ablegen konnte.

Die relative Haufigkeit, mit der O. rimosa Verteidigungsverhalten zeigte, war in den ver-
schiedenen Versuchsgruppen unterschiedlich stark ausgepragt (Abb. 25A-B). Unter den ge-
gebenen Versuchsbedingungen zeigten 64% der Zikaden der Gruppe ,,Singer” irgendeine
Form von Verteidigungsverhalten (Abb. 25A). Hohere Werte fanden sich in den manipulier-
ten Gruppen ,,Einseitige Flugel* (70%) und ,,Zerstortes Tymbal“ (80%) (Abb. 25B). Deutlich

geringere Werte im Verteidigungsverhalten fanden sich in der Gruppe ,,Nicht-Singer” mit
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33% und der Gruppe ,,Tote*, in der kein Tier mehr irgendeine Form von Verteidigungsver-
halten zeigte (Abb. 25A).
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Abb. 25A-B: Prozentualer Anteil der Zikaden, die wahrend der Infektionsversuche Verteidigungsver-
halten gezeigt haben. A: Nicht manipulierte Gruppen: S = Singer NS = Nichtsinger; TO = Tote; B:
Manipulierte Gruppen: EF = Einfliglige Zikaden; OF = Ohne Fliigel; OV = Ohne Vorderfligel; OH =

Ohne Hinterfliigel. T = Tymbal zerstort. Pro Versuchsgruppe wurden 9-12 Zikaden getestet.

Die Verteilung der relativen Haufigkeit, mit der die unterschiedlichen Verhaltensweisen zur
Verteidigung gezeigt wurden, ist in Abb. 26A-B dargestellt. Dabei konnten bei einer Zikade
mehrere Verhaltensweisen gleichzeitig auftreten und gewertet werden. In der Gruppe ,,Sin-
ger* wurden alle drei Verhaltensweisen gleich hdufig gezeigt (27%). In den beiden weiteren
nicht manipulierten Gruppen (,,Nichtsinger” und ,,Tote*) gab es keine Storlaute mehr. Auch
die Werte fir die Abflugversuche und das Fliigelschlagen wurden Kleiner (,,Nicht-Singer*
18%), bzw. gingen auf Null zurlick (,,Tote*) (Abb. 26A).

In den manipulierten Versuchsgruppen gab es einige interessante Beobachtungen zu machen
(Abb. 26B). Die Tiere in der Gruppe ,,zerstortes Tymbal* konnten keine Storlaute produzie-
ren. Dafur erreichten sie bei den anderen Verhaltensweisen héhere Prozentzahlen als in der
Referenzgruppe (40%). Die Tiere ,,ohne Fligel* konnten weder Abflugversuche machen,
noch mit den Fllgeln schlagen, aber auch die Produktion von Stérlauten war gering (10%).
Auffallig ist auch der vergleichsweise hohe Prozentsatz von Tieren (50%) in der Gruppe ,,ein

Flugelpaar*, die mit den Fligeln schlugen.
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Abb. 26A-B: Prozentualer Anteil verschiedener Verhalten, die O. rimosa wéhrend der Infektionsver-
suche gezeigt hat. A: natirliche Gruppen; B: manipulierte Gruppen. Es wurden drei verschiedene
Verhaltensweisen ausgewertet: Abflugversuche, Fligelschlagen und Stérlaute. Pro Versuchsgruppe

wurde das Verhalten von 9-12 Zikaden ausgewertet.

Unter den gegebenen Versuchsbedingungen, die eine Fixierung der Zikade mit einer Nadel
notwendig machten, hat nur das mit den Flugeln schlagen Uberhaupt zur Vermeidung einer
Parasitierung gefiihrt. In einer Stichprobe von 35 Versuchen mit ,,Singern®“ wurden in vier
Fallen Fliegen abgewehrt, was einem Wert von 11% abgewehrter Angriffe entspricht. Weder
mit Abflugversuchen noch mit der Produktion von Stérlauten konnten Parasitierungen ver-
hindert werden. Bei den Abflugversuchen war ein Erfolg aufgrund der genannten Versuchs-
bedingungen vermutlich von vorn herein ausgeschlossen. Ob die Tiere unter nattirlichen Be-
dingungen entkommen konnten und wenn ja mit welcher Haufigkeit, waren interessante zu

untersuchende Fragen.

3.2.2. Multimodale Wirtsuche und Wirtsakzeptanz

Die Injektion einer Larve von E. auditrix erfolgt durch das Lauterzeugungsorgan (Tymbal)
von Okanagana rimosa hindurch. Andere Infektionswege wurden bislang nicht beobachtet.
Um das Tymbalorgan zu finden, nachdem der Wirt akustisch geortet wurde, brauchen die
Fliegen neben ihrem Tympanalorgan und ihren Augen wahrscheinlich noch andere Sinnes-
systeme, um die Parasitierung erfolgreich abzuschlielen. Als MaR fur die Bedeutung mogli-

cher taktiler und olfaktorischer Reize wurden die Kontaktzeit mit dem Wirt und der Infekti-
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onserfolg gemessen. Es wurden experimentelle Gruppen aufgestellt, die denen in Abschnitt
3.2.1. entsprachen. Es wurden nur Versuche ausgewertet, bei denen die Fliegen ein vollstan-
diges Infektionsverhalten zeigten.

Die durchschnittlichen Kontaktzeiten fir alle bis auf eine Gruppe liegen zwischen 4s + 1
(Standardfehler) und 26s + 6 (Standardfehler) (Abb. 27A-B). Nur in der Gruppe “ohne Hin-
terfligel” gibt es durchschnittliche Werte, die mit 98s + 36 (Standardfehler) deutlich Uber
denen aller anderen Gruppen liegen (Abb. 27B). Die Unterschiede sind hoch signifikant (t-
Test, p<0,001).

A B
150 - 150 -
* k¥
E ‘{
:'5100- 100 A
N
&
3
cé 50 50 -
- - - T
0_- 0-_ —= I
S NS TO S EF OF OV OH T

Gruppe
Abb. 27A-B: Durchschnittliche Zeiten in Sekunden (mit Standardfehler), die E. auditrix wahrend ver-
schiedener Versuchsserien in physischem Kontakt mit den Wirtsorganismen stand (n=9-12 Zikaden
pro Versuchsgruppe). A: nicht manipulierte Gruppen: S = Singer; NS = Nichtsinger; TO = Tote; B:
manipulierte Gruppen: EF = Einfliglige Zikaden; OF = Ohne Fligel; OV = Ohne Vorderfliigel; OH =
Ohne Hinterfligel. T = Tymbal zerstort (t-Test, *** = p<0,001).

Ein bereits infizierter Wirt kénnte von E. auditrix moglicherweise anhand von Pheromonen,
oder eines veranderten Geruches durch die Aktivitat der Fliegenlarve, von einem gesunden
Wirt unterschieden werden. Eine Parasitierung in den natirlichen Gruppen ,,Nicht-Singer*
und ,, Tote“ hatte keinen Einfluss auf den Parasitierungserfolg. Der Wert in der Gruppe Sin-
ger ist mit 86% nicht signifikant unterschiedlich zu den Gruppen ,,Nicht-Singer* (75%) und
,» Tote* (80%) (Chi-Quadrat-Test) (Abb. 28A).

In den manipulierten Gruppen ist der Infektionserfolg mit 100% in der Gruppe “einseitige
Flugel” am grélten. Auf welcher Seite das Flugelpaar abgeschnitten wurde, spielte keine

Rolle, da je 5-mal auf jeder Seite die Fligel fehlten. Die Fliegen infizierten immer auf der
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Seite, auf der die Fliigel noch vorhanden waren. Die einzige Gruppe, in der der Infektionser-
folg signifikant niedriger ist als in allen anderen, ist die Gruppe ,,ohne Fligel* (27%) (Chi-
Quadrat-Test, p<0,01). Die Werte aller anderen Gruppen bewegten sich im Bereich zwischen
80%-82% und sind damit nahezu identisch zur Gruppe ,,Singer” (86%). Auch in der Gruppe
»hur Vorderflugel” war der Infektionserfolg hoch (82%) (Abb. 28B). Die hohe Kontaktzeit in
dieser Gruppe (Abb. 27B) hatte also keinen negativen Einfluss auf den Parasitierungserfolg.

E. auditrix legte in allen Gruppen pro Infektionsversuch stets nur eine Larve ab.
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Abb. 28A-B: Parasitierungserfolg von E. auditrix bei unterschiedlichen Zikadengruppen. A: nicht ma-
nipulierte Gruppen: S = Singer NS = Nichtsinger; TO = Tote; B: manipulierte Gruppen: EF = Einfllg-
lige Zikaden; OF = Ohne Flugel; OV = Ohne Vorderfligel; OH = Ohne Hinterfligel. T = Tymbal zer-
stort Als Infektionserfolg galt, wenn die Fliegen eine Larve in den Wirt injizieren konnten (n=9-12 Zi-

kaden pro Versuchsgruppe, Chi-Quadrat-Test, ** = p<0,01).

Emblemasoma auditrix driickt sich beim Infektionsvorgang immer unter die Fliigel des Wir-
tes, um an das Tymbalorgan zu gelangen. Die Fliegen umrunden die Zikade, bevor sie sich
unter die Flugel driicken und diskriminieren dabei das Hinterende der Zikade vom Vorderen-
de. In einer weiteren Versuchsserie sollte herausgefunden werden, woran die Fliegen das
Hinterende erkennen. Zu diesem Zweck wurden einer Zikade die Flugel abgeschnitten und
verkehrt herum wieder angeklebt, so dass die freien Fllgelspitzen zum Kopf der Zikade hin
zeigten (siehe 2.6.1.). Danach wurden 12 Infektionsversuche durchgefihrt. Bei allen Versu-
chen zeigten die Fliegen das typische Umrunden der Zikade und driickten sich anschlieRend
von der Kopfseite her unter die Flugel. Keine der Fliegen versuchte tber die Abdomenspitze
der Zikade zum Tymbal zu gelangen und keines der Tiere lokalisierte das Tymbalorgan des

Wirtes.
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3.2.3.

Verletzungen der Tymbale

Abb. 29A-C: Lage des Tymbalorgans bei Oka-
nagana rimosa und Aufnahmen verletzter Tym-
bale. Die Kutikularippen wurden von cranial
nach caudal durchnummeriert. Die Pfeile geben
die Stelle an, an der das Tymbal verletzt ist A:
Das Tymbal (wei3 umrandet) liegt im ersten
Abdominalsegment der Zikade. Mal3stab 2mm.
B: Verletztes Tymbal von O. rimosa, in dem die
5. und 6. Rippe gebrochen war. O. rimosa hat in
der Regel 7-8 Kutikularippen (die ersten 6
durchnummeriert). Maf3stab 0,5mm. C: Verletz-
tes Tymbal von O. rimosa, in dem die 6. Rippe

gebrochen war. Maf3stab 0,5mm.

Die Lauterzeugungsorgane mannlicher Zikaden liegen lateral im ersten Abdominalsegment.

Es handelt sich um membrandse Strukturen, die langs mit mehreren Kutikularippen durchzo-

gen werden. Emblemasoma auditrix nutzt diese Stelle, um mit Hilfe einer schaufelartigen

Chitinstruktur am Unterleib, eine Larve durch das Tymbal des Wirtes zu injizieren

(Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004). Dieses hoch angepasste Infektionsverhalten wurde

in Bezug auf spezifische Details der Verletzungen hin untersucht.
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Die Lage eines Tymbals im Zikadenkdrper ist in Abb. 29A am Beispiel von Okanagana ri-
mosa zu sehen. Wahrend des Infektionsvorgangs zerbricht der Parasitoid haufig eine oder
mehrere Kutikularippen (Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004). Beispiele solcher Verlet-
zungen am Tymbal von Okanagana rimosa sind in der Abb. 29B-C dargestellt. Die Kutikula-
rippen wurden von cranial nach caudal hin durch nummeriert. Okanagana rimosa hat in der
Regel 7-8 Langsrippen (Abb. 29B). Fir die folgenden Auswertungen wurden die Tymbalver-
letzungen von im Freiland gesammelten Zikaden (Parasiterungsraten, siehe 2.8.) mit Werten
aus zwei unterschiedlichen Infektionsversuchen verglichen, bei denen die sich die Zikaden in
einer artifiziellen Versuchssituation befanden (Multimodalitét, 2.6.1.; Parasitierungsverlauf,
siehe 2.6.3.). Dadurch konnen eventuell Rickschlisse gezogen werden, ob die artifiziellen

Versuchsbedingungen einen Einfluss auf das Infektionsverhalten gehabt haben kénnten.
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Bei den drei oben vorgestellten Versuchsgruppen wurde zundchst untersucht, ob die Fliegen
bevorzugt das linke oder rechte Tymbal des Wirtes angreifen. In der Stichprobe aus dem
Freiland wurden insgesamt 168 Zikaden ausgewertet. Bei vier dieser Tiere fanden sich auf

beiden Seiten Verletzungen. In dieser Stichprobe zeigte sich kein signifikanter Unterschied
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zwischen linker (44%) und rechter Seite (56%) (Abb. 30A, p=0,17, Chi-Quadrat-Test). Auch
bei den Infektionsversuchen zur Multimodalitat des Infektionsverhaltens waren keine signifi-
kanten Unterschiede festzustellen (Abb. 30A). Bei den Versuchen zum Parasitierungsverlauf
attackierten die Fliegen das rechte Tymbal haufiger als das linke (p=0,016, Chi-Quadrat-
Test).

Als nachstes wurde untersucht, ob die Fliegen die Injektionsstelle bevorzugt in einer be-
stimmten vertikalen Region des Tymbals wahlten (Abb. 30B). Dazu wurden die gebrochenen
Rippen des Tymbals zundchst in drei gleich lange Abschnitte unterteilt. Es zeigte sich, dass
die Fliegen die Verletzung des Tymbals am h&ufigsten im mittleren Drittel verursachten
(51%). Danach folgten das untere Drittel mit 35% und das Obere mit 19% (Abb. 30B).

Im Folgenden sollen die Verletzungen der Tymbalorgane genauer analysiert werden. Zu-
néchst soll die Frage geklart werden, wie viele Kutikularippen E. auditrix beim Infektions-
vorgang zerstort. In dem naturlichen Sample ergab sich eine durchschnittliche Zahl gebro-
chener Rippen pro Tymbal von 1,8 + 0,3 (Standardfehler, n=172 Tymbale). Bei den Versu-
chen zur Multimodalitit und zum Parasitierungsverlauf wurden Werte von 1,5 £+ 0,4 (Stan-
dardfehler, n=65) bzw. 1,6 + 0,4 (Standardfehler, n=31) gefunden. Da die Mittelwerte in den
drei Stichproben fast gleich waren, wurden die Proben fiir die ndchsten Aussagen zusammen
genommen. Wie die Mittelwerte nahe legen, waren in den allermeisten Fallen eine oder zwei
Rippen zerstort (Abb. 31A-C). In 43-54% aller Félle war nur eine Rippe zerstort. Ungefahr
gleich h&ufig wurden Tymbale mit zwei gebrochenen Rippen gefunden (42-48%). Ver-
gleichsweise selten hingegen fanden sich Tymbale, in denen drei oder mehr Rippen zerbro-
chen waren (Abb. 31A-C).
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Gebrochene Rippen pro Tymbal

Abb. 32A-C zeigt die relative Haufigkeit mit der bestimmte Rippen bei Okanagana rimosa

zerbrochen wurden. Fir alle drei Stichproben gilt, dass die Verletzungen weitaus haufiger in

der hinteren Halfte des Tymbals zu finden waren.

Hé&ufig war die 6. (z.B. 33-34% im natlrlichen Sample) Rippe gebrochen. Auffallig ist, dass

die Verteilung in der naturlichen Stichprobe breiter zu sein scheint. Die 7. Rippe war mit

23% im natdrlichen Sample weniger oft zerstort als bei den Versuchen zur Multimodalitat

(43%) und zum Parasitierungsverlauf (49%). Dafur waren im natirlichen Sample die Werte
fur die 4. (13%), 5. (17%) und 8. (15%) Rippe hoher als in den anderen beiden Samples
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(Multimodalitat: 4. =6%, 5. =9%, 8. =9%; Parasitierungsverlauf 4. =4%, 5. =4%, 8. =9%)
(Abb. 32A-C).
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Abb. 32A-C: Relative Haufigkeit, mit der die
Kutikularippen im Tymbal von O. rimosa zer-
stért wurden. Die Rippen wurden ihrer Lage
nach von cranial nach caudal durchnumme-
riert. A: Parasitierte O. rimosa Mannchen, die
zur Bestimmung von Parasitierungsraten ge-
sammelt wurden; B: O. rimosa Mannchen, die
wahrend der Versuche zur Multimodalitat des
Infektionsverhaltens infiziert wurden; C: O. ri-
mosa Mannchen, die wahrend der Versuche

zum Parasitierungsverlauf infiziert wurden.

Nicht immer waren bei parasitierten Zikaden auch gebrochene Rippen am Tymbal zu erken-

nen. Bei vielen Tieren war ein Riss in der Membran zwischen zwei Rippen zu finden. Bei O.

rimosa war dies in 20% der untersuchten Tymbale der Fall (64 von 321 untersuchten Tymba-

len). Es gab keinen Unterschied zwischen dem naturlichen Sample (20%; 34 von 172 Tym-
balen) und den Versuchsgruppen zur Multimodalitat (21%; 21 von 102 Tymbalen) und Para-
sitierungsverlauf (19%; 9 von 47 Tymbalen) (Chi-Quadrat-Test).
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3.2.4. Parasitierungsverlauf und Gesangsproduktion

Dieses Kapitel beschéftigt sich mit der Entwicklung von E. auditrix im Wirtsorganismus und
dem Einfluss der Fliegenlarven auf die Zikaden. Zu diesem Zweck wurden Méannchen von O.
rimosa mit Fliegenlarven infiziert und im Freiland in einem Zelt gehalten. Insgesamt wurden
Versuche 101 Zikaden durchgefiihrt, von denen nach verschieden langer Infektionsdauer 71
Tiere wieder eingesammelt und seziert wurden. Von diesen waren 96% (68 Zikaden) mit ei-
ner Larve infiziert. Die restlichen 30 Zikaden wurden im Zelt nicht mehr wieder gefunden.
Emblemasoma auditrix hat, wie alle Fliegen, drei verschiedene Larvenstadien (Pape 1996),
die im Folgenden mit L1, L2 und L3 bezeichnet werden. Sarcophagiden sind vivipar, d.h.,
dass nicht Eier, sondern voll entwickelte L1-Larven abgelegt werden. Die Larvenstadien
wurden anhand der GroRe ihrer Mundhaken unterschieden. Die Mundhaken der L1-Larven
waren 0,3-0,4mm grof3. Die der L2-Larven waren 0,6-0,8mm und die der L3-Larven 1,3-

1,6mm grof.

3.24.1.  Lage der Fliegenlarven direkt nach der Infektion

Um den Aufenthaltsort der Fliegenlarven kurz nach der Injektion in den Wirt zu bestimmen,
wurden weitere zehn Zikaden 2h nach der Infektion, in 70% Ethanol fixiert und anschlie3end
seziert. Bei der Infektion gelangten die L1-Larven in einen luftgefillten Resonanzkérper, der
die groBRten Teile der 1.-3. Abdominalsegmente umfasst. In diesem Hohlraum wurden alle
frisch abgelegten Fliegenlarven gefunden. Sie konnten dabei in allen mdglichen Bereichen
des Hohlraums liegen, teils vor, teils hinter den groen Tymbalmuskeln (Abb. 33A-C). Die
L2-Larven sind deutlich gréRer und weisen nicht mehr die breiten, schwarzen Kutikularinge
auf, die fir die L1-Larven typisch sind. Das zweite Larvenstadium konnte sowohl vor als
auch hinter dem Tymbalmuskel liegen, wobei sie auch auflerhalb des Resonanzkdrpers zu
finden waren (Abb. 33D). Die L3-Larven wurden so groR, dass sie das gesamte Abdomen der
Zikaden ausfullten (Abb. 33E). Sie waren stets mit den Mundhaken zum Kopf des Wirtes.
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Abb. 33A-E: Aufenthaltsorte frisch abgelegter L1-Larven (A-C), sowie die Lage einer L2-Larve (D)
und einer L3-Larve (E). Die Pfeile zeigen jeweils direkt auf die Fliegenlarve. Maf3stab 2mm. A: An-
sicht von anterior in getffnetes Zikadenabdomen. Die Fliegenlarve hielt sich im 1. Abdominalseg-
ment, anterior und dorsal von den Tymbalmuskeln auf. B-C: Fliegenlarven hielten sich posterior und
ventral von den Tymbalmuskeln im 2. Abdominalsegment auf. D: L2-Larve, die anterior von den
Tymbalmuskeln im 1. Abdominalsegment gefunden wurde. E: L3-Larve, die das gesamte Abdomen
ausfullt. Nur das erste Drittel schaut zwischen den Tymbalmuskeln hervor.

3.2.4.2.  Entwicklung der Fliegenlarven

Die Untersuchung des Infektionsverlaufes zeigt, dass am zweiten Infektionstag, bis auf eine
einzelne L2-Larve, ausschlieBlich L1-Larven zu finden waren (Abb. 34). Die L1-Larven hau-
teten sich dann zwischen dem zweiten und dritten Infektionstag, da am dritten Tag aus-
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schlieRlich L2-Larven gefunden wurden. Am folgenden Tag treten die ersten vier L3-Larven
auf. Es fanden sich aber immer noch mehr L2-Larven (7 Stiick) und eine L1-Larve. Am fiinf-
ten Tag gab es dann zum ersten Mal mehr L3-Larven als L2-Larven. Ab Tag 6 wurden, bis
auf eine L1-Larve, nur noch L3-Larven gefunden (Abb. 34). Das letzte Larvenstadium er-
eichten die Fliegenlarven also zwischen dem 3.-6. Tag des Infektionsprozesses. Die einzel-
nen L1-Larven am 6. Tag und am 4. Tag kdnnten von einer Doppelinfektion oder einer nach-
traglichen Parasitierung von aullerhalb des Zeltes her rihren. Vielleicht sind die Larven aber
auch am ersten oder zweiten Tag gestorben und konnten sich somit nicht weiter entwickeln.
Dass sich diese L1-Larven bis zu finf Tage lang lebendig und gesund im Wirt aufhielten, er-
scheint aufgrund der zuvor genannten Ergebnisse unwahrscheinlich.

In funf Zikaden konnte keine Larve mehr gefunden werden, obwohl das Abdomen jeweils
vollkommen leer gefressen war. Das bedeutet wahrscheinlich, dass diese Larven ihre Ent-
wicklung bereits abgeschlossen hatten und den Wirt verlassen hatten, um sich zu verpuppen.
Diese Larven hielten sich zwischen 5-8 Tagen im Wirt auf. Die Temperaturen wéhrend der
Versuchszeit schwankten zwischen 15-25°C. Vielleicht I&sst sich durch diese schwankenden

Temperaturbedingungen erklaren, warum die Entwicklungszeiten durchaus unterschiedlich

sein kénnen.
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2.5 Abb. 34: Anzahl der drei verschiedenen
Larvenstadien (L1-L3) von E. auditrix, die
0 5 5 = = z 5 an den verschiedenen Infektionstagen

Infektionstag gefunden wurden.
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3.2.4.3.  Ernahrung der Larven

Abb. 35A-F: Zikaden an denen E. auditrix Fral3schaden verursacht hat. A: Querschnitt eines Zi-
kadenabdomens im 1. Abdominalsegment (D = Darm, FK = Fettkorper). Keine Fraf3spuren. B:
Querschnitt eines Zikadenabdomens im 1. Abdominalsegment. Deutliche Fral3spuren im 2.-4.
Abdominalsegment. Pfeil zeigt auf L2-Larve. C: Aufsicht auf dorsal getffnetes Abdomen mit L3-
Larve (Pfeil) von E. auditrix. In allen Segmenten des Abdomens deutliche FraBschaden. D:
Querschnitt eines Zikadenabdomens im 1. Abdominalsegment. Abdomen vollstidndig ausge-
hohlt. Auch die grofen Tymbalmuskeln wurden gefressen. E: Dorsal geéffneter Thorax einer
unparasitierten O. rimosa mit Flugmuskeln (FM) und Speicheldriise (SD). F: Vollstandig von E.
auditrix ausgehohlter Zikadenthorax. Auch die Kopfkapsel ist fast komplett entleert. Mal3stab
2mm.
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Als Néchstes werden die FraBaktivitaten von E. auditrix an O. rimosa dargestellt und mit
dem Auftreten der einzelnen Larvenstadien verglichen.

Die Larven fraBen zunéchst im Abdomen. Der Blick in ein unbeschadigtes Abdomen ist in
Abb. 35A dargestellt. In 37 der 68 infizierten Zikaden wurden FraRspuren gefunden (54%).
In 24 aller sezierten Zikaden, in denen FralRspuren gefunden wurden, wurden zundchst der
Fettkdrper und der Darm in den ersten vier Abdominalsegmenten geschadigt (Abb. 35B). Die
grofRen Tymbalmuskeln waren bei diesen Tieren noch nicht beschadigt. Wenn die Tymbal-
muskeln gefressen wurden, war auch immer der Rest des Abdomens entleert (bei 13 Zika-
den). Erst wenn das Abdomen volistandig entleert wurde (Abb. 35D), wurden auch FraB-
schaden im Thorax gefunden. Dies war in 16% (6 Zikaden) der sezierten Zikaden, die Fral-
schaden aufwiesen, der Fall. Im heilen Thorax gibt es vor allem die kréftigen Flugmuskeln
(Abb. 35E). Wie das Abdomen, so wurde auch der vordere Teil des Wirtes (Thorax und
Kopf) vollstandig entleert, wobei auch Speicheldriise und Gehirn entfernt wurden (Abb.
35F).

Zusammenfassend ergibt sich folgendes Fralbild: Die Fliegenlarven fressen zunéchst das
Abdomen von anterior nach posterior leer, wobei die grofen Tymbalmuskeln zundchst unbe-
schadigt bleiben. Danach werden diese und, darauf folgend, alle Gewebe im Thorax und im
Kopf konsumiert.

Zur Korrelation des Auftretens der verschiedenen Larvenstadien mit den Fralischaden, wur-
den drei Kategorien von FraRbildern festgelegt. Es gab die Kategorien ,,keine erkennbaren
Schaden, ,,geringe Schéden“ und ,starke Schaden®. Am ersten und zweiten Infektionstag
fanden sich keine erkennbaren Frallschaden (Abb. 36A). Zur Erinnerung: an den ersten bei-
den Tagen gab es fast ausschlieBlich L1-Larven (siehe oben). Am 3. Tag traten dann die ers-
ten Fral3schéden auf, was mit dem vermehrten Auftreten von L2-Larven zusammen fallt. Er-
kennbare Frafl3schaden blieben aber noch selten. Die meisten Zikaden zeigten keinen erkenn-
baren FraRschaden (7 Zikaden), wahrend nur jeweils eine in die Kategorien ,,wenig Fral3*
und ,starker FraR* eingeordnet wurden. An Tag 4 steigt die Anzahl der Zikaden mit starken
Frallschaden (4 Zikaden), was wiederum zum vermehrten Auftauchen von L3-Larven passt
(siehe oben). Ab Tag 5 gab es fast nur noch Zikaden, die starke Fralischdden aufwiesen (10
Zikaden). Nur zwei Zikaden hatten an Tag 5 keine Schaden (Abb. 36A). Ab diesem Zeit-
punkt waren fast alle gefundenen Larven bereits im 3. Larvenstadium. In die Kategorie ,,Ge-
ringe Schaden® wurden insgesamt nur wenige Zikaden gefunden (n=3). Daraus lasst sich
wahrscheinlich schlielen, dass mit den zur Verfligung stehenden Mitteln geringe FraRspuren

nur schwer zu erkennen waren oder aber, dass sehr viel Gewebe innerhalb kurzer Zeit ver-
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zehrt wurde. Wenn Fraspuren erkennbar waren, dann wurden sie fast immer der Kategorie
»Starker FralR“ (bei 31 Zikaden) zugeordnet. Zur Lautproduktion fahige Zikaden zeigten
meistens keine erkennbaren Fral3spuren (n=20) (Abb. 36B), aber auch einige nicht singende
Tiere (n=5) ohne erkennbaren Fral} traten auf. Starke Fral3spuren bedeuteten meist, dass die
Zikaden nicht mehr zur Lautproduktion fahig waren (n=28), wéhrend nur wenige deutlich

beschadigte, singende Tiere gefunden wurden (n=3) (Abb. 36B).
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Zusammenfassend konnte festgestellt werden, dass die Fliegenlarven ihre Wirte in den ersten
3-4 Tagen des Infektionsprozesses meistens nicht erkennbar schadigen. Deutliche Schéaden
treten erst mit dem Auftreten der L3-Larven auf, die innerhalb von 2-3 Tagen die Zikade

vollstandig entleeren kdnnen.

3.2.4.4.  Gesangsproduktion von Okanagana rimosa wéahrend der Infektion
Wenn im Freiland Zikadenméannchen gefangen wurden, die keine Storgerdusche produzier-

ten, waren diese Tiere haufig mit einer Fliegenlarve infiziert. Es wurde deswegen die Hypo-
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these aufgestellt, dass parasitierte Wirte die Gesangsproduktion im Laufe des Parasitie-
rungsprozesses einstellen.

Im Feld wurden Uber verschiedene Jahre Stichproben méannlicher Okanagana rimosa ge-
nommen, um Parasitierungsraten durch Emblemasoma auditrix zu ermitteln. Von 389 gefan-
genen Zikaden waren 264 zur Produktion von Stérgerauschen fahig. Von diesen 264 wieder-
um waren 24 parasitiert, was einem Prozentsatz von 9% entspricht. In allen auBer einem der
parasitierten Singer war eine Larve des ersten Stadiums (L1-Larven) von Emblemasoma au-
ditrix zu finden. Alle Zikaden, in denen Larven des dritten und letzten Stadiums (L3-Larven)
gefunden wurden, waren nicht mehr zur Lautproduktion befahigt (n=82). Insgesamt gab es
125 Zikaden, die keine Storlaute produzierten, von denen 13 offensichtlich nicht infiziert wa-
ren (9%). Also war die Wahrscheinlichkeit einen infizierten Wirt einzusammeln 91%, wenn
dieser keine Laute mehr von sich gab. Es traten auch einige nicht singende Zikaden auf, in
denen eine L2-Larve (n=22) oder eine L1-Larve gefunden wurde (n=8).
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Abb. 37: Relative Haufigkeit von Zikaden, die im Parasitierungsverlauf zur Produktion von Storge-
rauschen fahig waren (Singer) und Zikaden, die keine Storlaute mehr produzieren konnten (Nicht-
singer).
Waéhrend den Untersuchungen zum Parasitierungsverlauf wurde taglich die Fahigkeit der Zi-
kaden, Stérgerausche zu produzieren, Uberpruft. Es wurden nur Zikaden fir die Versuche
ausgewahlt, die gesund (nicht parasitiert) und zur Gesangsproduktion fahig waren. Direkt
nach der Infektion (Tagl) haben alle Tiere Storgerdusche produziert (n=95) (Abb. 37). Be-
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reits am 2. Tag nach Infektion traten erste Zikaden auf, die keine Stérgerdusche von sich ga-
ben. Der relative Anteil war mit 12% (n=42) noch gering. An den folgenden Infektionstagen
wurde der Anteil von nicht singenden Tieren immer groRer. An Tag4 wurden zum letzten
Mal mehr Singer (63%, n=30) als Nichtsinger gefunden (37%, n=30). Einen Tag spater gab
es mehr Nichtsinger (57%, n=28) als Singer (43%, n=28). Ab Tag6 wurden ausschliel3lich
Nichtsinger gefunden (Abb. 37).
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Abb. 38: Haufigkeit der Lockgesangsproduktion von infizierten und nicht infizierten O. rimosa an
zwei Versuchstagen. Ein Test dauerte jeweils 5min. Die beiden Gruppen wurden zeitgleich getestet.
Die Zahlen in den Balken geben die Anzahl der Tests wieder (** = p<0,01, t-Test).

Nach der Klarung der Frage, inwieweit O. rimosa im Laufe einer Infektion generell zur
Lautproduktion fahig ist, sollte herausgefunden werden, ob parasitierte Tiere auch spontan
noch Lockesdnge produzieren. Im Freiland wurden etwa 5m voneinander entfernt zwei Zelte
aufgestellt, in denen die Zikaden gehalten werden konnten. In das eine Zelt wurde eine
Gruppe von 20 infizierten Zikaden gesetzt. Die Tiere wurden alle am gleichen Tag infiziert.
In das andere Zelt wurden zeitgleich 20 nicht infizierte Zikaden gesetzt. AnschlieBend wurde
am 2. und 5. Versuchstag uberprift, in welchem Zelt wie oft gesungen wurde. Am 2. Ver-
suchstag gaben die Zikaden im Zelt mit den gesunden Tieren innerhalb von 5min durch-
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schnittlich 7,6 £ 1,6 (Standardfehler) Gesénge ab. Der Wert bei den Parasitierten ist mit 2,9 +
1,3 (Standardfehler) signifikant niedriger (p<0,01, t-Test). An diesem Tag waren im Zelt mit
den parasitierten Tieren 19 lebende Zikaden zu finden, von denen 17 noch Storlaute produ-
zierten. Im Zelt mit den gesunden Tieren wurden 17 lebende Zikaden gefunden, die alle Stor-
laute von sich gaben. Auch am 5. Versuchstag sangen die gesunden Zikaden (8 Lebende im
Zelt gefunden) signifikant haufiger als die Parasitierten (7 Lebende im Zelt gefunden, von
denen 1 Storlaute produzierte), welche zu diesem Zeitpunkt keine Lockgesange mehr produ-
zierten (Abb. 38). Von wie vielen und welchen Individuen die Gesénge jeweils stammten,

konnte im Laufe des Experiments nicht festgestellt werden.

3.2.5. Zweifachinfektionen (larvale Konkurrenz)

Das folgende Kapitel beschéftigt sich mit der Konkurrenz zwischen den Larven von Emble-
masoma auditrix. Es sollte untersucht werden was passiert, wenn ein Wirt (Okanagana rimo-
sa) mit zwei Larven des Parasitoiden infiziert wird. Dazu wurden Weibchen von E. auditrix
im Freiland oder im Labor zu einer Gesangsattrappe (,,Anlock®, siehe 2.3.) gelockt. Dann
wurde eine nicht parasitierte Zikade prasentiert, die von den Fliegen infiziert werden konnte.
Die gleiche Zikade wurde umgehend einer weiteren Fliege prasentiert, damit die Fliegenlar-
ven maglichst schnell hintereinander in den Wirt gelangen konnten. Anschlielend wurden
die infizierten Zikaden in einem Zelt gehalten, nach unterschiedlich langer Zeit enthommen
und seziert. Insgesamt wurden 33 Zikaden seziert, von denen 22 mit zwei Larven infiziert
waren, was einem relativen Anteil von 67% entspricht. Die restlichen Tiere trugen entweder
eine (8 Zikaden) oder gar keine Larve (eine Zikade). Ob die Infektion bei diesen Tieren nicht
geklappt hat oder es andere Grinde fur das Fehlen einer zweiten Larve gibt, konnte im Rah-
men der Untersuchung nicht festgestellt werden. Deshalb werden fiir die folgenden Betrach-
tungen nur die 22 Zikaden heran gezogen, bei denen die Infektion mit zwei Larven mit Si-
cherheit funktioniert hat. In 18 Fallen fanden sich beim Sezieren eine tote und eine lebende
Fliegenlarve (77%) (Tab.2). Bei drei Zikaden waren beide Fliegenlarven noch am Leben
(14%). In zwei Fallen waren beide Larven tot (9%). Die ersten L2-Larven tauchten am drit-
ten Versuchstag auf. Am vierten Tag fand sich immer eine L2-Larve in der Zikade (n=7), am
Funften war immer eine L3-Larve zu finden (n=7) (Tab.2). Die zweite Larve blieb immer im
L1-Stadium. Bei allen Wirten, bei denen eine lebende und eine tote Larve gefunden wurden,
war die tote Larve im ersten Larvenstadium. Die lebenden Larven waren entweder im glei-
chen Stadium oder weiter entwickelt. Fast alle Larven wurden im Abdomen des Wirtes ge-

funden. Nur 2-mal war eine Larve im Thorax zu finden (Tab.2). Interessanterweise waren in
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beiden Fallen beide Larven im Wirt noch am Leben. Es war jeweils eine Larve im Thorax

und die andere im Abdomen zu finden.

Tab.2: Sezierdaten von 22 Okanagana rimosa, die jeweils mit zwei Larven von Emblemasoma au-
ditrix infiziert wurden. L1=erstes Larvenstadium; L2=zweites Larvenstadium; L3=drittes Larvenstadi-
um; Abd=Abdomen.

Zikade |Seziertag | Larvel Larve2
Stadium | Lebend/Tot | Ort Stadium | Lebend/Tot | Ort
1 2 L1 Lebend Abd L1 lebend Thorax
P 2 L1 Lebend Abd L1 Tot Abd
3 2 L1 Lebend Abd L1 Lebend Thorax
4 2 L1 Lebend Abd L1 Tot Abd
5 3 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
§ 3 L1 Lebend Abd L1 Tot Abd
7 3 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
B 3 L1 Lebend Abd L1 Tot Abd
0 4 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
10 4 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
11 4 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
12 4 L2 Tot Abd L1 Tot Abd
13 4 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
14 4 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
15 4 L2 Lebend Abd L1 Lebend Abd
16 5 L3 Lebend Abd L1 Tot Abd
17 5 L3 Lebend Abd L1 Tot Abd
18 5 L2 Lebend Abd L1 Tot Abd
19 5 L3 Lebend Abd L1 Tot Abd
20 5 L3 Lebend Abd L1 Tot Abd
21 5 L3 Lebend Abd L1 Tot Abd
P2 5} L1 Tot Abd L1 Tot Abd
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3.3. Untersuchungen zur Wirtsspezifitat von E. auditrix

Im Jahr 2004 schllpften groRe Populationen so genannter periodischer Zikaden, die nur alle
17 Jahre als Adulte in ihren Habitaten vorkommen. Diese Gelegenheit wurde wahrgenom-
men, um Versuche mit der Art Magicicada cassini durchzufthren. Ziel war es, empirische
Hinweise fir die Theorie zu sammeln, nach der Selektionsdruck eines Parasitoiden zum un-
gewdohnlichen Lebenszyklus der periodischen Zikadenarten gefiihrt haben kénnte. Emblema-
soma auditrix, oder eine dhnliche Art, kdnnte ein Kandidat fur einen solchen Parasitoiden
sein. Des Weiteren sollten die Versuche Aufschluss Uber die Wirtsspezifitat von Emblema-
soma auditrix geben. Okanagana rimosa ist der einzig bekannte Wirt. Welche Grinde fihren
dazu, dass E. auditrix keine anderen Zikadenarten befallt? Kénnen die Fliegen iberhaupt an-

dere Zikadenarten infizieren? Falls ja, kénnen sich die Larven entwickeln?

3.3.1. Phonotaxis im Freiland
Es wurde versucht Emblemasoma auditrix mit verschiedenen Gesangsattrappen im Freiland
zu einer Schallquelle zu locken.

o ,,Anlock*: siehe 2.3.

o “Cassini Calling”: Gesangsmodell mit Tragerfrequenz 5kHz. Die Struktur entsprach
dem Lockgesang der periodischen Zikade Magicicada cassini. Das Signal besteht aus
einem Tick-Teil und einem Buzz-Teil. Der Tick-Teil besteht aus einer Serie von 12-40
Einzelpulsen, die mit einer Rate von 16-25 pro Sekunde produziert werden. Darauf
folgt der Buzz-Teil mit einer Pulsrate von 180-210 pro Sekunde (Young und Joseph-
son 1983).

o ,,Septemdecim Calling“: Tragerfrequenz 1,6kHz. Die Struktur entsprach dem Lockge-
sang der periodischen Zikade Magicicada septemdecim. Der Gesang dauert 2-4s und
besteht aus 120-160 Pulsen pro Sekunde. Nach einem Gesang folgt eine 0,5-2s lange
Pause (Young und Josephson 1983).

o0 ,,Cassini Buzz, 5kHz": Tragerfrequenz (5kHz). Die Struktur entsprach dem Buzz-Teil
des Lockgesangs der periodischen Zikade Magicicada cassini.

o ,,Cassini Buzz, 6kHz": Tragerfrequenz (6kHz).

o ,,Cassini Buzz, 7TkHz": Trégerfrequenz (7kHz).

o ,,Cassini Buzz, 8kHz": Trégerfrequenz (8kHz).

o]

Als Referenzwerte wurden Anlockraten mit der Gesangsattrappe ,,Anlock® bestimmt, die in

Frequenz und Wiederholrate der des nattirlichen Wirtes entsprach (siehe oben).
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Pro min kamen durchschnittlich 4,4 Fliegen zum Lautsprecher (n=5 Tests) (Abb. 39). Auch
zu allen anderen Signalen kamen Fliegen, aufler zum Lockgesang und zum ,5kHz Buzz-
Teil“ von M. cassini. Allerdings waren die Anlockraten bei allen anderen Gesangsattrappen
wesentlich niedriger als bei der Kontrolle. Die meisten Fliegen kamen zu den ,,Buzz-Teilen*
von Magicicada cassini (0,6 Fliegen pro min, n=5 Tests) mit Tragerfrequenzen von 7kHz
und 8kHz (Abb. 39).

3.3.2. Phonotaxis im Labor

Die Phonotaxis von E. auditrix zu verschiedenen Signalen wurde unter Laborbedingungen
getestet. Das Verhalten der Tiere wurde dabei in drei Klassen eingeteilt und bewertet (siehe
2.5.3.). Pro Signal wurden 22 Tests durchgefuhrt. Als Referenz galt wiederum das Signal
»Anlock”, bei dem 2,9 + 0,1 (Standardfehler) der moglichen 3 Punkte erreicht wurden (Abb.
40A). Der nédchst hohere Wert wurde beim ,,Buzz-Teil* des Lockgesangs von M. cassini ge-
funden (2,1 + 0,2, Standardfehler). In einem &hnlichen Bereich lag die Punktzahl beim voll-
standigen Lockgesang von M. cassini (1,9 £ 0,2, Standardfehler). Am schlechtesten schnitten
die Fliegen beim Lockgesang von M. septemdecim ab, bei dem durchschnittlich nur 1,3 £ 0,2
(Standardfehler) Punkte erreicht wurden. Fast alle Fliegen reagierten mit einer Drehung zum
Lautsprecher, unabhangig vom getesteten Signal (Abb. 40B). Der Anteil der Tiere, die un-
vollstandige Phonotaxis zeigten, betrug beim Lockgesang von M. septemdecim nur noch
27%, wéhrend die Werte bei Signalen von M . cassini mit 50% (vollstdndiger Lockgesang)
und 59% (,,Buzz-Teil) noch deutlich hoher waren (Abb. 40C). Eine &hnliche Verteilung
fand sich bei den Fliegen, die erfolgreiche Phonotaxis zeigten. Die Werte waren nur etwas

niedriger als bei der unvollstandigen Phonotaxis (Abb. 40D).
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Abb. 40A-D: Laborversuche zur Phonotaxis von E. auditrix zu verschiedenen akustischen Signalen.
Kontrolle = “Anlock”; Cass = “Cassini Calling”; Sept: “Septemdecim Calling”; C5: “Cassini Buzz,
5kHz"; A: Punktebewertung der Phonotaxis. Das Verhalten der Fliegen wurde in drei Klassen einge-
teilt (siehe 2.5.3.). B: Anteil sich drehender Fliegen in Prozent. C: Anteil von Fliegen, die unvollstan-
dige Phonotaxis zeigten. D: Relativer Anteil erfolgreicher Fliegen in Prozent. Es wurden 22 Fliegen

pro Signal getestet.

3.3.3. Infektion von Magicicada cassini

Fur diese Versuchsreihe wurde Emblemasoma auditrix mit dem Lockgesang des natirlichen
Wirtes Okanagana rimosa angelockt. Den angelockten Fliegen wurde dann ein Mannchen
von Magicicada cassini prasentiert, worauf hin die Fliegen das typische Infektionsverhalten
zeigten. Die Fliegen akzeptierten also den fremden Wirt und waren auch in der Lage erfolg-
reich Larven abzulegen. Wie zuvor fir Okanagana rimosa (siehe 3.2.3.), sollen im Folgen-
den die Tymbalverletzungen und der Parasitierungsverlauf dargestellt werden.

Das Tymbalorgan von Magicicada cassini hat 12 Kutikularippen, also vier mehr als O. rimo-

sa (Abb. 41A). Emblemasoma auditrix zerbrach durchschnittlich 2,6 Rippen pro Tymbal
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(Abb. 41B). Nur in 15% aller untersuchten Tymbale war lediglich eine Rippe gebrochen.

Dieser Wert ist niedriger als bei O. rimosa (siehe 3.2.3.).
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Abb. 41A-C: Tymbalverletzungen bei Magicica-
da cassini. A: Aufnahme eines verletzten Tym-
bals, bei dem die Rippen 9-11 zerbrochen wur-
den (Pfeil). Die Rippen wurden von cranial nach
caudal durchnummeriert. Maf3stab 0,5mm. B:
Relative Haufigkeit gebrochener Kutikularippen
pro Tymbal. C: Relative Haufigkeit, mit der be-
stimmte Kutikularippen zerstért wurden. Die
Rippen wurden ihrer Lage nach von cranial

nach caudal durchnummeriert.

Am hé&ufigsten wurden zwei zerbrochenen Rippen gefunden (43%), gefolgt von Tymbalen

mit drei zerstorten Rippen (24%). Genau wie bei O. rimosa, waren auch bei M. cassini die

hinteren Rippen (8-11) héaufiger zerstort als die vorderen. Die vorderen vier Rippen wurden

nie verletzt (Abb. 41C). Auffallig ist, dass bei M. cassini selten (1%) Verletzungen zwischen

zwei Rippen gefunden wurden. Bei O. rimosa ist dieser Wert mit 20% hoher.

Es wurden 75 Zikaden erfolgreich mit einer Larve infiziert. Abb. 42A zeigt eine Lateralan-

sicht eines Méannchens von Magicicada cassini. Die Larven konnten sich zumindest bis zum
L2-Stadium entwickeln (Abb. 42D). Alle Larven wurden im Abdomen der Zikaden gefunden
(Abb. 42B-C).
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Abb. 42A-D: Bilder von Magicicada cassini. A: Laterale Ansicht eines M&nnchens (Maf3stab 5mm). B:
Ansicht eines mannlichen Zikadenabdomens. Vorwiegend sind die Tymbalmuskeln (TY), der Darm
(D) und der Resonanzkdrper (Hohlraum) zu erkennen (Maf3stab 2mm). C: L1-Larve (Pfeil) von E. au-
ditrix im Abdomen von Magicicada cassini (MaRstab 2mm). D: L2-Larve (Pfeil) von E. auditrix im 1.
Abdominalsegment von M. cassini (Maf3stab 2mm).
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An den ersten zwei Tagen der Infektion waren nur L1-Larven vorhanden. Ab dem 3. Tag tra-
ten zum ersten Mal L2-Larven auf. An den folgenden beiden Tagen stieg der Anteil von L2-
Larven auf 50%, danach auf 100% (Abb. 43). Keine der Fliegenlarven hdutete sich zum letz-

ten Larvenstadium.
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Abb. 43: Relative Haufigkeit, mit der L1-Larven und L2-Larven von E. auditrix, im Parasitierungsver-
lauf in Magicicada cassini gefunden wurden. Die Zahlen in den Balken geben die Anzahl der Larven

an.
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3.4. Parasitierungsraten von Okanagana rimosa

Der folgende Abschnitt beschaftigt sich mit den Parasitierungsraten nattrlicher Populationen
von Okanagana rimosa durch Emblemasoma auditrix.

Um den Grad der Parasitierung durch Emblemasoma auditrix zu untersuchen, wurden Stich-
proben aus drei verschiedenen Untersuchungsgebieten entnommen. Die Untersuchungsdauer
war zwischen 2000 und 2005. Insgesamt wurden im Laufe der Untersuchung 389 ménnliche
Okanagana rimosa gesammelt und seziert. Von den gesammelten Tieren waren 136 parasi-
tiert, was einer Gesamtparasitierungsrate von 35% entsprach.

Wie Abb. 44 zeigt, war dieser Wert keineswegs konstant. Die durchschnittlichen Parasitie-
rungsraten schwankten je nach Untersuchungsjahr und Gebiet zwischen 9% (Graylingl
2000) und 57% (Grayling2 2002). Im Untersuchungsgebiet Graylingl waren die Werte mit
9-37% am niedrigsten, gefolgt von Luzerne mit 40-44%. Die hdchsten Parasitierungsraten
wurden im Gebiet Grayling2 bestimmt (49-57%).

Die durchschnittlichen Werte verédndern sich mit dem Saisonverlauf. Saison ist als der Zeit-
raum zu verstehen in dem Fliegen und Zikaden, innerhalb des Jahresverlaufs, in den natrli-
chen Habitaten anzutreffen sind. Dabei kommen die Zikaden stets langer vor als die Fliegen.
Am Ende der Fliegensaison waren die Parasitierungsraten in fast allen Jahren und Gebieten
niedriger als zu Beginn (Abb. 45A-D). Einzige Ausnahme war das Gebiet Graylingl im Jahr
2002, ansonsten fanden sich die niedrigsten Parasitierungsraten immer am letzten Untersu-
chungstermin. Deutliche Abfélle zum letzten Sammeltermin hin kamen z.B. vom 28.06.2002
zum 05.07.2002 in den Gebieten Grayling2 und Luzerne vor (Abb. 45B). An einzelnen Sam-
melterminen konnten die Werte sehr hoch sein. So waren zum Beispiel am 21.06.2002 im
Untersuchungsgebiet Grayling2 80% aller gefangenen Zikadenménnchen (n=10) mit einer
Fliegenlarve infiziert. Auch im Gebiet Luzerne wurden hohe Werte von 70% (n=10,
25.06.2002), 71% (n=7, 28.06.2002) und 77% (n=9, 01.07.2003) gefunden.

In einem Zikadenméannchen kann sich wahrscheinlich nur eine Fliegenlarve erfolgreich ent-
wickeln (siehe 3.2.5.). Es ware also von Vorteil, wenn Superparasitismus vermieden wirde.
Tatsachlich fanden sich unter den 136 infizierten Zikadenménnchen lediglich 7, die eine
zweite Fliegenlarve trugen (5%). Auch an den Terminen, an denen hohe Parasitierungsraten
gefunden wurden, war Superparasitismus selten. Es kam maximal eine Doppelinfektion pro

Sammeltermin und Gebiet vor.
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Abb. 45A-D: Durchschnittliche Parasitierungsraten von Zikadenpopulationen (Okanagana rimosa) an
verschiedenen Sammelterminen, in verschiedenen Jahren und drei verschiedenen Untersuchungs-
gebieten. Es wurden in den Jahren 2000 (A), 2002 (B), 2003 (C) und 2005 (D) Stichproben genom-
men, deren GréRe in den Balken angegeben ist.
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3.5. Reduktion von Larvenzahlen bei E. auditrix

Im folgenden Abschnitt werden die Ergebnisse verschiedener Versuchsserien vorgestellt, die
sich mit dem Ph&nomen sich reduzierender Larvenzahlen bei Emblemasoma auditrix be-
schaftigen. Bei im Labor gehaltenen Fliegen gab es Anzeichen, dass sich die Larvenzahlen
pro Fliege im Laufe der Zeit verringerten, obwohl keine geeigneten Wirte als Ablagemdg-
lichkeiten vorhanden waren (de Vries 2003). Es wurden zwei Hypothesen getestet, die diese
Verringerung der Larvenzahlen erklaren konnten:

1. Die Perzeption des Lockgesanges kann bei E. auditrix die Larvenablage auslosen.

2. Die Larven fressen sich im Uterus der Mutter gegenseitig auf.

3.5.1. Einfluss akustischer Reize auf die Larvenablage bei E. auditrix

Bei im Labor gehaltenen E. auditrix wurde beobachtet, dass sich die Anzahl der Larven im
Uterus verringerte (de Vries 2003). Diese Tiere wurden zuvor bei Phonotaxisversuchen hau-
fig mit dem Lockgesang des Wirtes beschallt. Hatte die Perzeption des Signals zur Folge,
dass die Fliegen Larven abgelegt haben, obwohl keine Wirte zur Verfugung standen? Um
diese Frage zu klaren wurden vier Gruppen (je 9-10 Tiere) von Fliegen Uber einen Versuchs-
zeitraum von 11 Tagen unterschiedlich h&ufig und unterschiedlich lang akustischen Reizen
ausgesetzt (siehe 2.9.1.). Nach 11 Tagen wurden die Versuchstiere fixiert und seziert, um die
Larvenzahlen pro Fliege und deren Gewicht zu bestimmen. Als Kontrolle wurden sechs Flie-
gen bereits am LabortagO in Ethanol fixiert.

Bei Fliegen, die nie akustischen Reizen ausgesetzt waren (Gruppel), waren im Vergleich zur
Kontrollgruppe, nach 11 Tagen signifikant weniger Larven zu finden. In der Kontrollgruppe
fanden sich pro Fliege durchschnittlich 38 £ 1 (Standardfehler), wahrend es in Gruppel 30 +
2 (Standardfehler) waren (Abb. 46A). Auch in den Versuchsgruppen, die 1-mal taglich
(Gruppe2) oder 3-mal taglich (Gruppe3) mit dem Signal ,,Anlock®, bzw. 3-mal taglich mit
dem Signal ,,5/40“ (Gruppe4) beschallt wurden, waren die Larvenzahlen im Vergleich zur
Kontrolle signifikant kleiner (Abb. 46A). Die Unterschiede zwischen den Gruppen 1-4 waren
nicht signifikant (t-Test). Die Kafige der Fliegen wurden 2-mal am Tag nach Larven durch-
sucht, aber es wurde wahrend der gesamten Versuchszeit keine einzige freie Larve gefunden.
Die Ergebnisse bestatigen die Annahme, dass die Larvenzahlen im Labor gehaltener Fliegen
abnehmen. Die reduzierten Larvenzahlen waren aber nicht durch Ablage zu erklaren.

Alle Larven aus einer Fliege wurden getrocknet und zusammen gewogen, um das durch-
schnittliche Larvengewicht pro Fliege zu bestimmen. Dabei stellte sich heraus, dass die Lar-

ven aus der Kontrollgruppe mit durchschnittlich 0.021mg signifikant leichter waren, als die
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Larven aus den Versuchsgruppen mit 0.027-0,028mg. (Abb. 46B). Innerhalb der Versuchs-

gruppen 1-4 gab es keine Unterschiede im Gewicht der Larven (t-Test).
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3.5.2. Verringerung der Larvenzahlen durch préanatalen Kannibalismus

Der zweiten aufgestellten Hypothese zur Folge, verringern sich die Larvenzahlen durch pra-
natalen Kannibalismus. Das bedeutet, dass die Fliegenlarven einige ihrer Geschwister im
Mutterleib fressen. Um diese Hypothese zu Uberpriifen, wurden 49 Fliegen gefangen und
nach unterschiedlich langer Zeit frisch seziert, um die Anzahl und den Zustand der Larven zu
dokumentieren. Vom Fangtag an wurden alle vier Tage 9-10 Fliegen untersucht, wobei nach
Anzeichen gesucht wurde, die auf Kannibalismus hindeuten kénnten. Solche Anzeichen wa-
ren z.B. tote Larven oder aber Reste von Larven. Es stellte sich heraus, dass nicht alle Larven
im Uterus am Leben waren. Der Anteil lebender und toter Larven wurde bei einer anderen
Versuchsreihe systematisch ausgewertet (siehe 3.5.3.). Genau wie bei den Versuchen, die in
Abschnitt 3.5.1. beschrieben wurden, nahmen die Larvenzahlen (lebende und tote Larven)
mit der Zeit ab. Der Wert pro Fliege lag anfangs (Labortag0) bei durchschnittlich 33 + 2
(Standardfehler) Larven, also ein etwas niedrigerer Startwert als bei den Versuchen, die zur
1. Hypothese vorgestellt wurden (siehe 3.5.1.). An den folgenden beiden Untersuchungstagen
nahmen die Larvenzahlen durchschnittlich um 5-6 Larven ab und erreichten Werte von 28 +
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3 (Standardfehler, Labortag4) bzw. 27 + 2 (Standardfehler, Labortag8) Larven pro Fliege. An
Labortag12 waren noch durchschnittlich 19 + 1 (Standardfehler) Larven zu finden. Dieser
Wert ist signifikant niedriger als an Labortag0 (*** = p<0,0001; t-Test) (Abb. 47A). Auler
vollstandigen Larven, wurden auch Uberreste in Form von Mundhaken und Kutikularesten
gefunden. Am ersten Untersuchungstermin wurden in 22% aller sezierten Fliegen Larvenres-
te gefunden. Die Zahlen steigen an, bis am 12. Tag ein maximaler Wert von 80% erreicht
wird, der gegenlber dem ersten Tag unterschiedlich ist (* = p = 0,01; Chi-Quadrat-Test)
(Abb. 47B).
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Tage im Labor p<0,05, Chi-Quadrat-Test).

Im Folgenden werden Bilder vorgestellt, welche die verschiedenen beschriebenen Phanome-
ne (tote Larven, Larvenreste) erlautern und dokumentieren. Abb. 48A zeigt eine lebende Lar-
ve neben mehreren toten Larven. Die toten Larven sind teilweise eingefallen und gelblich
verfarbt, wéhrend die lebende Larve prall und wei aussieht. Neben mehr oder weniger un-
versehrt aussehenden Larven wurden auch Reste von Larven gefunden, denen grofRe Teile ih-
res Gewebes fehlten. Von diesen Larven waren manchmal nur noch die Exoskelette mit Res-
ten von Gewebe ibrig (Abb. 48B). In 10 Fliegen wurden ganze Ansammlungen von Uberres-
ten gefunden, die sich zusammengelagert im Uterus befanden (Tag8: in 3 Fliegen, Tagl2: in
4 Fliegen, Tagl6: in 4 Fliegen).
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Fig. 48A-F: Details aus dem Uterus sezierter Emblemasoma auditrix. A: Vergleich von lebenden mit
toten Larven (MaRRstab 1mm); B: eine lebende und eine fast leer gefressene Larve (MalR3stab 1mm);
C: zusammengeballte Larveniiberreste, die mindestens 5 Mundhaken enthalten (Maf3stab 0,5mm);
D: angefressene Larve (Mafl3stab 1mm); E: Mundhaken (MaRstab 0,2mm); F: grof3e Larve von

Tagl2 im Vergleich mit einer Larve von Tag0 (MaRRstab 1mm).
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Die in Abb. 48C gezeigte Ansammlung enthalt die Uberreste von mindestens fiinf Larven, da
auf dem Bild finf Mundhaken zu erkennen sind. Des Weiteren wurden Larven gefunden, die
Waunden aufwiesen, aus denen Gewebe austrat (Abb. 48D). Ob diese Verletzungen vom Fral}
ihrer Geschwister herrlihrten oder nicht, kann nicht mit Sicherheit gesagt werden. Dieser
Frage wird aber spater noch einmal genauer nachgegangen. Ein h&ufig auftretendes Phano-
men waren einzelne Mundhaken, die im Uterus gefunden werden konnten (Abb. 48E). Einige
Larven waren auffallig groR (Abb. 48F), aber immer noch im ersten Larvenstadium. Wie
schwer solche Larven im Vergleich zu ihren kleineren Geschwistern waren, konnte nicht be-
stimmt werden, da die zur Verfugung stehende Waage nicht fein genug war, um die Gewich-
te einzelner Larven zu ermitteln.

Die oben schon erwéhnten Verletzungen ansonsten gesund aussehender Larven (Abb. 48D)
wurden im Detail ausgewertet. Wenn die Larven sich im Uterus gegenseitig anfressen, muss-
ten solche Verletzungen nicht nur zu sehen sein, sondern sie missten nach einigen Tagen im
Labor auch haufiger vorkommen als bei den frisch gefangenen Fliegen. Verletzungen konn-
ten unter dem Binocular nur schlecht erkannt werden Deswegen wurden 95 Larven von zwei
unterschiedlichen Tagen (Tag0 und 8) mit einem Rasterelektronenmikroskop untersucht. Im
Uterus der Fliegen wurden tatsachlich sowohl unbeschadigte (Abb. 49A-B) als auch verletzte
Tiere gefunden (Abb. 49F-K). Die Larven von TagO wiesen mit 10% signifikant seltener
Verletzungen auf, als die Larven von Tag8 mit 30% (p = 0,02, Chi-Quadrat-Test). Es ist gut
vorstellbar, dass die gefundenen Verletzungen an den Larven von den Mundhaken (Abb.
49C-D) ihrer Geschwister herriihren kdnnten.

Um auszuschlieRen, dass die beschriebenen Phdnomene reine Artefakte sind, die durch die
Haltung im Labor ausldst werden, wurden an Tag12 im Freiland nochmals zehn Fliegen ent-
nommen und untersucht. Auf eine systematische Untersuchung im Freiland Gber einen lange-
ren Zeitraum wurde verzichtet, da nie bekannt gewesen ware, ob eine Reduktion der Larven-
zahlen auf Ablage in Wirte oder auf Kannibalismus zurlickzufiihren wére. Generell wurden
alle im Labor gefundenen Phanomene auch bei den Freilandtieren beobachtet. Bei 60% der
Fliegen waren Uberreste von Fliegenlarven in Form von Mundhaken, Kutikularesten und den
oben beschriebenen Larvenklumpen zu finden. Bei den Labortieren waren es an Tagl12 80%
(Abb. 47B).
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unbeschadigten Tieres; B: laterale Totalansicht eines unbeschadigten Tieres; C: Mundhaken von

dorsal; D: Mundhaken von lateral; E: Abdomenspitze mit Stigmata; F-l: Ausschnitte verschiedener,
verwundeter Larven. Die Larven wurden direkt aus dem Uterus eines frisch dekapitierten Weibchens
herausprapariert.

3.5.3. Einfluss der Verflgbarkeit von Wirten auf pranatalen Kannibalismus

Nachdem die vorigen Versuche mit hoher Wahrscheinlichkeit auf eine Reduktion der Lar-
venzahlen durch Kannibalismus hinweisen, sollte der Frage nachgegangen werden, was die
Griinde fur dieses Phanomen sein konnten. Alle Fliegen der bislang beschriebenen Versuche,
(siene 3.5.1. und 3.5.2.) hatten wahrend der gesamten Zeit im Labor keine Ablagemdglich-
keit in Form von Wirtsorganismen zur Verfugung. Tritt Kannibalismus im Mutterleib auch
auf, wenn die Fliegen Zugang zu Wirten bekommen und eine gewisse Anzahl an Larven ab-
legen durfen? Um diese Frage zu untersuchen, wurde einer Gruppe von Fliegen (49 Tiere) er-
laubt Larven abzulegen. Diese Gruppe wird deshalb in der Folge immer mit dem Begriff
»Ableger* bezeichnet. Eine zweite Gruppe von Fliegen (,,Nicht-Ableger”, 50 Tiere) hatte
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wéhrend des gesamten Zeitraums im Labor keinen Zugang zu Wirten. Fir jeden Untersu-

chungstag wurden pro Gruppe jeweils 10 Fliegen seziert.

Fig.50: Durchschnittliche Larvenzahlen

40+ (Lebende plus Tote) bei Emblemasoma
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Waéhrend der Versuche haben die 49 ,,Ableger* jeweils 12 Infektionsversuche unternommen,
die alle an den Labortagenl und 2 durchgefiihrt wurden. Es wurden also 588 Infektionsver-
suche durchgefuhrt. Insgesamt haben die Fliegen 495 Larven abgelegt. E. auditrix legt pro
Infektionsversuch nur eine Larve ab (siehe 3.2.2.). Der Infektionserfolg lag also bei 84%. Es
kann keine Aussage dariiber getroffen werden, welche der Fliegen tatsachlich wie viele Lar-
ven abgelegt haben. Rechnet man die 495 abgelegten Larven auf die 49 Versuchstiere um,
dann ergibt sich ein Wert von durchschnittlich 10 abgelegten Larven pro Fliege. Im Folgen-
den wird also davon ausgegangen, dass die ,,Ableger” im Schnitt mit 10 Larven weniger als
die ,,Nicht-Ableger* gestartet sind.

Am Fangtag (Labortag0) hatten die Fliegen im Schnitt 35 + 2 (Standardfehler) Larven (le-
bende plus tote Larven) in ihrem Uterus (Abb. 50). In den folgenden 12 Tagen sinken die
Larvenzahlen der Nicht-Ableger auf 25 + 2 (Standardfehler) Larven ab, was einen signifikan-
ten Unterschied zu TagO0 darstellt (* = p<0,05, t-Test) (Abb. 50). Auch die durchschnittlichen
Larvenzahlen bei den Ablegern sinken signifikant von 29 + 3 (Standardfehler) an Tag4 auf
15 + 2 (Standardfehler) an Tagl2 (* = p<0,05, t-Test). Am 4., 8. und 12. Untersuchungstag
betrug die Differenz zwischen Nicht-Ablegern und Ablegern 6, 10 und 10 Larven. (Abb. 50).

Die Anzahl der lebenden Larven wurde mit der Anzahl der toten (aber noch vollstandigen)
Larven verglichen. An Tag0 waren 98% aller Larven am Leben. In der Gruppe ,,Nicht-
Ableger” sinkt der Anteil der lebenden Larven zum 4. Versuchstag hin hochsignifikant auf
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76% Prozent ab (*** = p<0,0001; Chi-Quadrat-Test) (Abb. 51A). An Tag8 und 12 Tag bleibt
der Anteil lebender Larven geringer als am Fangtag (Tag8 ** = p = 0,006; Tagl2 *** =
p<0,0001; Chi-Quadrat-Test). In der Gruppe ,,Ableger* sinkt der Anteil lebender Larven zum
4. Tag hin signifikant auf 82% (*** = p<0,0001; Chi-Quadrat-Test).
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Abb. 51A-B: Vergleich der Uterusinhalte von ,Nicht-Ablegern“ und ,Ablegern“. A: durchschnittlicher

Anteil lebender Larven pro Fliege an der Gesamtzahl der kompletten Larven in Prozent. Alle Ver-
suchstage gegen TagO0 getestet (** = p = 0,006; *** = p<0,0001; Chi-Quadrat-Test). B: Anteil der Flie-
gen in denen Uberreste toter Larven gefunden wurden (* = p = 0,019; ** = p = 0,006; *** = p<0,0001;
Chi-Quadrat-Test).

Im Gegensatz zur Gruppe der ,,Nicht-Ableger” steigen die Werte bei den ,,Ablegern“ zum 8.
und 12. Versuchstag wieder an. Am 8. Tag sind 98% am 12. Tag 95% der Larven am Leben.
Diese Werte sind nicht signifikant unterschiedlich zu dem Wert an Tag0 (Abb. 51A). Der
Anteil der Fliegen, in denen Uberreste von gefressenen Larven zu finden waren, steigt mit
der Zeit in beiden Gruppen an (Abb. 51B). Wihrend an Tag0 nur bei 10% der Tiere Uberres-
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te gefunden wurden, waren es an Tagl2 in beiden Gruppen 90% aller sezierten Fliegen. Der
Unterschied ist hochsignifikant (*** = p<0,0001; Chi-Quadrat-Test).

Fur Tagl2 wurden die intakten Larven und die Anzahl der einzelnen Mundhaken, die pro
Fliege gefunden wurden, zusammengezahlt (Gruppe ,,Nicht-Ableger). Es ergibt sich ein
Durchschnittswert von 34 + 2 (Standardfehler). Die Abweichung vom Wert an Tag0 (durch-

schnittlich 35 £ 2 Larven pro Fliege) betrug also nur eine Larve.
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4. Diskussion

4.1. Phonotaxis

4.1.1. Phonotaxisl (Drehreaktionen)

Bei Beschallung mit einem adéquaten Reiz zeigt Emblemasoma auditrix als ersten Schritt der
Phonotaxis typische Drehbewegungen. Diese Drehbewegungen wurden in Abhéngigkeit
verschiedener Testwinkel und Signaldauern gemessen.

Es zeigte sich, dass sich die Gesamtdrehbewegungen (Drehwinkel von Beginn der
Bewegungen bis zum Start Richtung Schallquelle) aus mehreren kleineren Einzeldrehungen
zusammen setzen. Dabei drehen unterschiedliche Fliegen bei einem Testwinkel von 100°
unterschiedlich oft (2-4-mal), bis der Gesamtdrehwinkel erreicht ist. Die Drehungen dieser 2-
fach, 3-fach und 4-fach Dreher wurden gesondert betrachtet. Es zeigte sich, dass die beiden
Drehungen der 2-fach Dreher jeweils groRer waren als die der 3-fach und 4-fach Dreher. Je
mehr Drehungen die Tiere also zeigten, desto kleiner waren die Einzeldrehungen. Letztlich
kamen aber 2-fach, 3-fach und 4-fach Dreher auf identische Gesamtdrehwinkel. Innerhalb
der 2-fach Dreher sind die Drehungen 1 und 2 gleich gro3 (durchschnittlich ca. 50°). Auch
die Drehungen der 3-fach Dreher sind gleich groR (ca. 35°). Auch wenn das Signal z.B.
durch 500ms lange Pausen unterbrochen war, waren die Einzeldrehungen genau so grol3 wie
bei einem kontinuierlichen Signal. Fliegen, die nur ein funktionsféahiges Ohr besalRen, zeigten
genau so groRBe Drehungen wie die intakten Tiere. Interessanterweise zeigt Emblemasoma
auditrix bei allen Testwinkeln eine Mindestdrehung von durchschnittlich ca. 40°. Diese
Drehungen kommen selbst dann vor, wenn die Fliegen bereits perfekt zur Schallquelle
ausgerichtet sind. Ein &hnliches Verhalten ist bei Feldheuschrecken bekannt. Wenn diese
Tiere simultan von links und rechts mit gleichem Lautstarkepegel beschallt werden, drehen
sie sich gleich oft zu jeder Seite (von Helversen und Rheinldnder 1988). Die Ergebnisse
legen nahe, dass E. auditrix wiederholt die Richtung des Schalls lateralisiert und sich auf
diese Weise in eine ginstige Startposition zur Schallquelle bringt. Dieses Verhalten erklart
auch die Tatsache, dass bei fast allen Tieren nach Beendigung aller Drehbewegungen ein
Fehlwinkel zu beobachten ist, d.h., dass die Fliegen nicht optimal zur Schallquelle hin
ausgerichtet sind. Wenn z.B. eine Fliege bei einem Testwinkel von 100° Drehungen von je
40° zeigt, ist sie nach zwei Drehungen erst bei 80°. Das Tier wirde dann noch eine Drehung
um 40° machen und somit einen Fehlwinkel von 20° erzeugen, bevor es in Richtung

Schallquelle los lauft. Im Gegensatz zu Emblemasoma auditrix kann die parasitoide Fliege
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Ormia ochracea offensichtlich aus der ruhenden Lage heraus entscheiden, von wo eine
Schallquelle kommt. Wenn diese Tiere bei einem Testwinkel von 0° mit einem attraktiven
Signal beschallt werden, zeigen sie keine Drehung, sondern laufen direkt los (Mason et al.
2005).

Die durchschnittliche Reaktionszeit auf den akustischen Stimulus (Latenz) ist bei
Emblemasoma auditrix héher (200ms) als bei Ormia ochracea (50ms) (Mason, Oshinsky et
al. 2001). Die Latenz bei E. auditrix war unabhangig vom Testwinkel. Die Tiere zeigten
manchmal eine verzdgerte Reaktion auf das Signal und begannen erst sich zu drehen, wenn
das Signal schon vorbei war. Zwischen zwei Drehungen ist immer eine Pause von
durchschnittlich 80ms. Wéhrend dieser Pause ist keine Bewegung der Tiere zu beobachten.
Auch diese Pausen sprechen dafiir, dass die Fliegen in dem Moment neu lateralisieren.

Die Gesamtdrehwinkel bei E. auditrix hdngen von Testwinkel und Signaldauer ab. Mit
steigendem Testwinkel erhthen sich auch die Gesamtdrehwinkel. Die Fliegen zeigen also ein
von der Richtung des eintreffenden Schalls abhéngiges Verhalten. Dies gilt nur, wenn das
Signal ausreichend lang ist. Bei sehr niedrigen Signaldauern zeigen die Fliegen fast
einheitlich groRe durchschnittliche Gesamtdrehwinkel. Wahrscheinlich haben die Tiere in
diesen Fallen nicht genug Zeit, um alle Drehungen durchzufihren.

Unter natlrlichen Verhdltnissen haben die Fliegen aber ohnehin nur bei langeren
Signaldauern Chancen einen Wirt zu lokalisieren. Bei Anlockversuchen erreichen die ersten
Fliegen nach durchschnittlich 35 Sekunden die Schallquelle (Lakes-Harlan, Stélting et al.
2000). Im Zuge der Arbeit von Mason {Mason et al. 2001} wurde die Drehortung wéhrend
der Lokomotion bei einer weiteren horenden Fliege gemessen. Bereits laufende Ormia
ochracea (Tachinidae) wurden mit Schallsignalen bei verschiedenen Testwinkeln gereizt. Es
zeigte sich, dass auch Ormia groRere Drehwinkel vollzieht, wenn der Testwinkel erhoht
wird. Eine Aussage uber die Genauigkeit der Drehbewegungen konnte in dieser Studie
allerdings noch nicht getroffen werden, da die Fliegen mit Wachs fixiert waren. Sie konnten
folglich ihre Position zur Schallquelle nicht verbessern und versuchten mit zunehmender
Signaldauer immer weiter in Richtung Schallquelle zu drehen. Eine spétere Studie zeigte
dann, dass sich die Fliegen tatséchlich so lange in Richtung Schallquelle drehen, bis ihre
Langsachse (bei Testwinkeln von 0° und 90°) relativ genau in Richtung des Lautsprechers
ausgerichtet ist (Mason et al. 2005). Bei anderen Insekten sind winkelabhangige Drehungen
nicht selbstverstandlich. Bei Grasshupfern z.B. ist die Grofie der Drehbewegung unabhéngig
vom Testwinkel (von Helversen 1997). Die Fahigkeit richtig zu lateralisieren ist dagegen

sehr gut, so dass die Tiere Schalldruckpegeldifferenzen zwischen linker und rechter Seite von
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weniger als einem Dezibel SPL unterscheiden kénnen (von Helversen und Rheinlédnder
1988). Ahnliches gilt auch fiir Gryllus bimaculatus (Hedwig und Poulet 2005). Bei den
Grillen sind, im Gegensatz zu den Feldheuschrecken, Testwinkel abhdngige Drehungen nicht
unbekannt. Weibliche Grillen drehen sich in Richtung Schallquelle, wéhrend sie dem
Lockgesang eines Mannchens folgen (Murphey und Zarbetsky 1972; Oldfield 1980; Stabel,
Wendler et al. 1989). Dabei drehen die Grillen weniger weit, wenn die Testwinkel klein sind.
Die Drehwinkel wurden aber nicht fur jeden Testwinkel analysiert. Stattdessen wurden die
Ergebnisse fur die Testwinkel zwischen 0-100° und 100-180° zusammengefasst (Murphey
und Zarbetsky 1972; Oldfield 1980). Es wurde also keine Aussage dartiber getroffen, wie
akkurat sich die Tiere bei einzelnen Testwinkeln drehen. Die Untersuchung zeigt, dass die
Grillen oft groBe Fehlwinkel aufweisen und nicht genau auf die Schallquelle zu laufen.
Daraus ergibt sich letztlich, dass sich die Grillen der Schallquelle in einem zick-zack artigen
Kurs néhern. Ein solches Verhalten ist bei E. auditrix im Labor nicht zu beobachten. Nach
anfanglichen Kurskorrekturen schlagen die Fliegen zumeist einen scheinbar geradlinigen
Weg zur Schallquelle ein und treffen diese mit erstaunlicher Genauigkeit. Es ist allerdings
moglich, dass die Fliegen sehr kleine Kurskorrekturen vornehmen, die im Rahmen dieser
Arbeit nicht detektiert wurden. Fir Ormia ochracea ist z.B. bekannt, dass sie sehr kleine (2°)
Richtungsanderungen in der Schallrichtung wahrnehmen kann und mit Kurskorrekturen
darauf reagiert (Mason et al. 2001; Mason et al. 2005).

Aus anderen Versuchsreihen (z.B. ,,Selektivitat* und ,,Motivation®) ist ersichtlich, dass die
Fliegen auch Drehreaktionen zeigen, wenn sie einen Reiz perzipieren, der stark vom
Lockgesang ihres Wirtes abweicht. Wie grol3 die Drehbetrége in diesen Féllen im Vergleich
zu den Reaktionen auf den Lockgesang von O. rimosa sind, ist noch nicht untersucht.
Interessanterweise sinken die durchschnittlichen Drehbewegungen bei hohen Testwinkeln ab
140° wieder ab. Dieses Ph&nomen konnte durch die individuelle Auftragung der
Gesamtdrehwinkel beleuchtet werden. Manche Fliegen drehen sich in die falsche Richtung,
wenn sie aus groRen Testwinkeln beschallt werden. Falsch herum bedeutet, dass die Tiere
den langeren Weg zur Schallquelle wahlen. Z.B. wenn eine Fliege von 140° rechts von ihr
beschallt wird, ist der kurzeste Drehweg rechts herum (140°), um optimal zur Schallquelle
ausgerichtet zu sein. Dreht das Tier links herum, misste sie dagegen 220° drehen, um
optimal ausgerichtet zu sein. Interessanterweise drehen die Fliegen, wenn sie sich fiir die
falsche Drehrichtung entscheiden, weniger weit, als wenn sie sich fir die Richtige
entscheiden. Da die Anzahl der Falschdreher bei 140° und 160° erheblich ansteigt, sinken

somit auch die durchschnittlichen Gesamtdrehwinkel. Auch dieses Phanomen kann
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vermutlich mit der Tatsache begriindet werden, dass sich die Gesamtdrehwinkel aus
mehreren Drehungen zusammensetzen. Wenn eine Fliege in die falsche Richtung dreht,
verschlechtert sie ihre Position zur Schallquelle. Die Fliegen merken dies vielleicht schon
nach einer Drehung (ca. 40°) und laufen dann umgehend los.

Bei einem Testwinkel von 180° reagiert E. auditrix ungeféahr so wie beim Testwinkel 0°.
Folglich bewegten sich die Fliegen zundchst meistens vom Lautsprecher weg. Aus diesem
Verhalten lasst sich die Hypothese ableiten, dass E. auditrix nicht in der Lage ist zu
entscheiden, ob eine Schallquelle von vorn oder von hinten kommt. Vergleichbare Daten
fehlen fir andere horenden Fliegen. Zwar wurde Ormia ochracea schon einmal bei einem
Testwinkel von 180° beschallt, aber es wurde keine Aussage Uber die GrélRe des Drehwinkels
der Tiere gemacht. Es ist lediglich bekannt, dass die Fliegen bei 180° mit dem gleichen
Bewegungsmuster beginnen, wie bei 90° Testwinkel (Mason et al. 2005). Grillen reagieren
bei Beschallung von Hinten ahnlich wie Emblemasoma auditrix. Die Tiere drehen sich gleich
héaufig nach rechts oder links. Genau wie bei den Fliegen treten aber groRe Fehlwinkel auf
und die Grillen laufen ebenfalls zunéachst von der Schallquelle fort. Trotzdem folgern die
Autoren, dass Grillen entscheiden kénnen, ob der Schall von hinten oder vorne kommt,
aufgrund der Tatsache, dass sie sich Uberhaupt drehen (Murphey und Zarbetsky 1972;
Oldfield 1980; Stabel, Wendler et al. 1989).

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass E. auditrix die Phonotaxis mit
parameterabhéngigen (Testwinkel und Signaldauer) Drehbewegungen initiiert, deren
Gesamtbetrag sich aus mehreren Einzeldrehungen zusammensetzen kann. Die Genauigkeit
der Gesamtdrehbewegungen héngt ebenso vom Testwinkel wie auch von der Signaldauer ab,
wobei nach der Drehung fast immer mehr oder wenige grof’e Diskrepanzen zwischen der
Langsachse der Fliegen und der Schallquelle (Fehlwinkel) liegen. Die endgiltige
Ausrichtung zur Schallquelle erfolgt wahrend der Laufbewegung. Die Drehbewegungen
dienen also hochstens zur groben Orientierung, wenn auch die Genauigkeit groRer ist als bei
anderen hérenden Insektengruppen.

Warum konnten die Drehbewegungen fir die Fliegen wichtig sein? Eine mogliche Erklarung
liegt in der geringen Horreichweite der Fliegen, die nur 2-4m fir einen in der Natur
singenden Wirt betragt (Koéhler und Lakes-Harlan 2001). Besonders, wenn sich E. auditrix
fliegend der Schallquelle nahern mdochte, konnte ein Start in die falsche Richtung schnell
zum Verlassen des Horbereiches fiihren. Vor diesem Hintergrund kénnten mehr oder weniger
genaue Drehungen in Richtung der Schallquelle von essentieller Bedeutung fir eine
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erfolgreiche Phonotaxis sein. Anschlielende Kurskorrekturen kénnen dann wahrend der
Lokomotion durchgefihrt werden.

4.1.2. Phonotaxis2 (Beschallung von oben oder unten)

Diese Versuchsserie zeigt, das Emblemasoma auditrix abnehmende Intensitaten
unterscheiden kann. Dabei haben sich Unterschiede zwischen der Beschallung mit einem
akustischen Reiz von oben und der Beschallung von unten ergeben. Diese Unterschiede
deuten auf eine mdgliche dreidimensionale akustische Orientierung hin.

In der vorliegenden Arbeit wurde Emblemasoma auditrix auf eine Versuchsflache aus
Fliegengitter gesetzt und dann senkrecht von oben oder unten beschallt. Allen Versuchen ist
gemeinsam, dass die Fliegen zundchst von ihrem Startpunkt weg laufen. Nachdem sie ein
Stlick gelaufen sind, drehen die Fliegen um und orientieren sich wieder in Richtung der
Schallquelle. Bei einer Kontrollserie ohne akustisches Signal zeigte E. auditrix keine
Umkehrpunkte. Die Fliegen bewegten sich entweder gar nicht, liefen nur wenige Zentimeter
in eine Richtung oder liefen zum Rand der Versuchsflache und verlielen diese. Diese
Beobachtungen legen nahe, dass die Fliegen an den Umkehrpunkten feststellen, dass sie sich
von der Schallquelle entfernen. Wenn der Schalldruckpegel bei Beschallung von oben am
Startpunkt 80dB betrégt, kehrt E. auditrix durchschnittlich bei 79,6dB um. Die Tiere kdnnen
also unter den genannten Versuchsbedingungen Schalldruckpegeldifferenzen von weniger als
0,5dB detektieren. Diese Fahigkeit hangt allerdings vom Schalldruckpegel am Startpunkt ab.
Bei 75dB am Startpunkt kehren die Fliegen bei signifikant grol3eren Differenzen um (2dB).
Bei Beschallung von unten sind die Intensitatsdifferenzen zwischen Startpunkt und
Umkehrpunkt groRer. Die Fliegen kehren nach durchschnittlich 3,8 dB (80dB am Startpunkt)
und 4,7 dB (75dB am Startpunkt) um. Diese Ergebnisse zeigen, dass Emblemasoma auditrix
in der Lage ist, Kkleine Intensitatsunterschiede bei abnehmenden Schalldruckpegeln
wahrzunehmen. Bei zunehmender Intensitat (wahrend positiver Phonotaxis) kénnen die Tiere
das wahrscheinlich ebenfalls, da nur selten zick-zack Bewegungen gefunden werden.

Auch flr einige andere Insekten ist bekannt, dass sie Uber erstaunliche Fahigkeiten zur
Lautstarkediskriminierung verfiigen. VVon Helversen und Rheinléander untersuchten die
Fahigkeit der Feldheuschrecke Chortippus biguttulus Lautstarkeunterschiede zu
diskriminieren. Sie setzten eine Heuschrecke zwischen zwei Lautsprecher und beschallten
das Tier simultan wvon rechts wund links. Die Tiere drehen sich bei
Schalldruckpegelunterschieden ab 1,6dB sicher zu der Seite, von der das Signal mit dem
hoheren Schalldruckpegel kommt (von Helversen und Rheinlander 1988). Auch das Gehor

der parasitoiden Fliege Ormia ochracea nutzt winzige Unterschiede (<1dB) akustischer
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Signale zwischen linkem und rechtem Ohr. Die Fliegen &ndern ihre Laufrichtung, wenn eine
Schallquelle nur 1° von der Langsachse der Tiere abweicht (Mason, Oshinsky et al. 2001).
Die Leistungen der kleinen Insektenohren sind erstaunlich, vor allem, wenn sie mit denen der
Wirbeltiere verglichen werden. Der Mensch hat mit 0,5dB die niedrigste bekannte Schwelle
(Mills 1958), um Intensitatsunterschiede zwischen den beiden Ohren detektieren zu kdnnen.
Bei Katzen liegt der Wert bei 1dB (Wakeford und Robinson 1974), bei Affen bei 2-3dB
(Houben und Gourevitch 1979).

Die unterschiedliche Anzahl der Spriinge zwischen den Versuchen bei Beschallung von oben
und unten, sowie das Verhalten der Fliegen im Freiland, lassen den Schluss zu, dass E.
auditrix zwischen oben und unten unterscheiden kann. Die Daten deuten also auf eine
dreidimensionale Orientierung der Tiere hin. Zu diesem Thema liegen flr Insekten bislang
nur wenige Untersuchungen vor. Eine der Ausnahmen bildet die akustisch jagende Fliege
Ormia ochracea (Tachinidae). Diese nachtaktiven Fliegen sind in der Dunkelheit in der Lage
Schallquellen mit einer erstaunlichen Genauigkeit im Flug zu lokalisieren. Einen 4m
entfernten Lautsprecher verfehlen die Tiere bei der Landung nur um wenige Zentimeter
(Mdller und Robert 2001). Die in der vorliegenden Arbeit vorgestellten Ergebnisse zeigen,
dass E. auditrix im Freiland nach der Drehung am Umkehrpunkt zu 64% direkt den
Lautsprecher angeflogen hat. Die Tiere detektieren also, dass die Schallquelle Gber ihnen lag.
Ob sie die genaue Position des Lautsprechers rein ber akustische Signale ermitteln, kann
nicht mit Sicherheit gesagt werden. Eventuell spielt der Lautsprecher als visueller Reiz dabei
eine Rolle (schwarzer Lautsprecher vor hellem Himmel). Im Freiland flogen die meisten
Tiere dann wie gesagt auch zur Schallquelle, wahrend dies den entfligelten Labortieren nicht
maoglich war. Diese zeigten am Umkehrpunkt ausnahmslos Spriinge, die von uns aufgrund
der Freilanddaten als Abflugversuche gedeutet werden.

Wenn von unten beschallt wurde, war die Situation fir die Fliegen anders. Der Weg nach
unten war grofRflachig durch ein Fliegengitter, auf dem die Tiere liefen, versperrt, so dass die
Fliegen den Lautsprecher nicht erreichen konnten. Eventuell liefen die Fliegen aufgrund des
nach unten hin versperrten Weges einfach weiter, auch wenn sie schon detektiert hatten, dass
sie sich von der Schallquelle entfernen. Dies wiirde die groReren Intensitatsunterschiede zum
Startpunkt im Vergleich zur Beschallung von oben erkldren. Es wére aber wie gesagt auch
maoglich, dass bei Beschallung von oben der Lautsprecher einen visuellen Fixpunkt fur die
Fliegen darstellte, der ihnen das Umkehren erleichterte.

Die Versuchsserien bei Beschallung von oben zeigen, dass die Fliegen nur nach einer

Bewegung in der Lage waren die Uber ihnen liegende Schallquelle zu orten. Die Fliegen sind
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immer zundchst von Startpunkt weg gelaufen, bevor sie sich dem Lautsprecher zuwandten
und ihn anflogen.

4.1.3. Phonotaxis3 (Selektivitat)

Theoretisch sollten Parasitoide mit steigendem Alter weniger selektiv bei der Wirtssuche und
Wirtsakzeptanz werden, vor allem, wenn sie noch viele Eier zur Ablage zur Verfigung haben
(lwasa, Suzuki et al. 1984; Roitberg und Mangel 1989; Mangel und Ludwig 1992). Diese
Hypothese wurde im Zuge der vorliegenden Arbeit fur Emblemasoma auditrix Gberprift, bei
der der Lockgesang ihres Wirtes der primare Reiz zur Wirtsfindung ist (Soper, Shewell et al.
1976; Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000). Fur akustisch jagende Fliegen ist bereits gezeigt
worden, dass sie Praferenzen flr spezifische akustische Signale haben. In Florida wurde die
grolite Anzahl von Ormia ochracea (Tachinidae) angelockt, wenn der Lockgesang von
Gryllus rubens abgespielt wurde. Zum Lockgesang einer weiteren Grille, Gryllus integer,
kamen nur 4% aller angelockten Fliegen (Walker 1993). In Texas jedoch werden
Populationen von Gryllus integer stark von O. ochracea parasitiert. Die Préferenzen der
Fliegen dort sind eventuell anders als in Florida, weil in Texas keine Populationen von
Gryllus rubens vorkommen. Eine Analyse verschiedener Gesangsparameter zeigte auf, dass
Ormia ochracea Grillengesdange mit hoher Wiederholrate, hoher Lautstdrke und langer
Gesangsdauer bevorzugt (Wagner 1996).

Fur Emblemasoma auditrix konnte in dieser Arbeit gezeigt werden, dass das Alter der
Fliegen ihre Reaktivitat zu akustischen Signalen beeinflusst. Die Fliegen reagieren im Laufe
der Zeit immer besser auf Signale, die am Anfang der Versuche noch unattraktiv waren.
Leider konnte das Alter der Fliegen zu Beginn der Versuche nicht bestimmt werden. Wir
konnen also lediglich sagen, um wie viel die Tiere im Labor gealtert sind, wahrend keine
Aussage Uber das tatsachliche Alter der Fliegen gemacht werden kann. Die Versuchstiere
wurden so frih wie moglich in der Fliegensaison gefangen und wir nehmen an, dass die 17
Tage, die sie im Labor verbracht haben, der tatsachlichen Lebensspanne im Freiland in etwa
entsprechen (Schniederkétter und Lakes-Harlan, unverdffentlichte Daten). Aus den
erhobenen Daten kann gefolgert werden, dass E. auditrix am Ende ihrer Lebensspanne auf
ein breites Spektrum von akustischen Signalen reagiert. Ein biologischer Sinn dieser
sinkenden Selektivitat bleibt allerdings verborgen, da die Fliegen nur einen bekannten
Wirtsorganismus (Okanagana rimosa) haben. Von O. rimosa wird angenommen, dass alle
Individuen &hnliche Gesangsparameter aufweisen. Es ist zwar theoretisch mdoglich, dass
alternde O. rimosa ihren Gesang verdndern, aber bislang liegen zu diesem Thema keine

Daten vor.



Diskussion 100

Die sinkende Selektivitat bei E. auditrix ware dann sinnvoll, wenn die Fliegen dadurch ihr
Wirtsspektrum erweitern konnten. In manchen Bereichen des Verbreitungsgebietes des
Parasitoiden kommt neben O. rimosa noch die Zikadenart Okanagana canadensis vor, deren
Lockgesang eine andere zeitliche Struktur aufweist als der von O. rimosa (St6lting, Moore et
al. 2004). Jedoch wurde bislang noch nie beobachtet, dass O. canadensis von E. auditrix
parasitiert wurde.

Die breite Verhaltensantwort von E. auditrix konnte auch zur Folge haben, dass bereits
infizierte O. rimosa gefunden werden konnten. Infizierte Zikaden reduzieren mit der Zeit ihre
LautaulRerungen. Vielleicht wird sogar die Struktur des Gesanges durch die Zerstérung der
Tymbalorgane der Zikaden verandert. Durch die sinkende Selektivitat kénnten auch Wirte
mit veranderten Gesangsparametern gefunden werden.

Die hier vorgestellten Daten stellen ein weiteres Beispiel sinkender Selektivitat fur
akustische Signale dar, wie es in der Vergangenheit schon fur andere Insekten und flr
Frosche beschrieben worden ist (Gerhardt 1994; Heller, Helversen von et al. 1997). Z.B.
werden jungfrauliche weibliche Heimchen (Acheta domestica) mit steigendem Alter
unselektiver fur akustische Signale, wobei die sinkende Selektivitat durch Juvenilhormon
gesteuert wird (Walikonis, Schoun et al. 1991; Stout, Hao et al. 1998; Stout, Atkins et al.
2002).

Wahrend einer Saison mit ausreichend dichten Wirtspopulationen haben Weibchen von E.
auditrix am Anfang viele Larven und am Ende der Saison wenige (de Vries und Lakes-
Harlan 2005). In den zuvor geschilderten Experimenten wurde zwar das Alter der Parasitoide
manipuliert, aber die Larvenzahlen nicht. Die Fliegen hatten wahrend ihrer gesamten Zeit im
Labor keinen Kontakt zu potentiellen Wirten und somit auch keinen Ablageerfolg. Es wére
maoglich, dass nicht das Alter allein, sondern auch der Ablageerfolg eine Rolle bei der
Selektivitat fur akustische Reize spielt. Dieser Punkt sollte in einer friheren Arbeit
untersucht werden, aber die Daten aus den spaten Saisonabschnitten lieRBen keine
zuverléssige statistische Analyse zu, so dass der Einfluss des Ablageerfolges auf die

Selektivitat weiterhin eine offene Frage bleibt (de Vries und Lakes-Harlan 2005).

4.1.4. Phonotaxis4 (Motivation)

In der vorliegenden Arbeit wurde gezeigt, dass bei E. auditrix eine erhdhte Reaktivitdt auf
akustische Reize ausgelost werden kann. Den Tieren wurde zundchst ein Signal vorgespielt,
das daflr bekannt ist, positive Phonotaxis auszuldsen (Motivationssignal). Danach wurden

die Fliegen mit Testsignalen beschallt, die fir sie nicht attraktiv sind. Es zeigte sich, dass E.
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auditrix signifikant starker mit positiver Phonotaxis auf die Testsignale reagiert, wenn sie
zuvor mit dem Motivationssignal beschallt wird. Dieser Effekt stellte sich als relativ
kurzfristig heraus. Wenn zwischen Motivationssignal und Testsignal eine Pause von 3min
liegt, reagieren die Fliegen wieder genauso, als ware kein Motivationssignal gegeben
worden. In einem weiteren Versuch wurde zudem gezeigt, dass die Schwelle fiir positive
Phonotaxis mit einem Motivationssignal herabgesetzt werden kann. Aus dem bisher
Gesagten kann gefolgert werden, dass die Perzeption eines attraktiven Signals bei E. auditrix
kurzfristig zu einem Zustand erhohter Erregbarkeit flhren kann. Wie konnte ein solcher
Zustand mechanistisch ausgelost werden? Es gibt diverse Beispiele dafir, dass bei Insekten
die Wahrnehmung bestimmter Reize zu einer starkeren oder verénderten Verhaltensantwort
fiihrt. Solche Ergebnisse wurden in verschiedenen Zusammenhéngen wie Nahrungsaufnahme
(Carter und Dixon 1982) oder Partnersuche (Schal, Surbel et al. 1983) gefunden. Im
Zusammenhang mit akustischer Kommunikation ist bekannt, dass bei Grasshipfern durch die
Injektion nicotinischer und muskarinischer Agonisten ins Gehirn die Produktion von
Gesangen ausgeldst werden kann (Heinrich, Wenzel et al. 2001). Die Gesange weiblicher
Chortippus biguttulus konnten unter Laborbedingungen bei Ménnchen keine Stridulation
hervorrufen. Wenn den Mannchen zuvor Muscarin ins Protocerebrum injiziert wurde, fingen
die Mannchen bei Beschallung mit dem Weibchengesang an zu stridulieren (Heinrich,
Wenzel et al. 2001). Das Muscarin erhéhte somit die Antwortbereitschaft der
Heuschreckenmannchen. Welche Mechanismen bei E. auditrix zur erhdhten Erregung durch
die Perzeption des Wirtsgesanges flhren, bleibt unklar, da auf molekularer Ebene nicht
bekannt ist, wie bei den Tieren positive Phonotaxis ausgelost wird. Moglicherweise fuhrt die
Perzeption eines attraktiven Signals bei E. auditrix zur Ausschittung einer bahnenden
Substanz (wie z.B. Muscarin, Neuropeptide, Hormone, Oktopamine), so dass in der Folge
eine Antwort (positive Phonotaxis) auch auf andere Reize erfolgt. Fir einen solchen
Mechanismus spricht die zeitliche Abhangigkeit der Reaktionssteigerung (Effekt nur 3min
messbar).

Andererseits ist aus einer anderen Versuchsserie, die im Rahmen dieser Arbeit durchgefiihrt
wurde, (Selektivitét, siehe 4.1.3.) ist bekannt, dass E. auditrix unter Laborbedingungen mit
der Zeit dauerhaft auf eigentlich unattraktive akustische Reize (die gleichen Testsignale wie
bei den Motivationsversuchen) reagiert. An den ersten Versuchstagen im Labor reagieren die
Fliegen erwartet schlecht auf die unattraktiven Reize. Aber nach ca. 1 Woche im Labor
werden die Tiere unselektiver und zeigen positive Phonotaxis zu den zuvor unattraktiven

Reizen, ohne das zuvor Motivationssignale gegeben werden. Es waére interessant, die
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Mechanismen, die zu der kurzfristigen (Motivation) und der dauerhaften (Selektivitat),
erhdhten Reaktivitat flhren, untersuchen und vergleichen zu kénnen.

AuBer der Frage nach dem Mechanismus, ist auch die Frage nach evolutiven Vorteilen einer
erhdhten Erregung durch die Perzeption eines attraktiven Signals interessant. Ist es moglich,
dass ein Zustand erhéhter Erregung einen Vorteil bei der Wirtssuche von E. auditrix bringt?
Die Fliegen fiihren bei ihrer Wirtssuche vermutlich Suchflige durch, die sie in die Néhe
singender Wirte bringen (Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004). Der Wirtsgesang lost in
einer Entfernung von 2-4m positive Phonotaxis bei den Fliegen aus (Kohler und Lakes-
Harlan 2001). Bis die Fliegen in diese Reichweite kommen, ist es sinnlos fir sie auf
irgendwelche anderen akustischen Signale zu reagieren, da diese nicht in die N&he des Wirtes
fuhren. In der Né&he eines Wirtes konnten dann aber andere akustische Reize fur eine
erfolgreiche Infektion von Bedeutung sein. Zum Beispiel konnten die Fliegen eventuell auf
Laufgerausche oder Abfluggeréusche der Wirte reagieren, besonders wenn der Wirt aufhort
zu singen, bevor der Parasitoid ihn erreicht hat. Verhaltensdnderungen sind bei der
Wirtssuche von Parasitoiden ein haufiges Phdnomen. Wenn der suchende Parasitoid
Substanzen wahrnimmt, die auf die Anwesenheit potentieller Wirte hinweisen, &ndern die
Tiere ihr Suchverhalten. Die Parasitoide zeigen dann signifikant haufiger spontane
Umkehrbewegungen und wechseln haufig die Richtung in die sie laufen (Colazza, Salerno et
al. 1999; Chabi-Olaye, Schulthess et al. 2001). Auch verénderte Laufgeschwindigkeiten
wurden beobachtet (Gardner und van Lenteren 1986). Der Parasitoid Trichogramma
evanescens parasitiert an den Raupen verschiedener Schmetterlingsarten, wobei die Wespen
auf Kontaktkairomone des Wirtes reagieren. Durch die Wahrnehmung dieser Substanzen
andern die Parasitoide ihr Suchverhalten in der zuvor geschilderten Art und Weise. Fur
Trichogramma evanescens konnte gezeigt, dass die Effizienz der Wirtsfindung durch das
veranderte Suchverhalten erhoht wird (Gardner und van Lenteren 1986). Eine solche
Verbesserung der Sucheffizienz bei Perzeption eines Wirtssignals ist, aus den oben
ausgefuhrten Grunden, auch fir Emblemasoma auditrix denkbar. Es wére zur weiteren
Untersuchung sinnvoll, die Reaktion der Fliegen auf Gerdusche (z.B. Flugelschlagen,
Storlaute), die von Wirt gedulRert werden, mit und ohne Motivationssignal zu testen.

4.2. Infektionsverhalten und Parasitierungsprozess
In der vorliegenden Arbeit wurde der Parasitierungsprozess von Emblemasoma auditrix an
Okanagana rimosa untersucht. In den folgenden Abschnitten sollen die einzelnen Schritte

diskutiert werden, die fiir eine erfolgreiche Parasitierung notwendig sind. Es beginnt mit der
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Wirtssuche der adulten Fliegen und endet mit dem Verlassen des Wirtskdrpers durch die
Fliegenlarven.

4.2.1. Multimodale Wirtssuche und Wirtsakzeptanz

Parasitoide nutzen eine Vielzahl verschiedener Reize zur erfolgreichen Wirtsfindung und
Wirtsinfektion. Jede verfugbare Sinnesmodalitat, ob Geruchssinn, Tastsinn, Sehsinn oder das
Gehor, kann flr diese Aufgaben genutzt werden (Vinson 1976; Vinson 1980; Godfray 1994,
Feener und Brown 1997; Stireman, O Hara et al. 2006). Vom Beginn der Wirtssuche bis zur
erfolgreichen Ablage der Eier oder Larven, muss ein Parasitoid hdufig mehrere Suchschritte
vollziehen, bei denen verschiedene Sinnesorgane genutzt werden (Flanders 1953; Doultt
1959). Im folgenden Abschnitt soll fur Emblemasoma auditrix dargestellt werden, welche
Sinnessysteme und welche Reize erforderlich sind, damit ein Wirt erfolgreich infiziert
werden kann.

Gerade Uber den ersten Teil der Wirtssuche bei Emblemasoma auditrix ist wenig bekannt.
Die Tiere schlipfen wahrscheinlich zundchst in dem Habitat, in dem sie auch nach
geeigneten Wirten suchen konnten, also auf Baum bestandenen Flachen. Bevor die Weibchen
von E. auditrix aber mit der Wirtssuche beginnen kdnnen, missen sie sich verpaaren, da
ausschliellich fir gravide Weichen die Suche eines Wirtes Uberhaupt sinnvoll ist.
Tatsachlich kdnnen im Feld fast ausschlieBlich gravide Weibchen zu Gesangsattrappen
gelockt werden, die dem Lockgesang des Wirtes entsprechen (Kohler und Lakes-Harlan
2001; de Vries und Lakes-Harlan 2005). Die Paarung von E. auditrix konnte bislang noch nie
beobachtet werden. GroRere Anzahlen von Ménnchen wurden bislang nur auf Sonnen
beschienenen Flachen beobachtet (de Vries 2003). Falls dort auch die Verpaarung stattfinden
sollte, mussten die graviden Weibchen das Wirtshabitat erst wieder suchen.

Schniederkétter (Schniederkotter 2001) fand mit Hilfe von Fang-Wiederfang-Experimenten
heraus, dass E. auditrix im Habitat eine hohe Mobilitat zeigt. Wahrscheinlich machen die
Tiere Suchfluge, die sie in die Horreichweite bringen, die notwendig ist, um den Lockgesang
von Okanagana rimosa zu perzipieren. Diese Reichweite betrdgt 2-4m (Kdhler und Lakes-
Harlan 2001). Ob die Fliegen wéhrend solcher Suchfliige nun chemische Reize nutzen, wie
beispielsweise den Geruch der Futterpflanzen ihrer Wirte oder aber chemische Signale, die
beim FraR der Wirte an ihren Futterpflanzen freigesetzt werden, ist bislang nicht bekannt. Bei
vielen Parasitoiden, sowohl Hymenopteren als auch Dipteren, wurde die Nutzung derartiger
Reize nachgewiesen (Thorpe und Caudle 1938; Monteith 1955; Arthur 1962; Monteith 1964;
Hassel 1968; Read 1970; Roland, Denford et al. 1995).
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Die akustische Wirtsfindung bei E. auditrix ist der bislang am besten untersuchte Schritt, der
zur erfolgreichen Parasitierung gehort. Signale, die in Tragerfrequenz und zeitlicher Struktur
dem Lockgesang von O. rimosa entsprechen, I6sen eine positive Phonotaxis aus (Soper,
Shewell et al. 1976; Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000; Kohler und Lakes-Harlan 2001).
Wenn E. auditrix bis auf 2-4m an einen singenden Wirt herankommt, fiihrt der akustische
Reiz die Fliegen in direkte Nahe zum Wirt. Die Tiere landen meistens (65%) in wenigen cm
Abstand zum Wirt, die weiteren 35% sogar direkt auf dem Wirt (Schniederkotter und Lakes-
Harlan 2004).

Im nachfolgenden Prozess der Wirtsakzeptanz kann E. auditrix noch verschiedene andere
Sinnessysteme einsetzen. Dieser Prozess wurde in der vorliegenden Arbeit naher untersucht.
Hohere Fliegen haben generell einen sehr gut entwickelten Sehsinn (Buschbeck und
Strausfeld 1997). Deshalb spielen visuelle Reize bei der Wirtsfindung und Wirtsakzeptanz
parasitoider Fliegen auch h&ufig eine wichtige Rolle (Monteith 1956; Stireman 2002;
Stireman 2002; Yamawaki, Kainoh et al. 2002). E. auditrix nutzt ebenfalls visuelle Reize,
besonders dann, wenn sie sich in der N&he der Wirte befindet. Dann identifizieren die
Fliegen das hintere Ende der Zikaden, um unter die Flugel ihres Wirtes zu gelangen. Dabei
laufen sie mit zum Wirt hin gerichtetem Kopf um die Zikade herum und lokalisieren das
Hinterende (Schniederkotter und Lakes-Harlan 2004). In der vorliegenden Arbeit wurde
gezeigt, dass E. auditrix hierbei die Flugel erkennt und als entscheidendes Signal nutzt. Bei
Zikaden, denen die Fliigel abgeschnitten und falsch herum wieder angeklebt werden, driicken
sich die Fliegen zu 100% vom Kopf der Zikade her unter die Fliigel. Keine der Fliegen
versuchte sich dem Tymbalorgan des Wirtes vom Abdomen her zu néhern, wie es bei nicht
manipulierten Zikaden der Fall ware.

Wenn die Fliegen bei nicht manipulierten Wirten unter die Flugel gelangt sind, mussen sie
das Tymbalorgan des Wirtes finden, um eine Larve injizieren zu kdnnen. Weder in der
vorliegenden, noch in friheren Arbeiten (Schniederkdtter und Lakes-Harlan 2004) wurde ein
anderer Infektionsweg beobachtet. In der vorliegenden Arbeit zeigt sich, dass zur
erfolgreichen Lokalisierung des Tymbals taktile Reize notwendig sind. Hierbei sind die
Flugel der Wirte offenbar von entscheidender Bedeutung. Um das Tymbal zu finden, nutzen
die Fliegen die Fllgel als Leitstruktur. Zikaden ohne Fligel wurden nur in 29% aller Félle
erfolgreich parasitiert, wahrend bei Tieren mit Fliigeln die Erfolgsrate zwischen 80-100%
lag. AuBerdem spielt das VVorhandensein der Hinterflligel fur eine effiziente Suche nach dem
Tymbal offensichtlich eine wichtige Rolle. Bei Zikaden, deren Hinterfligel entfernt wurden,

suchten die Fliegen signifikant langer nach dem Tymbal, auch wenn der Infektionserfolg
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nicht beeintrachtigt war. Es ware mdglich, dass sich die Fliegen soweit wie mdglich unter
den Hinterflugel dricken und auf diese Weise in den richtigen Bereich zum Tymbal
gelangen. Sind keine Hinterflligel vorhanden, driickt sich der Parasitoid vielleicht einfach zu
weit, bis er an die Grenze des Vorderfllgels gelangt und sucht dann im falschen Areal nach
der geeigneten Infektionsstelle. Ein Indiz, dass sich die Fliegen bis zu einem ganz
bestimmten Punkt vorschieben bieten eventuell die Ergebnisse Uber die Verletzungen der
Tymbalorgane, die wahrend der Infektion entstehen. Die Ergebnisse zeigen, dass bestimmte
Bereiche (die hinteren Bereiche) des Tymbals haufiger verletzt werden, als andere.

Die Ergebnisse legen nahe, dass die Fliegen das Tymbal der Zikaden ertasten kénnen
mussen. Olfaktorische Reize scheiden fiir diesen Schritt hochstwahrscheinlich aus, da sich
der Geruch des Tymbals wohl kaum vom Rest der Zikade unterscheiden dirfte, zumal in
diesem Bereich des Korpers keine Drusen bekannt sind. Es ist, wie gesagt, eher
wahrscheinlich, dass E. auditrix Mechanorezeptoren nutzt, um das membrandse Tymbal vom
Rest der Zikadenoberflache zu unterscheiden, die hart und unnachgiebig ist.

Ein weiterer Punkt, wo chemische Reize fur die Wirtsakzeptanz bei Parasitoiden wichtig sein
kdnnen, sind Kontaktsubstanzen (Jones, Lewis et al. 1971; Vinson 1976). Interessanterweise
scheinen olfaktorische Reize bei E. auditrix im gesamten Prozess der Wirtsinfektion keine
Rolle zu spielen. Die Fliegen suchen namlich nicht nur bei potentiellen Wirten nach einem
Tymbalorgan. Auch bei Weibchen und Holzattrappen (Schniederkotter und Lakes-Harlan
2004) oder, wie in dieser Arbeit, bei bereits parasitierten Wirten und sogar anderen
Zikadenarten, zeigen die Fliegen Infektionsverhalten. Die Fliegen verhalten sich immer so
als hatten sie es mit einem potentiellen Wirt zu tun. Dieses Verhalten der Fliegen schlief3t die
Existenz einer bestimmten Kontaktsubstanz nahezu aus. Zusammenfassend kann gesagt
werden, dass bei E. auditrix fir eine erfolgreiche Wirtsinfektion drei Sinnesmodalitéten,
Gehdr, Lichtsinn und Tastsinn, erforderlich sind. E. auditrix ist somit ein Beispiel dafir, wie
aufwendig und hoch angepasst die Wirtssuche und Wirtsakzeptanz bei Parasitoiden sein
kénnen. Da nur die Mannchen einer einzigen Zikadenart von E. auditrix parasitiert werden,
kann man die Fliegen als ausgesprochene Spezialisten bezeichnen. Die Kombination der
genutzten Reize und das hochspezifische Infektionsverhalten stellen sicher, dass nur

potentiell geeignete Wirte gefunden und infiziert werden kdnnen.

4.2.2. Parasitierungsprozess bei E. auditrix
In der vorliegenden Arbeit wurden Daten Uber den Parasitierungsprozess von Emblemasoma

auditrix an Okanagana rimosa erhoben. Dabei ging es um den Zeitraum vom Eintritt der
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Larve in den Wirtsorganismus bis zum Verlassen des Wirtes. Die Ergebnisse dieser
Untersuchungen sollen im Folgenden zusammengefasst und im Vergleich zu anderen
Parasitoiden diskutiert werden.

Hé&ufig werden Endoparasitoide ins Haemocoel ihrer Wirte abgelegt und miissen sich dort
mit deren Immunantwort auseinander setzten (Vinson 1980; Feener und Brown 1997;
Brodeur und Boivin 2004; Pennacchio und Strand 2006). Wegen des sehr spezifischen
Infektionsmechanismus, bei dem die Larven von E. auditrix immer durch das
Lauterzeugungsorgan des Wirtes injiziert wird, gelangt die Larve zun&chst immer in einen
luftgeflllten Raum im Abdomen der Zikade. Dieser Hohlraum, der durch eine Trachee
gebildet wird, dient den Zikaden als Resonanzkérper, um ihre LautdufRerungen zu verstarken.
Die Larven von E. auditrix entgehen somit zundchst dem Problem sich mit einer
Immunabwehr auseinander setzen zu missen und durften keine Schwierigkeiten haben sich
mit Sauerstoff zu versorgen. Auch von manchen anderen Parasitoiden ist bekannt, dass sie
sich zunéchst in Geweben aufhalten, in der sie der Immunantwort des Wirtes nicht ausgesetzt
sind. In diesem Zusammenhang kommen vor allem Ganglien und das Darmlumen in Frage
(Salt 1963; Vinson 1980).

Die L1-Larven von E. auditrix hduten sich schon vom 2. zum 3. Infektionstag zu L2-Larven.
Die L1-Larven verursachten keine sichtbaren Schaden an den Wirtsgeweben. Wahrscheinlich
erndhren sich die Tiere zunachst von der Haemolymphe der Zikaden, so dass die
Funktionalitat der Wirte zundchst erhalten bleibt. Diese und dhnliche Strategien verfolgen
auch viele andere Parasitoidenlarven, um ihren Wirt am Anfang des Parasitierungsprozesses
nicht zu stark zu schadigen (Vinson 1980; Harvey, Kadash et al. 2000; Brodeur und Boivin
2004). Diese Verhaltensstrategie ist biologisch sinnvoll, weil so die Wahrscheinlichkeit
verringert wird, dass der Wirt und somit auch der Parasitoid vorzeitig stirbt (Brodeur und
Boivin 2004). Auch die L2-Larven von E. auditrix verursachen keine oder nur geringe
FralRschaden. Sie hauten sich in den meisten Fallen am 4-5 Tag des Parasitierungsprozesses
zum 3. und letzten Larvenstadium. Die L3-Larven richten dann innerhalb sehr kurzer Zeit
enormen Schaden am Wirtsgewebe an. Das Fral3bild ist relativ unspezifisch, d.h., dass die
Fliegenlarven nicht erst bestimmte Gewebe fressen oder bestimmte Gewebe verschmahen. Es
werden alle Bereiche des Wirtskdrpers vollstdndig entleert, so dass am Ende nur noch die
Kutikula der Zikaden Ubrig bleibt. Dabei fressen die Parasitoide meistens zunéchst das
Abdomen leer und arbeiten sich dann durch den Thorax bis zur Kopfkapsel vor. Dieser
Vorgang kann innerhalb von drei Tagen abgeschlossen sein, so dass eine Parasitierungsdauer

von 6-8 Tagen ergibt. Danach verlassen die Fliegenlarven ihren toten Wirt und verpuppen
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sich im Boden. Dies ist ein vergleichsweise kurzer Zeitraum flr die Entwicklung einer
Parasitoidenlarve. Eggleton und Belshaw (Eggleton und Belshaw 1993) flihrten aus, dass die
meisten parasitoiden Dipteren vermutlich saprophage Vorfahren hatten. In diesem
Zusammenhang sind vergleichende Studien an verschiedenen Arten von Phoriden (Diptera)
interessant. Manche parasitoide Phoriden sind auf verletzte oder sterbende Wirte spezialisiert
und haben eine Entwicklungszeit von nur 4-5 Tagen (Brown und Feener 1991). Die Larven
solcher Arten kriechen nach ihrer Entwicklung vom Wirt weg und verpuppen sich im
Bodensubstrat, so wie es auch E. auditrix tut. Im Gegensatz dazu verpuppen sich Arten, die
sich auf die Parasitierung gesunder Wirte spezialisiert sind innerhalb des Wirtes. Aullerdem
ist die Entwicklungszeit bei diesen Arten mit drei Wochen erheblich langer (Porter, Pesquero
et al. 1995).

Solche Uberlegungen fithren zu der Hypothese, dass die kurze Entwicklungsdauer von
parasitoiden Fliegen, einschliellich vielleicht E. auditrix, mdglicherweise einen Hinweis
darauf gibt, dass die Larven ihrer Vorfahren saprophag in toten Insekten gelebt haben
konnten. Die akustische Wirtsfindung und somit die Anpassung an gesunde, lebende Wirte

hat sich wahrscheinlich erst spater entwickelt.

4.2.3. Larvale Konkurrenz bei Zweifachinfektionen

Sobald ein Wirt gefunden und erfolgreich infiziert wurde, muss die Parasitoidenlarve
sicherstellen, dass sie gentigend Ressourcen bekommt, um ihre Entwicklung abschlie3en zu
kénnen. Im Falle einer Superparasitierung mussen die Larven mit einem oder mehreren ihrer
Artgenossen um diese Ressourcen konkurrieren. Bei solitdren Parasitoiden werden
uberzahlige Artgenossen physiologisch (z.B. Sauerstoffverknappung) oder physisch zerstort
(Brodeur und Boivin 2004).

Fur Emblemasoma auditrix wurde die Hypothese aufgestellt, dass sich nur eine Larve pro
Wirt (Okanagana rimosa) entwickeln kann. In der vorliegenden Arbeit wurde Uberpriift was
passiert, wenn zwei Larven von E. auditrix in einen Wirt gelangen. Zu diesem Zweck
wurden Versuche durchgefihrt, bei denen ein Wirt fast zeitgleich mit zwei Fliegenlarven
infiziert wurde. Die Zweifachinfektionen haben generell funktioniert. An verschiedenen
Tagen nach der Infektion wurden einige Zikaden frisch seziert, wobei sich heraus stellte, dass
in den meisten Wirten, eine lebende und eine tote Fliegenlarve zu finden war. Die toten
Larven waren immer im ersten Larvenstadium. Dieser Umstand bedeutet wahrscheinlich,

dass die toten Larven schon bald nach Eintritt in den Wirtskorper gestorben sind. Die
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Lebenden hingegen entwickelten sich weiter. Dabei gab es keine feststellbaren Unterschiede
in der Entwicklung zu Fliegenlarven, die sich alleine im Wirt befinden.

Es stellt sich die Frage, woran die toten Larven gestorben waren? Eine Erklarung ware, dass
die Larven im Wirt aggressives Verhalten zeigen und eine Larve die andere aktiv umbringt.
Leider waren die toten Tiere oft schon verfarbt und zersetzt und wurden durch das Anfassen
mit einer Pinzette stark beschédigt. Eventuelle Bisswunden durch die Uberlebende Larve
waren somit nicht feststellbar. Das schnelle Ableben der Larven deutet aber eher gegen einen
Tod, der durch Nahrungsverknappung oder physiologische Effekte hervorgerufen wurde.
Deshalb wird die Erklarung bevorzugt, nach der sich die Fliegenlarven physisch bekdmpfen
und eine die andere totet.

Die Fliegenlarven befinden sich meistens im Abdomen des Wirtes. In Zwei Fallen wurde
eine Fliegenlarve im Thorax gefunden, wahrend die andere im Abdomen des gleichen Wirtes
saB. Interessanterweise waren in diesen Fallen beide Larven am Leben. Leider wurden die
Zikaden, in denen sich zwei lebende Larven befanden, schon am 2. Versuchstag enthommen
und seziert. Somit kann nicht gesagt werden, ob sich die Larven beide hatten entwickeln
kdnnen, wenn sie im Wirt unterschiedliche Bereiche besetzen.

Zusammenfassend weisen die oben diskutierten Ergebnisse darauf hin, dass Emblemasoma
auditrix tatsachlich ein solitarer Parasitoid ist, bei dem sich nur eine Larve pro Wirt

entwickeln kann.

4.2.4. Superparasitismus

Ein weiterer Aspekt dieser Arbeit war die Untersuchung des Phdnomens Superparasitismus.
Unter Superparasitismus versteht man die mehrfache Parasitierung eines Wirtes durch ein
und dieselbe Parasitoidenart. Besonders bei solitaren Parasitoidenarten, also bei Arten bei
denen sich nur eine Larve pro Wirt entwickeln kann, sind Mechanismen zur Vermeidung von
Superparasitismus sinnvoll, da eine Superparasitierung haufig mit dem Tod einer oder beider
Larven endet. So kann die Anzahl der Nachkommen reduziert und die Fitness der Parasitoide
verringert werden.

Viele parasitoide Hymenopteren haben solche Mechanismen zur Vermeidung von
Superparasitismus entwickelt, die zumeist auf der Verarbeitung von chemischen oder taktilen
Reizen beruhen (Chow und Mackauer 1986; von Dijken und Waage 1987; Takasu und
Hirose 1988; von Dijken, P et al. 1992; Godfray 1994; Hubbard, Harvey et al. 1999;
Outreman, Le Ralec et al. 2001). Die naturliche Selektion sollte die Entwicklung solcher

Mechanismen férdern, da der Nachwuchs superparasitierender Weibchen in der Regel
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Nachteile gegenuber der vorher abgelegten Larve hat. Zudem kann Superparasitismus den
Schlupf, die KorpergroRe, Lebensdauer und Fruchtbarkeit aller sich entwickelnder
Nachkommen negativ beeinflussen (Gould, Elkinton et al. 1992; Feener und Brown 1997).
Superparasitismus kann sogar dazu fiihren, dass sich keine Parasitoide mehr in oder an einem
Wirt entwickeln kdnnen. Als extremes Beispiel sei die Tachinide Euphorocera peruviana
genannt, bei der beobachtet wurde, dass 148 Eier an einem einzelnen Wirt abgelegt wurden,
von denen sich keines erfolgreich entwickeln konnte (Feener und Brown 1997).

Im Lichte dieser Uberlegungen erscheint es zunachst erstaunlich, dass Superparasitismus
unter den parasitoiden Dipteren ein weit verbreitetes Phanomen ist, das fiir verschiedene
Familien belegt wurde (Weseloh 1983; Schmid-Hempel und Schmid-Hempel 1989; Gould,
Elkinton et al. 1992; Feener und Brown 1997). Dagegen sind Berichte iber Vermeidung von
Superparasitismus bei parasitoiden Fliegen &uBerst selten. Nur zwei Félle wurden unserem
Wissen nach in der Literatur belegt. In einem Laborexperiment legten die parasitoiden
Fliegen Myiopharus dorphorae und M. aberrans (Tachinidae) ihren Nachwuchs signifikant
haufiger in gesunde, als in parasitierte Wirte ab (Lopez, Ferro et al. 1995). Des Weiteren
wurden fur Exorstia japonica (Tachinidae) Hinweise auf die F&higkeit zur Unterscheidung
von nicht parasitierten und parasitierten Wirten berichtet (Nakamura 1997). Eine weitere
interessante Beobachtung, die einen Mechanismus zur Vermeidung von Superparasitismus
nahe legt, wurde fiir Sarcophaga penicillata (Sarcophagidae) gemacht, die Schnecken
parasitieren. Die Fliegenweibchen blieben bis zu 25min bei einem frisch parasitierten Wirt
und griffen vorbei ziehende Fliegen an. Ob dieses Verhalten der abgelegten Larve Vorteile
verschaffen konnte ist allerdings nicht bekannt (Coupland und Baker 1994).

Fur Emblemasoma auditrix konnte in der vorliegenden Arbeit die Fahigkeit, parasitierte von
nicht parasitierten Wirten zu unterscheiden, nicht nachgewiesen werden. Die Fliegen haben
weder mechanische noch olfaktorische Reize genutzt, um Superparasitismus zu vermeiden.
Bereits parasitierte Wirte wurden in Infektionsexperimenten mit der gleichen Haufigkeit
infiziert wie nicht parasitierte.

Ein weiterer Ansatzpunkt fir eine Wirtsdiskriminierung ware die akustische Wirtssuche von
E. auditrix. In einer friiheren Arbeit wurde untersucht, ob E. auditrix vielleicht anhand des
Gesanges des Wirtes eine Infektion erkennen kann. Es wurde die Theorie aufgestellt, dass ein
parasitierter Wirt anders singen wirde als ein gesunder Wirt und das die Fliegen diesen
Unterschied im Gesang feststellen konnten. Es konnte aber keine solche Fahigkeit zur
Diskriminierung festgestellt werden (de Vries 2003).
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Zusammenfassend kann gesagt werden, dass bei E. auditrix auf keiner Ebene der Wirtssuche
und Wirtsakzeptanz die Fahigkeit zur Wirtsdiskriminierung gefunden wurde.

Deshalb erscheint es zundchst erstaunlich, dass bei der Erhebung von Parasitierungsraten
festgestellt wurde, dass nur 5% aller infizierten Wirte superparasitiert waren. Selbst in
Stichproben mit Parasitierungsraten von uber 80% wurden nur vereinzelt Doppelinfektionen
gefunden. Diese Werte legen nahe, dass irgendeine Form von Vermeidung wahrscheinlich
ist. Doch worin konnte ein Vermeidungsmechanismus bestehen, wenn die adulten Parasitoide
offensichtlich keine Wirtsdiskriminierung vornehmen?

Die Antwort auf diese Frage liegt vermutlich in dem besonderen Mechanismus der
Wirtsfindung durch die adulten Fliegen zum einen und in der Aktivitat der Fliegenlarven im
Wirtsorganismus zum anderen. Beide Punkte sollen im Folgenden diskutiert werden.

Der primdre Reiz zur Wirtsfindung ist fur E. auditrix der Lockgesang der Wirte (Lakes-
Harlan, Stolting et al. 2000). Wenn dieser Reiz nicht vorhanden ist, konnen die Fliegen
wahrscheinlich keinen Wirt aufsplren. Beim Infektionsprozess beschédigen die Parasitoide
das Lauterzeugungsorgan der Zikaden (Schniederkétter und Lakes-Harlan 2004). Im Schnitt
werden von 7-8 vorhandenen Kutikularippen pro Tymbal 1,8 zerstort. Allein dieser Eingriff
kdnnte dazu fuhren, dass die Zikaden keinen Lockgesang mehr von sich geben, oder diesen
zumindest weniger héaufig als normal produzieren. Diese Hypothese wird durch Ergebnisse
aus Infektionsversuchen mit Okanagana rimosa unterstitzt. Parasitierte Mannchen sangen
schon am 2. Infektionstag signifikant seltener als gesunde Wirte. Die Gesangshaufigkeit der
gesunden Wirte war 3-mal hoher als die der Parasitierten. Schon am 2. Tag der Infektion also
hatten weitere Fliegen eine stark reduzierte Chance die infizierten Wirte zu finden. Am 5.
Infektionstag produzierten die Infizierten gar keinen Lockgesang mehr, wahrend die
gesunden Wirte mit unverminderter H&aufigkeit weiter sangen. Weitere Unterstiitzung der
Hypothese liefern die Zikaden, die zur Bestimmung der Parasitierungsraten eingesammelt
wurden. Dort wurden zur Lautproduktion unféhige Zikaden eingesammelt, die L1-Larven
enthielten. Larven also, die hochstens 1-2 Tage im Wirt verbracht hatten und deren Wirte
folglich schnell nach der Parasitierung die Produktion von Geséangen eingestellt hatten.
AuRer der Hypothese, dass die Parasitierung an sich schon die Gesangsproduktion der Wirte
verringert, gibt es noch eine weitere Erklarung. Die Aktivitat der Fliegenlarven kdnnte eine
entscheidende Rolle spielen.

Es gibt einige Beispiele dafiir, dass die Larven von Parasitoiden das Verhalten ihrer Wirte
beeinflussen. Dabei kénnen die Anderungen vorteilhaft fiir den Parasitoiden oder fiir den
Wirt sein (Muller und Schmid-Hempel 1992; Poulin 1992; Mdller 1994; Brodeur und Boivin
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2004). Z.B. konnen die Larven ihre Wirte dazu bringen Mikrohabitate aufzusuchen, in denen
sie vor natlrlichen Feinden besser geschitzt sind, als in den Habitaten, in denen sie sich
normalerweise aufhalten wirden (Brodeur und McNeil 1989; Muller 1994; Reitz und Nettles
1994). In der vorliegenden Arbeit wurde die Aktivitat der parasitoiden Fliegenlarven auf das
Verhalten ihres Wirtes untersucht. Es zeigte sich, dass immer weniger Zikaden im Laufe des
Parasitierungsverlaufes zur Lautproduktion fahig waren. Am ersten Infektionstag konnten
noch alle Wirte deutliche Storlaute produzieren, ein Hinweis darauf, dass die Produktion von
Lockgeséngen allgemein noch moglich wére. Schon am dem zweiten Infektionstag waren die
ersten Wirte (12%) nicht mehr fahig Laute von sich zu geben. Solche Zikaden kdnnten in der
Natur nicht mehr von einer weiteren Fliege gefunden und parasitiert werden. Es dauerte bis
zum 6. Infektionstag, bis auch die letzten Zikaden stumm waren. Bis zu diesem Zeitpunkt
konnten diese Wirte also noch von anderen Fliegen gefunden werden.

Fest steht, dass durch die Aktivitat der Fliegenlarven im Laufe des Parasitierungsprozesses,
potentielle Wirte flr die adulten Fliegen so gut wie unauffindbar werden. Diese Tatsache
senkt die Wahrscheinlichkeit fur Doppelinfektionen und stellt somit einen Mechanismus zur
Vermeidung von Superparasitismus dar. Generell kann es dem juvenilen Parasitoiden
entscheidende Vorteile bringen, wenn er selbst dafiir sorgt, dass sein Wirt nicht mehr
gefunden wird. Adulte Parasitoide verschiedener Spezies superparasitieren ndmlich, obwohl
sie infizierte Wirte von nicht infizierten unterscheiden konnen. Dafir kann es
unterschiedliche Ursachen geben. Ein Parasitoidenweibchen kann z.B. manchmal ihre Fitness
steigern, indem sie superparasitiert. Superparasitismus kann also eine adaptive Strategie
seitens der Adulten sein (Charnov und Skinner 1984; van Alphen und Visser 1990; Visser,
van Alphen et al. 1992; Hubbard, Harvey et al. 1999; Plantegenest, Outreman et al. 2004).
Des Weiteren gibt es Hinweise darauf, dass Viren das Verhalten adulter Parasitoide
beeinflussen kdnnen. Mit Viren infizierte Parasitoide superparasitieren, wogegen gesunde
Parasitoide das nicht tun (Varaldi, Fouillet et al. 2003; Reynolds und Hardy 2004; Gandon,
Rivero et al. 2006). Es gibt also durchaus Griinde, warum sich juvenile Parasitoide nicht
immer auf die Fahigkeit und die Bereitschaft der Adulten, Superparasitismus zu verhindern,
verlassen sollten.

Gerade bei Dipteren waren Mechanismen zur Vermeidung von Superparasitismus seitens der
Larven zu erwarten, weil die Adulten gar keine Mechanismen bilden kénnten. Viele Arten
legen namlich ihre Larven oder Eier in der N&he eines mdglichen Wirtes ab. Sie haben also
nie direkten Kontakt zum Wirt, weswegen es unwahrscheinlich ist, dass die Mdglichkeit

besteht, eine vorige Parasitierung zu bemerken (Feener und Brown 1997).
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4.3. Infektions- und Phonotaxisversuche mit Magicicada cassini

Im folgenden Abschnitt werden die Ergebnisse von Infektionsversuchen diskutiert, die mit
der periodischen Zikade Magicicada cassini durchgefuhrt wurden. Es werden einige
Gedanken zur Wirtsspezifitat von E. auditrix ausgefilhrt. Zudem werden Uberlegungen
angestellt, wie es zur Entwicklung des ungewoéhnlichen Lebenszyklus von periodischen

Zikaden gekommen sein konnte.

4.3.1. Wirtsspezifitat von E. auditrix

Die Daten der vorliegenden Arbeit zeigen, dass Emblemasoma auditrix generell in der Lage
ist, jeden Schritt fur eine erfolgreiche Infizierung von Magicicada cassini durchzufthren.
Der Ablauf des Infektionsprozesses gleicht im Wesentlichen dem beim natlrlichen Wirt
Okanagana rimosa. Die generelle F&higkeit von E. auditrix, M. cassini phonotaktisch zu
orten, ist aufgrund des (berlappenden Horbereichs mit dem Spektrum des Lockgesanges
nicht tberraschend. Neben der Tragerfrequenz spielt auch die zeitliche Struktur eines Signals
eine entscheidende Rolle. Die geringen Anlockraten der Fliegen zum Lockgesang von M.
cassini im Feld kdnnen wahrscheinlich mit der zeitlichen Struktur und der niedrigeren
Tréagerfrequenz des Signals erklart werden. E. auditrix reagiert optimal auf die Wiederholrate
und die Tréagerfrequenz des Lockgesanges des natlrlichen Wirtes O. rimosa. Auf andere
Muster reagieren die Tiere schlechter (Lakes-Harlan, Stélting et al. 2000; Kéhler und Lakes-
Harlan 2001).

Auller der Phonotaxis, kann E. auditrix auch alle weiteren Schritte, die zur Wirtsinfektion
notig sind, durchfiihren. Das liegt daran, dass die Fliegen stark an die Parasitierung von
Zikadenmannchen angepasst sind, die ein offen liegendes, membrandses Tymbalorgan
haben. Genau wie bei O. rimosa, finden die Fliegen das Tymbalorgan von M. cassini und
injizieren eine Larve.

Die Fliegenlarven entwickeln sich schneller in ihrem nattrlichen Wirt O. rimosa (siehe auch
3.2.4.) als in M. cassini. Die periodische Zikade ist also offensichtlich weniger gut fur die
Entwicklung des Parasitoiden geeignet als der naturliche Wirt, da die Fliegenlarven in
keinem Versuch ihre Entwicklung im fremden Wirt zu Ende fuhren konnten.

Die Versuche haben gezeigt, dass Emblemasoma auditrix generell auch andere Zikadenarten
als den natirlichen Wirt Okanagana rimosa infizieren kann. Die Wirtsspezifitat der Fliegen
liegt demnach wahrscheinlich nicht in der Wirtssuche und auch nicht im Infektionsverhalten

begriindet. Die Tatsache, dass eine vollstandige Entwicklung in Magicicada cassini nicht
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maoglich war, spricht eher dafur, dass die Fliegenlarven sich speziell an die Anatomie und

Physiologie von Okanagana rimosa angepasst haben.

4.3.2. Einfluss von Parasitoiden auf die Evolution periodischer Zikaden

Wirte konnen durch Anderungen im Lebenszyklus, im Verhalten und durch die Veranderung
von Reizemissionen das Risiko einer Parasitierung verringern (Cade 1983; Zuk, Simmons et
al. 1995). Gerade die letztgenannte Strategie kdnnte bei der Bildung der unterschiedlichen
Lockgesdnge von periodischen Zikaden eine wichtige Rolle gespielt haben. Es gibt drei
morphologisch schwer unterscheidbare Zikadenarten, die sympatrisch vorkommen kdnnen
und einen 17 jahrigen Entwicklungszyklus haben. Die Populationen aller drei Arten kommen
zeitgleich als Adulte im Habitat vor. Gut zu unterscheiden sind die Arten vor allem durch
ihre unterschiedlichen Gesange (Young und Josephson 1983).

Der Lockgesang von Magicicada septemdecim zeichnet sich, im Gegensatz zu anderen Arten
mit vergleichbarer Kdrpergrolie, durch eine sehr niedrige Tragerfrequenz aus. Zur Artbildung
bei periodischen 13-jahrigen Zikaden ist nur ein Unterschied von 300Hz zwischen den
Lockgeséngen zweier Arten notwendig (Cooley, Simon et al. 2003), sehr viel weniger also
als der Unterschied zwischen M. septemdecim und den anderen Zikadenarten (etwa 5kHz).
Somit erscheint es wahrscheinlicher, dass andere selektive Einflisse auf die Bildung der
niedrigen Tréagerfrequenzen im Lockgesang gewirkt haben kdnnten, z.B. der Pradationsdruck
durch einen akustisch jagenden Parasitoiden. Eine solche evolutiondre Entwicklung zu einer
niedrigeren Gesangsfrequenz wurde bereits beim Wirt einer akustisch jagende Raupenfliege
in Australien angenommen (Rémer und Bailey 1998). Mechanisch betrachtet ist die niedrige
Frequenz bei M. septemdecim eine Folge reduzierter Steifheit des Tymbalorgans (Young und
Josephson 1983). Dieser Umstand birgt vielleicht noch einen weiteren Vorteil gegen eine
eventuelle Parasitierung. Bei parasitierten O. rimosa (Schniederkdtter und Lakes-Harlan
2004) und auch bei parasitierten M. cassini sind bei den meisten Tieren eine oder mehrere
der steifen Kutikularippen zerbrochen. Ein flexibleres Tymbal wirde eventuell nicht
zerbrechen und somit eine Parasitierung verhindert werden. Zur Klarung dieser Frage
mussten Infektionsexperimente mit M. septemdecim durchgefthrt werden.

Die Daten dieser Arbeit suggerieren einen selektiven Einfluss eines moglichen Parasitoiden
an zwei Stellen des Evolutionsprozesses. Zum einen konnte, wie oben bereits dargelegt, der
Druck des Parasitoiden zum ungewohnlichen Gesang und somit zur Artbildung von M.
septemdecim gefiihrt haben. Dagegen spricht allerdings, dass der 17 jahrige

Entwicklungszyklus alter ist, als die Artbildung von Magicicada septemdecim.
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Zum anderen konnte der Parasitierungsdruck zur Ausbildung des 17jéhrigen
Entwicklungszyklus beigetragen haben, wodurch der Parasitoid letztlich ausgestorben ist,
oder seine Aktivitat auf den heutigen Wirt O. rimosa beschrankte.

Betrachtet man die geographische Verbreitung von M. cassini und M. septemdecim, fallt
Folgendes auf: M. cassini kommt vornehmlich im Sidosten der USA vor, wéahrend M.
septemdecim hauptsachlich im Nordosten zu finden ist (Lloyd und Dybas 1966). In diesen
Regionen kommt auch O. rimosa heute vor, auch wenn das Verbreitungsgebiet nur zum Teil
mit dem, der periodischen Arten, Uberlappt. Eventuell kam E. auditrix oder ein naher
Verwandter friher in einem groReren Verbreitungsgebiet vor. Als sich die Periodizitét der
Magicicada-Gruppe entwickelte, wichen die Fliegen entweder auf O. rimosa aus, oder
beschrénkten sich auf die Parasitierung dieser Art.

Ein Indiz, dass fiir das Ausweichen auf den Wirt O. rimosa sprechen kdnnte, ist die fehlende
Synchronisation im Lebenszyklus von Parasitoid und Wirt. Wie in Abschnitt 4.4. genauer
dargelegt wird, Uberschneiden sich das zeitliche Vorkommen von E. auditrix und O. rimosa
nur zum Teil. Wenn es also wahr wére, dass E. auditrix oder ein nahe verwandter VVorfahre
vornehmlich die heute periodischen Zikadenarten parasitiert hatte, dann mussten die
Parasitoide gut an deren Lebenszyklus angepasst sein. Tatsachlich Uberschneidet sich die
Aktivitatszeit der adulten E. auditrix perfekt mit dem Vorkommen von M. cassini. Diese
Indizien sprechen also dafur, dass E. auditrix oder ein ausgestorbener Vorfahre ein Parasitoid
der heutigen periodischen Zikaden gewesen sein koénnte. Im folgenden Abschnitt werden
aber auch noch weitere mogliche Griinde fur die fehlende Synchronisation der Lebenszyklen

von E. auditrix und O. rimosa diskutiert.

4.4. Parasitierungsraten nattrlicher Okanagana rimosa Populationen

Parasitoide konnen immensen Einfluss auf die Populationsdichte ihrer Wirte haben (Hassel
und Waage 1984; Smith 1996; Brewer und Elliott 2004; Stireman, O Hara et al. 2006).
Deswegen liegen Populationsdichten von herbivoren Insekten oftmals weit unterhalb der
Kapazitat, die das Okosystem eigentlich tragen konnte (Stubbs 1977). In der vorliegenden
Arbeit wurden Parasitierungsraten nattirlicher Populationen von Okanagana rimosa mit der
parasitoiden Fliege Emblemasoma auditrix erhoben. Die Ergebnisse sollen im Folgenden auf
die Frage hin diskutiert werden, ob, und wenn ja welchen Einfluss der Parasitoid auf die
Wirtspopulation hat.

Soper verdffentlichte bereits 1976 Parasitierungsraten von Emblemasoma auditrix an

Okanagana rimosa. In seiner Studie wurden Mannchen und Weibchen von Okanagana
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rimosa gleichermallen untersucht. Zikadenweibchen werden aber nur im Ausnahmefall
infiziert. Die Wirtsfindung und Infektion von E. auditrix ist vollkommen auf die Mannchen
ausgelegt (Lakes-Harlan, Stolting et al. 2000; Schniederkoétter und Lakes-Harlan 2004). Aus
diesem Grund wurden nur sie in der vorliegenden Arbeit fur die Auswertung der
Parasitierungsraten berlcksichtigt. Die von Soper ermittelten Parasitierungsraten sind
folglich mit 0.2-19% flr die Gesamtpopulation im Vergleich zu den in dieser Arbeit
vorliegenden Werten (9%-57%) niedriger. Bei einem Geschlechterverhaltnis von 50:50 lagen
die, in dieser Arbeit, vorliegenden Werte also bei 4,5-28,5% fur die Gesamtpopulation, was
den Werten aus Sopers Arbeit schon sehr viel nédher kame.

Aus anderen Parasitoid-Wirt-Systemen ist bekannt, dass bereits Parasitierungsraten von 20%
einen regulierenden Einfluss auf die Wirtspopulationen haben kénnen (Roland 1995; Brewer
und Elliott 2004). Allerdings werden, wie gesagt, bei O. rimosa ausschlieBlich die Mannchen
parasitiert. Einen partiellen Verlust von Mannchen kann eine Population wahrscheinlich
ausgleichen, da ein Ménnchen mehrere Weibchen begatten kann. Auf diese Weise kann die
Vermehrungsrate relativ konstant bleiben, auch wenn ein Teil der Mannchen parasitiert wird.
Um einen signifikanten Effekt auf die Population des Wirtes haben zu kénnen, missten die
Fliegen wahrscheinlich schon sehr viel hohere Parasitierungsraten erreichen. An einzelnen
Untersuchungstagen konnten die Parasitierungsraten zwar bis zu 80% betragen. Diese Werte
blieben allerdings nicht Uber die gesamte Zikadensaison konstant hoch, sondern sanken im
Laufe der Zeit stark ab (z.B. Untersuchungsgebiet Grayling2 im Jahr 2002:
Parasitierungsraten zwischen 80% und 22%). Schwankungen im Parasitierungslevel sind
auch bei einigen anderen parasitoiden Fliegen bekannt (Walker und Wineriter 1991; Allen
1995). Warum aber sinken die Werte bei E. auditrix und O. rimosa so stark?

Wahrscheinlich liegt es daran, dass die Populationsmaxima von Parasitoid und Wirt nicht
gleich sind. Es scheint so, als erreiche O. rimosa ihre hochsten Individuendichten hdufig erst,
wenn E. auditrix nicht mehr im Habitat vorkommt. Die Fliegen tauchen vor ihren Wirten im
Habitat auf und kommen dann nicht in der gesamten Lebensspanne der Zikaden vor. Deshalb
nehmen die Parasitierungsraten mit der Zeit ab, bis gar keine parasitierten Zikaden mehr
gefunden werden. Spéatestens ab diesem Zeitpunkt kdnnen sich die Zikaden unbedréngt von
den Parasitoiden vermehren. Wir kdénnen also aus unseren Daten abschlieRend die Hypothese
ableiten, dass der Einfluss von E. auditrix allein vermutlich keinen grofRen Effekt auf die
Starke der Wirtspopulationen hat. Dabei spielen wahrscheinlich, wie gesagt, vor allem die
unterschiedlichen Aktivitatsmaxima von Parasitoid und Wirt und die Tatsache, dass nur

mannliche Zikaden parasitiert werden, wichtige Rollen. Die Datenlage ist fiir konkretere
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Aussagen leider nicht ausreichend. Vor allem Daten (ber die Populationsstarke und
Gesangsaktivitat der Wirte wéren von Néten, um genauere Schliisse ziehen zu kénnen.

Das zuvor Gesagte wirft eine weitere Frage auf: Warum kommen die Fliegen nicht die
gesamte Aktivitatsspanne ihrer Wirte vor? Im Folgenden sollen zwei sehr verschiedene

Hypothesen bezuglich dieser Frage diskutiert werden.

1. Die Zikaden weichen den Parasitoiden aus, indem sie ihren Hauptschlupf auf einen
spateren Zeitpunkt verschieben.
2. Die Parasitoide vermeiden eine Konkurrenzsituation mit einem anderen Parasiten, der

spater im Jahr auftritt.

Zundachst werden einige Gedanken zur ersten Hypothese geduRert. Die Idee, dass Insekten
ihren Lebenszyklus modulieren, um Parasiten oder Prédatoren auszuweichen, wurde fir
verschiedene Systeme gedullert. Bekanntestes Beispiel sind wohl die periodischen Zikaden,
bei denen die Adulten nur alle 17 bzw. 13 Jahre schlupfen (Williams und Simon 1995; Goles,
Schulz et al. 2001), ein Lebenszyklus also, der die Anpassung eines Parasiten oder
Parasitoiden extrem unwahrscheinlich macht. Es gibt bislang keine Hinweise darauf, dass O.
rimosa ihren Lebenszyklus in der Art gedndert haben kodnnte, dass die Tiere zu einem
spateren Zeitpunkt in der Saison schlupfen oder, dass ihre Aktivitat sich nach dem
Verschwinden der Parasitoiden erhoht. Indizien fir solch ein Phdnomen kodnnten nicht vom
Parasitoiden befallene Zikadenpopulationen liefern. Hier wirde man bei Annahme der
Hypothese erwarten, dass die Hauptaktivitat und die grofite Populationsstarke zeitlich vor
dem parasitierter Populationen liegen wirden. Leider konnten bislang keine solche nicht
parasitierte Population gefunden werden.

Als néchstes soll die zweite aufgestellte Hypothese diskutiert werden, nach der die
Konkurrenz mit einem anderen Parasiten der Grund fir die nicht synchronen Lebenszyklen
von E. auditrix und O. rimosa sein kdnnte. Der Kandidat fiir einen moglichen Konkurrenten
von E. auditrix ist ein Pilz, Massospora levispora, der vornehmlich spater als die Fliegen in
der Zikadensaison vorkommt (Lakes-Harlan, miindl. Mitteilung). Der Pilz nimmt im Laufe
seiner Entwicklung das gesamte Abdomen der Zikade ein. Auch die Fliegenlarven erndhren
sich im Laufe ihrer Entwicklung zundchst von den Geweben im Abdomen des Wirtes. Um zu
uberprifen, ob es fur E. auditrix Uberhaupt notwendig ist, diesem pathogenen Pilz
auszuweichen, musste geklart werden, ob die Anwesenheit des Pilzes die Entwicklung der

Fliegenlarven beeintrachtigt. Dies konnte durch Experimente festgestellt werden, bei denen
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mit Massospora levispora infizierte Zikadenménnchen zusétzlich mit E. auditrix infiziert
wirden. Wiirden die Fliegen in ihrer Entwicklung beeintréchtigt oder nicht?

Beide geschilderten Hypothesen zur Klarung der Frage, warum E. auditrix nicht die gesamte
Wirtssaison zur Ablage ihrer Larven nutzen kann, kdnnten naturlich auch zusammen wirken.
Eine abschliefende Klarung kénnte nur durch weitere Untersuchungen erreicht werden. Eine
Antwort auf die Frage warum die Lebenszyklen von Parasitoid und Wirt sich nur teilweise

Uberschneiden steht also weiterhin aus.

4.5. Reduktion von Larvenzahlen bei E. auditrix

In meiner Diplomarbeit beschrieb ich erstmals ein Phdanomen, das sich nach mehreren

Untersuchungsjahren und Versuchsserien letztlich erkléren lasst. Bei im Labor gehaltenen

Weibchen von Emblemasoma auditrix reduzierten sich im Laufe der Zeit die Larvenzahlen

der Fliegen (de Vries 2003). Warum sanken die Larvenzahlen, obwohl im Labor keine

Ablagemdglichkeiten in Form von natiirlichen Wirten vorlagen?

Es wurden zwei verschiedene Hypothesen experimentell Gberpriift:

1. Die Perzeption eines attraktiven akustischen Reizes kann bei E. auditrix die Larvenablage
auslosen.

2. Die Larven fressen sich gegenseitig im Uterus des Muttertieres auf, betreiben also

pranatalen Kannibalismus.

45.1. Einfluss akustischer Reize auf die Larvenablage bei E. auditrix

Die erste Hypothese wurde inspiriert durch Ergebnisse, die bei einer anderen akustisch
jagenden parasitoiden Fliege gefunden wurden. Fir Homotrixa alleni (Tachinidae) ist
bekannt, dass die reine Wahrnehmung des Lockgesanges ihres Wirtes Sciarasaga quadrata
zur Ablage von Larven fuhren kann (Allen, Kamien et al. 1999). Unsere Untersuchungen
schlieRen einen solchen Mechanismus bei Emblemasoma auditrix nahezu aus. Ich konnte
wéhrend Phonotaxisversuchen mit E. auditrix nie die spontane Ablage einer Larve
beobachten, obwohl ich viele Tiere intensiv und wiederholt dem Lockgesang von O. rimosa
ausgesetzt habe. Auch beim spateren Durchsuchen der Kéfige, in denen die Tiere gehalten
wurden, waren nie abgelegte Larven zu finden. Obwohl die Larven sehr klein sind und an der
Luft sicherlich schnell austrocknen wiirden, was sie schwerer auffindbar machen wirde,
hatten zumindest einige gefunden werden mussen. Die ca. 40 untersuchten Fliegen, deren
Kéfige taglich auf das Vorhandensein freier Larven Uberprift wurden, haben innerhalb von

12 Tagen im Schnitt ca. 11 Larven verloren, also insgesamt etwa 400 Larven.
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Der Grund, warum bei Homotrixa im Gegensatz zu Emblemasoma ein addquates Wirtssignal
allein ausreicht, um das Ablageverhalten auszuldsen, liegt wahrscheinlich in der
unterschiedlichen Ablagestrategie der beiden Fliegenarten. Homotrixa legt ihre Larven, bei
denen es sich um bewegliche Planidien handelt, hdufig einige Zentimeter entfernt vom Wirt
ab (Allen, Kamien et al. 1999). Die Larven warten dann darauf, dass ein Wirt vorbeikommt
oder suchen aktiv nach ihm. Jedenfalls missen die adulten Fliegen keinen physischen
Kontakt zum Wirt haben, um ihre Larven abzulegen. Die Situation bei E. auditrix ist anders.
Die Fliegen haben ein hochspezifisches Infektionsverhalten entwickelt, bei dem sie letztlich
ihre Larven direkt durch das Lauterzeugungsorgan in den Wirt injizieren (Schniederkotter
und Lakes-Harlan 2004). Die Larven vorher abzulegen, wirde also nicht zum
Infektionserfolg fiihren. Alle genannten Uberlegungen und Daten filhren also zu dem
Schluss, dass die Perzeption des Lockgesanges von Okanagana rimosa nicht zur
Larvenablage bei Emblemasoma auditrix fihrt. Ein solcher Mechanismus ist als Grund fir

die sich verringernden Larvenzahlen also nicht anzunehmen.

45.2. Verringerung der Larvenzahlen durch préanatalen Kannibalismus

Die zweite genannte Hypothese hingegen, nach der sich die Fliegenlarven durch prénatalen
Kannibalismus gegenseitig reduzieren, wird durch so viele der gesammelten Daten
unterstitzt, dass sie mit groRer Sicherheit als richtig angenommen werden kann.
Kannibalismus ist ein hdufiges Phdnomen, das in fast allen untersuchten Tiergruppen schon
beschrieben wurde. Die Griinde, die zu Kannibalismus fihren, kdnnen dabei sehr vielféltig
sein. Besonders haufige Ursachen sind extreme Umweltbedingungen oder Konkurrenz um
Nahrungsquellen (Fox 1975; Polis 1981; Elgar und Crespi 1992). Selten hingegen wurden
bisher Falle von prénatalem Kannibalismus beschrieben. Der wohl am besten untersuchte
Fall ist der Sandtigerhai (Carcharias taurus) (Wourms 1977). Bei diesen Tieren entwickelt
sich pro Uterus je nur ein Jungtier, dass mit einer erstaunlichen GréR3e (bis zu 105 cm) zur
Welt gebracht wird. Zuvor frisst dieses Jungtier alle anderen Embryonen (bis zu 77,
durchschnittlich 19) auf und macht im Uterus sogar aktiv Jagd auf seine Geschwister. Die
enorme Grolle, mit der die Tiere geboren werden, gewdhrleistet wahrscheinlich gute
Uberlebenschancen, da sie nur wenige potentielle Fressfeinde haben. AuRerdem lernen die
Tiere vielleicht schon im Uterus Jagdtechniken, die sie fiir ihr weiteres Uberleben benotigen
(Wourms 1977; Polis 1981). Weitere Hinweise auf prénatalen Kannibalismus gibt es bei
Salamandern (Wourms 1977; Polis 1981) und Chimé&ren (Lund 1980), wobei letzterer Fall

auf fossilen Funden beruht. Der hier vorgestellte Fall bei Emblemasoma auditrix, ist der erste



Diskussion 119

Fall von pranatalem Kannibalismus fir Invertebraten. In der Folge werden noch einmal alle
wichtigen Ergebnisse rekapituliert und diskutiert, die zu diesem Schluss fiihren. Zundchst
einmal ist die Tatsache an sich, dass die sinkenden Larvenzahlen nicht durch Ablage zu
erklaren sind, ein deutlicher Hinweis. Die Larven verlassen im Labor definitiv nicht das
Innere des Fliegenweibchens. Eine alternative Erklarung aulRer pranatalem Kannibalismus
waére eine Absorption eines Teils der geschlupften Larven durch das Fliegenweibchen. Die
innere Struktur der Fliegen liefert aber keinerlei Hinweise auf einen solchen Mechanismus.
Alle Larven schliipfen gleichzeitig und befinden sich im Uterus (de Vries und Lakes-Harlan
2005). Es gibt keinerlei Strukturen, die eine Absorption einzelner Larven mdglich machen
wirde.

AuBerdem sprechen noch eine Reihe anderer Daten fiir die Theorie des pranatalen
Kannibalismus. Die verbleibenden Larven nehmen innerhalb von 12 Tagen signifikant an
Gewicht zu. Manche Larven sind nach 8-12 Tagen im Labor auf’erdem teilweise deutlich
groler, als die Larven, die am Fangtag aus den Fliegen heraus prapariert wurden. Theoretisch
konnte dieses Wachstum auch auf das Vorhandensein von Néhrgeweben zurlck zu flhren
sein. Es gibt bei anderen Fliegenfamilien Nahrdrusen, welche die Larven im Mutterleib nach
dem Schlupf versorgen und wachsen lassen. Im Extremfall entwickelt sich dann nur eine
Larve, die sich nach Verlassen des Mutterleibs ohne weitere Nahrungsaufnahme verpuppt.
Dies ist in der Gattung Glossina der Fall, die die fiir den Menschen tddliche Schlafkrankheit
ubertragen kénnen (Moloo 1976). Aber auch dieser Mechanismus scheidet fur E. auditrix mit
hoher Wahrscheinlichkeit aus. Ich fand bei meinen Untersuchungen keinen Hinweis auf
Né&hrdrisen. In der Literatur sind solche Strukturen bei Sarcophagiden auch bislang nicht
beschrieben worden.

Die deutlichsten Hinweise, die fiir den pranatalen Kannibalismus sprechen, sind wohl die
Uberreste von Larven und Verletzungen von Larven, die sich im Uterus finden lassen. Von
vielen Larven waren nur noch Kutikulareste zu finden. Am héaufigsten befanden sie sich in
Form der Mundhaken im Uterus. Offensichtlich werden die Mundhaken nicht von den
anderen Larven gefressen. Wenn die Anzahl der in den Fliegen gefundenen Mundhaken und
die Anzahl der intakten Larven addiert wurden (an Labortagl2), kam mit erstaunlicher
Genauigkeit die Anzahl der Larven an Labortag0 (also Fangtag) heraus.
Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen zeigten bei einem gewissen Prozentsatz von
Larven tiefe Verletzungen in der Kutikula. An Labortag0 wurden solche Verletzungen nur
bei 10% der untersuchten Tiere gefunden, wahrend es an Labortagl2 30% waren. Die
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bisherigen Ausfiihrungen in ihrer Gesamtheit betrachtet lassen den Schluss zu, dass die
reduzierten Larvenzahlen im Labor die Folge von préanatalem Kannibalismus waren.

Um auszuschliel3en, dass es sich bei den im Labor beobachteten Phdnomenen um Artefakte
handelt, die durch die Haltung bedingt werden, wurde an Tag12 nochmals eine Freilandprobe
genommen. Es zeigte sich, dass auch bei diesen Fliegen zu 60% Kutikulareste (Tagl2 im
Labor = 80%) (z.B. einzelne Mundhaken) zu finden waren. Auf weitere Proben aus dem
Freiland wurde verzichtet, da nie gesagt werden konnte, ob sinkende Larvenzahlen durch
Ablage oder durch Kannibalismus entstehen.

Nachdem die Ergebnisse mit hoher Wahrscheinlichkeit auf eine Reduktion der Larvenzahlen
durch pranatalen Kannibalismus hindeuten, stellt sich die Frage, ob aktiver oder passiver
Kannibalismus vorliegt? Bei aktivem Kannibalismus totet ein Individuum ein anderes vor der
Mahlzeit, wahrend bei passivem Kannibalismus nur bereits tote Artgenossen verspeist
werden.

Generell ist aggressives Verhalten postnatal zwischen Individuen der gleichen Art bei
Parasitoidenlarven nicht unbekannt. Bei vielen Arten fiihren die Larven im Wirt einen
regelrechten ,,Krieg“ um die Ressourcen, die der Wirtsorganismus bietet (Polis 1981;
Brodeur und Boivin 2004). Dabei toten sich die Larven aktiv oder bekdmpfen ihre Mitstreiter
passiv, z.B. durch die Verknappung von Sauerstoff (Brodeur und Boivin 2004). Auch
Kannibalismus kommt in diesem Zusammenhang vor (Heslin und Merritt 2005). Im
Wirtsorganismus kann ein solches Verhalten auch tatsachlich von Vorteil sein, um
Nahrungskonkurrenten auszuschalten. Aber stellt man sich Ahnliches fiir den Uterus der
Mutter vor, wéren die Folgen wahrscheinlich fatal. Konsequenter Weise musste das Ergebnis
solcher intrauterinen Aggressionen dazu flhren, dass nur eine oder wenige Larven Uberleben,
so wie das beim Sandtigerhai der Fall ist. Bei Dipteren sind Falle bekannt (Gattung
Toxoryhnchites), in denen die Larven geradezu in einen ,, Totungsrausch* verfallen, bei dem
sie alle anderen Individuen umbringen, die sich in ihrer N&he aufhalten (Corbet und Griffiths
1963). Ein solch aggressives Verhalten gibt es bei E. auditrix nicht, zumindest nicht im
Uterus. Es bleiben hdufig auch nach mehreren Wochen im Labor noch relativ viele
Fliegenlarven am Leben. AuBRerdem wiesen viele der toten Larven in E. auditrix keine
sichtbaren auf3eren Verletzungen auf, was bei Allen zwangslaufig der Fall hatte sein mussen,
wenn sie von ihren Geschwistern getotet worden waren.

In fast allen Proben, die im Laufe dieser Arbeit untersucht wurden, waren tote Larven im
Uterus der Fliegen zu finden. In manchen Féllen stieg der Prozentsatz der Toten zundchst an

und gegen Ende der Untersuchungszeit wurden wieder weniger tote Larven gefunden.
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Woran, wenn nicht durch aggressives Verhalten ihrer Geschwister, konnten die Tiere
gestorben sein? Wenn die adulten Fliegen mit der Wirtssuche beginnen, sind bis zu 50
Larven im Uterus vorhanden (de Vries und Lakes-Harlan 2005). Der Larvensack sieht dann
prall gefillt aus und es gibt so gut wie keinen Freiraum fir die Larven. Es wére durchaus
denkbar, dass die Larven unter diesen Bedingungen unter Sauerstoffmangel leiden und einige
Larven konnten daran sterben. Es ware auch maglich, dass einige Tage im Mutterleib ohne
Nahrung fir die Larven schon zuviel sind und ein gewisser Anteil von ihnen einfach
verhungert. Die Uberlebenden fressen dann eventuell die Toten auf, worauf der wieder
absinkende Anteil toter Larven bei einigen Versuchsreihen hindeutet.

Letztlich kann, mit den in dieser Arbeit durchgefiihrten Versuchen, die Frage nach aktivem
oder passivem Kannibalismus nicht geklart werden, obwohl es mehr Hinweise fir passiven
Kannibalismus gibt. Es ware aber auch denkbar, dass beide Formen vorkommen kdnnen.
Welchem Zweck konnte der pranatale Kannibalismus bei E. auditrix dienen und welche
Auswirkungen hat er auf die Fitness der Tiere? Fur einige Insekten ist es bekannt, dass sich
Kannibalismus positiv auf ihre Fitness auswirkt (Heslin und Merritt 2005; Perry und
Roitberg 2005). Z.B. erhoht die Kocherfliege Asynarchus nigriculus durch Kannibalismus im
Larvenstadium ihr Kérpergewicht um 30-40% und ihre Fruchtbarkeit um 30% im Vergleich
zu Larven, die keinen Kannibalismus zeigten (Wissinger, Steinmetz et al. 2004).

Es wére moglich, dass die Larven von E. auditrix eine Futterquelle bendétigen, um im Uterus
der Mutter bis zur Ablage in einen geeigneten Wirt Uberleben zu kdnnen. Gerade in Zeiten
von Nahrungsknappheit kann Kannibalismus eine Alternative sein, um Unterversorgungen
mit Nahrstoffen zu beheben und seine Fitness zu steigern (Koenraadt und Takken 2003;
Simpson, Sword et al. 2006; Wise 2006). Im Labor tberleben die Weibchen von E. auditrix
ca. drei Wochen, manchmal sogar langer (de Vries 2003). Zwar fehlen fir das Freiland
genaue Daten, aber wenn wir davon ausgehen, dass die Fliegen dort eine &hnliche
Lebensspanne haben, dann missen zumindest einige der Larven mehrere Wochen im Uterus
uberleben. Da, wie bereits erwédhnt, maternale Nahrgewebe fehlen, waren die eigenen
Geschwister die einzige alternative Nahrungsquelle. Ein solcher Mechanismus ist postnatal
nicht unbekannt, sondern sogar fir mehrere Gruppen belegt (Alexander 1974; Perry und
Roitberg 2005). Im Extremfall bilden Weibchen einer Spezies sogar spezielle Futtereier, die
fir die Erndhrung ihres Nachwuchses vorgesehen sind (Polis 1981; Perry und Roitberg
2005; Perry und Roitberg 2006).

Wie im Abschnitt zuvor schon erwéhnt wurde, gibt es Hinweise darauf, dass die

Fliegenlarven eventuell vorwiegend oder ausschlieBlich bereits tote Geschwister fressen, die
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nicht durch aggressives Verhalten gestorben sind. Die toten Larven zu Verzehren héatte neben
der Nahrungskomponente eventuell noch einen weiteren Vorteil. Die lebenden Larven
konnten durch den Verzehr ihrer toten Geschwister dafiir sorgen, dass eventuelle Giftstoffe,
die beim Verwesen entstehen kdnnten, minimiert wirden.

Emblemasoma auditrix hat mit durchschnittlich 38 Larven eine vergleichsweise geringe
Anzahl potentieller Nachkommen (de Vries und Lakes-Harlan 2005). Ist es fiir die Fitness
der Fliegenweibchen nicht von groBem Nachteil, von diesen ohnehin schon wenigen zur
Verfligung stehenden Larven, einige auch noch durch prénatalen Kannibalismus zu
verlieren? Es sprechen einige Ergebnisse aus friheren Untersuchungen dafiir, dass die
Anzahl der Nachkommen von E. auditrix durch pranatalen Kannibalismus, nicht besonders
stark beeinflusst wirde. Die Populationsstiarken des Wirtes, Okanagana rimosa, kénnen von
Jahr zu Jahr erheblichen Schwankungen unterworfen sein (Williams und Simon 1995). In
Jahren mit starken Populationen kann E. auditrix ihre Larven wahrscheinlich ziemlich
schnell, innerhalb weniger Tage ablegen (de Vries und Lakes-Harlan 2005), so dass die
Verluste durch pranatalen Kannibalismus eher gering bleiben wirden. Ist die Dichte der
Zikaden dagegen gering, schaffen es die Fliegen ohnehin nicht alle ihre Larven innerhalb
ihrer Lebensspanne abzulegen (de Vries und Lakes-Harlan 2005). In diesen Jahren wirden
die Verluste durch pranatalen Kannibalismus also auch keinen negativen Effekt auf die Zahl
der Nachkommen haben. Im Gegenteil! Dadurch dass die Larven eine Nahrungsquelle im
Uterus haben, kdnnen sie langer uberleben und sogar an Gewicht zunehmen. Eventuell ist
pranataler Kannibalismus sogar ein Mechanismus, der es in solchen Jahren uberhaupt
maoglich macht, dass Fliegen auch nach mehreren Wochen der Wirtssuche noch gesunde und
kraftige Larven ablegen kdnnen.

Es sind aber auch Falle vorstellbar, in denen pranataler Kannibalismus einen Nachteil fir die
Fliegenlarven darstellen konnte. Wahrend unserer Untersuchungen wurden vereinzelt Larven
gefunden, die viel groRer als ihre Geschwister waren. Es ist unklar, ob sie den Uterus der
Mutter Uberhaupt noch hatten verlassen kdnnen. Es erstaunlich, dass sich die Fliegenlarven,
wenn sie einmal anfangen Nahrung aufzunehmen, nicht h&uten. Die Ergebnisse aus
Infektionsversuchen haben gezeigt, dass die Tiere sich schon nach einem Tag im Wirt zur
L2-Larve hauten kdnnen. Unsere Untersuchungen zeigen auflerdem, dass die Fliegenlarven
im Wirt innerhalb Kkirzester Zeit (2-3 Tage) nahezu samtliche verfligbaren Gewebe
aufnehmen konnen. Es muss also Mechanismen geben, die sich im Uterus hemmend auf die

FraRaktivitat der Larven auswirken und die Hautung wahrscheinlich unterdriicken.
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Als abschlieBenden Punkt mdchte ich die potentielle Verbreitung von pranatalem
Kannibalismus bei Invertebraten diskutieren. Im Prinzip kommen alle Gruppen fir dieses
Ph&nomen in Frage, die ovovivipar sind und bei denen der Nachwuchs ldngere Zeit
zusammen im Uterus verbleibt. Zu erwarten wéare das Phdanomen vermutlich bei einigen
weiteren Fleischfliegen, da alle Vertreter der Familie lebende Larven ablegen (Pape 1996).
Weniger durfte pranataler Kannibalismus bei Arten vorkommen, die einen grof3en Teil oder
sogar alle Nachkommen auf einmal ablegen. Aber es gibt einige parasitoide Fleischfliegen,
die sich Uber einen langeren Zeitraum auf Wirtssuche befinden (Feener und Brown 1997)

und bei denen pranataler Kannibalismus durchaus zu erwarten ware.

4.6. Abschlussbetrachtung und Ausblick

In der vorliegenden Arbeit wurden verschiedene Schritte des Parasitierungsprozesses von
Emblemasoma auditrix an ihrem Wirt Okanagana rimosa untersucht. Aus den Ergebnissen
der vorliegenden Arbeit und aus den Ergebnissen friiherer Arbeiten kann gefolgert werden,
dass die Parasitoide einen hohen Aufwand fiir jeden einzelnen ihrer Nachkommen betreiben.
Die Fliegen zeigen aufwendiges Verhalten bei der Wirtssuche und der Wirtsakzeptanz und
nutzen mindestens drei Sinnesmodalitaten (Gehor, Sehsinn und Tastsinn), um einen Wirt er-
folgreich zu infizieren. Wenn die Tiere einen Wirtsgesang wahrnehmen, zeigen sie erhéhte
Reaktivitat und erweitern dadurch eventuell dass Spektrum nutzbarer akustischer Reize (z.B.
Fliigelschlagen des Wirtes). Auch der direkte physische Kontakt zum Wirt wéhrend der In-
fektion, die vergleichsweise geringe Anzahl von potentiellen Nachkommen und die Tatsache,
dass E. auditrix ein solitarer Parasitoid ist, der bei jedem Infektionsvorgang nur eine Larve
ablegt, sprechen fiur einen hohen Aufwand fur jeden Nachkommen. Unter diesen Vorausset-
zungen ware es fur E. auditrix sinnvoll, Wirte diskriminieren zu kénnen. Diese Fahigkeit
wurde bei den Fliegen jedoch nicht gefunden. Nichts desto trotz war die Anzahl von Doppel-
infektionen im Freiland so gering, dass ein Mechanismus zur Vermeidung von Superparasi-
tismus wahrscheinlich ist. Es stellte sich heraus, dass die parasitierten Wirte im Laufe der In-
fektion ihre Fahigkeit Gesange zu produzieren ganzlich verlieren. Die spontane Produktion
von Gesdngen war schon am 2. Infektionstag deutlich geringer als bei nicht parasitierten Wir-
ten. Ob diese schnelle Reduktion von Lockgesangen auf die Aktivitat der Fliegenlarven oder
auf den Infektionsvorgang an sich zurtickzufiihren ist, konnte im Rahmen dieser Arbeit nicht
geklart werden.

Der hohe Aufwand, den die adulten Fliegen betreiben, geht einher mit einem hohen Anpas-

sungsgrad an den Wirtsorganismus auf verschiedenen Ebenen des Parasitierungsprozesses.
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Im Rahmen dieser Arbeit wurde zum ersten Mal das Richtungshdéren der Fliegen untersucht.
Es zeigte sich, dass E. auditrix durch teilweise mehrfaches Lateralisieren in der Lage ist, sich
testwinkelabhdngig zu einer Schallquelle zu drehen. Des Weiteren erkennen die Tiere nach
minimalen Intensitatsunterschieden, wenn sie sich von einer Schallquelle entfernen. Offen-
sichtlich erkennen die Tiere auch, wenn eine Schallquelle Gber ihnen liegt. Die Tiere verfi-
gen somit Uber erstaunliche Fahigkeiten Schallquellen zu orten. Weitere Studien zum Thema
dreidimensionale akustische Orientierung waren winschenswert, da nicht geklart ist, Gber
welche Mechanismen die Tiere verfugen. Im Bereich Phonotaxis sind weitere hochinteres-
sante Fragen offen. Wie wird die Phonotaxis bei E. auditrix auf neuronaler, chemischer und
molekularer Ebene ausgeldst? Warum zeigen z.B. offensichtlich nur gravide Weibchen Pho-
notaxis und wo liegt der Unterschied zu den virginellen Tieren, welche im Labor bislang nie
Phonotaxis zeigten (Lakes-Harlan, mindl. Mitteilung).

Fest steht, dass die Fliegen ein hoch angepasstes und effizientes Verhalten zur Ortung des
Wirtsgesanges entwickelt haben. Auch das Infektionsverhalten ist sehr stark an einen speziel-
len Wirt angepasst, da ausschlieBlich Zikadenménnchen infiziert werden kdnnen. Scheinbar
sind aber nicht nur die adulten Fliegen stark an Okanagana rimosa angepasst, sondern auch
deren Larven. Hinweis dafir ist die Tatsache, dass sich die Fliegenlarven nicht erfolgreich in
einer anderen Zikadenart (Magicicada cassini) entwickelt haben. Zusammenfassend kann al-
so gesagt werden, dass es sich bei Emblemasoma auditrix um einen hoch spezialisierten Pa-
rasitoiden handelt, der ein faszinierendes Objekt zur Untersuchung coevolutiver Prozesse
zwischen Parasitoid und Wirt darstellt. Im Zusammenhang mit Coevolution bleiben bislang
vor allem Fragen nach eventuellen Gegenstrategien seitens der Wirte offen. Um solche Ge-
genstrategien untersuchen zu kdnnen, ware allerdings eine unparasitierte Population von O.
rimosa winschenswert und eine Solche wurde bislang noch nicht gefunden.

Das Hauptproblem flr weiter fihrende und tiefer gehende Studien, vor allem bei mechanisti-
schen Fragen, liegt in der Tierbeschaffung. Die Fliegen kommen nur 4-5 Wochen im Jahr in
ihren natlrlichen Habitaten vor und kénnen nicht geziichtet werden. Ein tagliches Arbeiten
ist mit den Tieren also nicht moglich und das erschwert vor allem aufwendige Versuche, bei
denen es wichtig ist Gber einen langeren Zeitraum ein geeignetes Versuchsdesign zu erarbei-

ten.



Zusammenfassung 125

5. Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurden verhaltensdkologische Studien an der parasitoiden Fliege
Emblemasoma auditrix und ihrem Wirt Okanagana rimosa durchgefthrt. E. auditrix hat im
Prothorax ein Tympanalorgan entwickelt, mit dem sie Lockgesénge des Wirtes wahrnehmen
kann. Die Fragestellungen der Untersuchungen beschéftigten sich insbesondere mit diesem

bislang selten gefundenen Mechanismus zur Wirtsfindung.

Teil 1: Phonotaxis

Die positive Phonotaxis von Emblemasoma auditrix beginnt mit typischen Drehreaktionen.
Bei einer Diskrepanz zwischen Schallquelle und Langsachse der Fliegen (Testwinkel) von
100° zeigen die Tiere 2-4 kleine Einzeldrehungen, bevor sie sich laufend dem Lautsprecher
néhern. Die Fliegen lateralisieren wahrscheinlich mehrfach und gelangen so in eine gute
Startposition zur Schallquelle. Dieser Mechanismus funktioniert nicht in allen Bereichen des
Schallfeldes gleich gut. Bei hohen Testwinkeln von 140-180° starten die Fliegen oft von der
Schallquelle weg (negative Phonotaxis). Vermutlich kdnnen die Tiere nur aus der Bewegung
heraus feststellen, ob eine Schallquelle von hinten oder vorne kommt.

Die Selektivitat fur akustische Signale lasst bei im Labor gehaltenen E. auditrix mit dem Al-
ter nach. Die Fliegen zeigen nach spétestens zwei Wochen positive Phonotaxis auf Reize, auf
die sie am Anfang der Versuchszeit signifikant schlechter reagiert hatten.

E. auditrix kann abnehmende Intensitaten diskriminieren. Wenn die Tiere senkrecht von o-
ben mit 80dB beschallt werden, laufen sie zunéchst vom Startpunkt weg. Sie drehen durch-
schnittlich nach einem Intensitatsunterschied von 0,4dB SPL zum Startpunkt um und orien-
tieren sich wieder zuriick. Bei Beschallung von unten drehen die Tiere erst bei Unterschieden
von durchschnittlich 3,8dB SPL.

E. auditrix kann durch die Perzeption eines attraktiven akustischen Signals (Motivationssig-
nal) kurzfristig in einen Zustand erhdhter Erregbarkeit versetzt werden. Messbar ist diese er-
hohte Erregung durch die Tatsache, dass die Tiere, nachdem sie ein Motivationssignal vorge-

spielt bekommen, signifikant starker auf normalerweise unattraktive Testreize reagieren.
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Teil 2: Infektion und Parasitierung
E. auditrix nutzt zur Wirtsakzeptanz mechanische Reize in Form der Fllgel des Wirtes. So-
mit brauchen die Fliegen drei verschiedene Sinnesmodalitaten, um erfolgreich einen Wirt zu

infizieren. Die Nutzung akustischer und visueller Reize ist bereits bekannt.

Die Fliegen kénnen grundsétzlich auch andere Singzikaden (Magicicada cassini) als Okana-
gana rimosa infizieren. Die Wirtsspezifitat liegt also nicht in der Wirtssuche begriindet, son-
dern wahrscheinlich in der Physiologie des Wirtes, da sich keine der Fliegenlarven erfolg-

reich in einem fremden Wirt entwickeln konnte.

Die Dauer des Parasitierungsprozesses betragt 5-8 Tage ab dem Zeitpunkt des Eintritts der
Larve in den Wirt. Die ersten beiden Larvenstadien richten zumeist keine erkennbaren Sché-
den im Wirt an (Ernéhrung vermutlich tber Hamolymphe), wahrend das dritte Larvenstadi-

um innerhalb von 3-4 Tagen alle verfugbaren Gewebe konsumieren kann.

Superparasitismus wurde bei Freilandproben selten (5%) gefunden. Es wurden aber keine
Mechanismen zur Wirtsdiskriminierung bei E. auditrix gefunden. Die Aktivitat der Fliegen-
larven fuhrt mit der Zeit zur vollstandigen Einstellung der Gesangsaktivitat der Wirte. Parasi-
tierte Wirte produzieren schon am 2. Infektionstag weniger haufig Lockgesénge als gesunde
Wirte. Somit erniedrigt die Parasitierung an sich oder die Aktivitat der Larven das Risiko fur

Doppelinfektionen.

Liegt eine Doppelinfektion vor, so entwickelt sich nur eine Larve im Wirt weiter. Es gibt
Hinweise, dass die Uberlebende Larve ihren Konkurrenten auf aktivem oder passivem Weg
totet.

Teil 3: Pranataler Kannibalismus

Die Larvenzahlen von Emblemasoma auditrix kénnen sich im Uterus der Mutter durch pra-
natalen Kannibalismus reduzieren. Die Fliegenlarven benétigen wéhrend der mehrwdchigen
Wirtssuche der Mutter eventuell Nahrungsressourcen, um nicht zu verhungern. Dabei bleibt
unklar, ob die Larven durch aggressives Verhalten ihrer Geschwister oder andere Faktoren

wie z.B. Sauerstoffmangel oder Verhungern umkommen.
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