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Einleitung

Die Aufklirung der Ursachen unterschiedlicher
Anfalligkeit oder Resistenz von Pflanzen gegeniiber
Schidlingen ist eine spezifische Aufgabe der ange-
wandten Autékologie. Handelt es sich doch darum,
das Bezichungsgefiige zwischen verschiedenen Or-
ganismen von wirtschaftlicher Bedeutung soweit zu
erkennen, daB es wombglich zugunsten menschlicher
Nutzung verschoben werden kann.

Die Autékologie ist eine integrierende, eine Dach-
wissenschaft, welche die Arbeit der biologischen
Grunddisziplinen sowie der Geowissenschaften vor-
aussetzt, um selbst wirksam werden zu kénnen. Ihr
Hauptanliegen, die Stellung der Einzelart im Ge-
samtzusammenhang der Natur zu verstehen, kann
daher nur durch analytische und synthetische Arbeit
bewiltigt werden. Da die dkologischen Faktoren auf
physiologischer Ebene wirken (DE WILDE 1962), mufl
sie sich bei der Analyse im wesentlichen der Methoden
der Grunddisziplinen bedienen. Erst bei der Syn-
these hat sie eigene Verfahren zu entwickeln. Es
gilt dann, die Wirkungen der einzelnen Elemente und
Faktoren sowie die Bedeutung ihres Zusammenspiels
im Hinblick auf die Existenz der untersuchten syste-
matischen Kategorie {der Art, Unterart, Rasse,
"% Herrn Professor Dr.Dr. h.c. Gustav BECKER zur
Vollendung des 60. Lebensjahres in herzlicher Dankbar-
keit gewidmet.

*% Ausarbeitung eines Vortrages, der im Herbst 1963
anlaBlich eines Symposiums des Instituts fiir Forst-
wissenschaften Eberswalde der Deutschen Akademie der
Tandwirtschaftswissenschaften zu Berlin und im Som-
mer 1964 auf einem Kolloquium des Zoologischen Insti-
tuts der Ernst-Moritz-Arndt-Universitit Greifswald ge-
halten wurde.

Population) kritisch zu bewerten. Erst ein solche
quantifizierendes Abwigen aber gestattet, auch die
Entwicklung und die elastischen (FlieB-) Gleich-
gewichte interspezifischer Beziehungen zu erfassen
und richtig zu beurteilen. Statistik und Korrela-
tionsrechnung sind daher fiir die Auttkologie die
Methoden der Wahl.

Die quantifizierende Beurteilung der natiirlichen
Zusammenhinge und der wirksamen Faktoren ist
besonders fiir die angewandte Okologie von ent-
scheidender Bedeutung. Es sollen ja die Eingriffs-
moglichkeiten, d.h. die schwachen Stellen in den
Wechselbeziehungen gefunden werden. Das gilt auch
{iir die angewandte Entomologie, die daher ebenfalls
durch die Notwendigkeit charakterisiert wird, zu-
erst sowohl Systematik und Bionomie, Erndhrungs-
und Entwicklungsphysiologie, Sinnesphysiologie und
Verhalten sowie die genetischen Verhiltnisse der be-
treffenden Arten zu beherrschen als auch die Um-
weltfaktoren ihres Lebensraumes genau zu kennen,
bevor sie zu praktisch brauchbaren Aussagen kom-
men kann.

Der Vielzahl und Verschiedenartigkeit der Organis-
menarten auf der einen, der mbglichen Umwelt-
faktorenkombinationen auf der anderen Seite ent-
spricht allerdings eine nahezu unendliche Mannig-
faltigkeit o6kologischer Beziehungsgefiige zwischen
ihnen. Von vornherein ist daher kein durchgehendes
Prinzip, kein Grundschema und mithin kein allge-
meingtiltiges Schema etwa fiir die Bekimpfung von
Schiadlingen und speziell fiir die Resistenzziichtung
zu erwarten. In der Tat lassen nach Breite und Tiefe
vermehrte Untersuchungen auch hier stets erneut
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deutlich werden, daB ,,die Erkenntnis von heute der
Spezialfall von morgen® ist. Besonders in der ange-
wandten Okologie besteht dennoch immer wieder
die Aufgabe, aus der Breite der Variabilitit den
Normalfall herauszuschilen, der unter den vorge-
gebenen Umstdnden in der Regel eintritt.

In diesem Sinne sollen die folgenden Ausfithrungen
als Versuch einer auttkologischen Betrachtung tiber
die Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und
phytophagen Insekten verstanden werden.

Die Beziehungen zwischen Blattliusen und land—
wirtschaftlichen Kulturpflanzen wurden als Beispiel
dafiir nicht nur gewihlt, weil sie dem Verfasser durch
eine anderthalb Jahrzehnte lange Arbeit vertraut
sind. Sie bieten infolge der teilweise sessil parasi-
tischen, zeitweise agil migratorischen ILebensweise
der wirtswechselnden Aphiden ein wesentlich viel-
seitigeres Bild als etwa das bequemer zu unter-
suchende und daher oft behandelte von den Vorrats-
schidlingen in einem Getreidesack. Zugleich 140t
sich hier der Wandel der Anschauungen von haiv
naturkundlichen Annahmen zu 6kologisch gesicherten
Erkenntnissen besonders eindrucksvoll belegen.

Der unmittelbare Wirt-Parasit-Konnex zwischen
mindestens zeitweise frei beweglichen phytophagen
Insekten und den kurzlebigen, oft nur ein- oder
anderthalbjihrigen landwirtschaftlich genutzten
Pflanzen kann notwendigerweise nicht ununterbro-
chen bestehen. IThre wechselseitigen Beziehungen
durchlaufen vielmehr einen Zyklus verschiedener
Phasen der Bindung und Lgsung, in denen neben der
mehr oder weniger lange anhaltenden Ausbeutungs-
phase (Exploitation) zwei Richtungen zu unter-
scheiden sind: eine konduktive, welche die Partner
durch Attraktion und Konjunktion in Verbindung
bringt, und eine separative, welche sie durch
Separation und Dispersion wieder auseinanderfiihrt
(s. Abb. 1). Die Antriebe zur Vereinigung liegen in der
Hauptsache auf der Seite des nahrungssuchenden
Insekts, wihrend die Ursachen der Entflechtung des
Gefiiges mehr auf seiten der Pflanze zu suchen sind,
die fortan kein geeignetes Substrat mehr fiir ihre Aus-
beuter darstellt. Theoretisch bestehen in beiden
Fallen Maoglichkeiten, das Beziehungssystem zu
stéren. Die Hemmung der Konduktion durch Er-
schwerung oder Verhinderung der Wirtsfindung,
Wirtserkennung bzw. Wirtswahl, also — resistenz-
physiologisch gesprochen — des Préferenz-Nonpri-
ferenz-Mechanismus, kann das Zusammentreffen der
Partner verhindern. Eine Férderung der separativen
Mechanismen, vor allem also der antibiotischen
Eigenschaften der Pflanze, vermag die Verbindung
vorzeitig, resistenzphysiologisch rechtzeitig zu losen.
Ein Spezialfall, der aber offenbar eine lange phylo-
genetische Anpassung voraussetzt, ist die Toleranz,
d. h. das schadlose Ertragen des Insektenbesatzes
durch die Kulturpflanze oder seine Unschidlich-
machung durch Einengung auf praktisch bedeutungs-
lose minimale Bezirke, wie das bei der Gallbildung zu
beobachten ist.

Separationsphase

Unter natiirlichen Verhiltnissen beginnt die Se-
paration von Pflanzen und phytophagen Insekten
stets mit einer Verknappung oder Verschlechterung
der Erndhrungsbedingungen auf der bisherigen Wirts-
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pflanze, im Falle der Aphiden mit einem Absinken
der Aminosiurekonzentration in den Phloemen in-
folge natiirlicher physiologischer Reife des Laubes
(s. u. S. 19) sowie durch Erkrankungen, Nahrstoff-
oder Wassermangel (KENNEDY u. BooTH, 19509)
oder andere Stérungen des Baustoffwechsels, aber
auch infolge Ubervélkerung der Pflanze durch die
Aphiden. Nur solange die elementaren Eiweilbau-
steine im UberfluB vorhanden sind, so daB sie sogar
mit dem Honigtau relativ reichlich ausgeschieden
werden (MITTLER 1958), kann die Neotenie, d. h. die
Produktion von ungefliigelten, weil schon als Larve
fortpﬂanzungsféihig werdenden Individuen und damit
eine rasche und intensive Ausnutzung der Nahrungs-
quelle aufrechterhalten werden. Anderenfalls ent-
stehen — wahrscheinlich neurohormonal gesteuert —
in zunehmendem MabBe gefliigelte Volltiere, die zum
Verlassen der sich erschopfenden Nahrungsquelle
pridestiniert sind. Nach neueren Untersuchungen
(LeEs 1963, B. JorNSON 1963) férdert jedoch auch
der wiederholte Kontakt mit Nachbartieren, wie er
in {ibervolkerten Kolonien unvermeidlich ist, die
Induktion von Gefliigelten. Man kann das als eine
selektiv entstandene, ,,vorausschauende Sicherung
auffassen, da Ubervolkerung immer zu Nahrungs-
verknappung fithren mu8.

Der Mangel an essentiellen Ndhrstoffen, der bereits
die Gefliigeltenbildung ausldste, erniedrigt dann bei
den Gefliigelten selbst nach der letzten Hautung auch
die Schwelle fiir motorische Aktivitit, indem er
zugleich die Schwelle fiir Nahrungsaufnahme herauf-
setzt. Junge Geflligelte weiseninfolgedessen bald nach
der Aushértung einen lebhaften Bewegungstrieb auf,
der durch eine stark positive Reaktion auf kurz-
welliges Licht nach oben ausgerichtet wird. Alle ge-
sunden Gefliigelten verlassen sobald als méglich
fliegend die alte Wirtspflanze, auf der sie entstanden
und herangewachsen sind, und streben dem blauen
Himmelslicht entgegen.

Allerdings miissen fiir den Abflug bei Aphis fabae
geeignete mikrometeorologische Bedingungen herr-
schen: Helligkeit, 17 °C auf der Startfliche, Luft-
bewegungen nicht iiber 2° Beaufort und kein Nieder-
schlag. Anderenfalls verzogert sich der Abflug, so
z. B. durch die Dunkelheit der Nacht, so daB sich
bei stérungsfreiem Strahlungswetter Abflugmaxima
in den frithen Vormittagsstunden ergeben, die bei
konstanter Beleuchtung nicht auftreten (MULLER
1955). An boigen Tagen warten startbereite Bohnen-
liuse auf der Unterseite der Blitter auf windstille
Augenblicke (MULLER u. UNGER 1951).

Dispersionsphase

Mit dem aktiven Abflug von der alten Wirtspflanze
ist die separative Phase in der Beziehung Blattlaus-
Pflanze abgeschlossen, der Kontakt zwischen Wirt
und Parasit véllig gelost und die richtungslose Dis-
persion eingeleitet. Die soeben abgeflogene Blattlaus
ist in dieser Phase ihrer Entwicklung sinnesphysiolo-
gisch nicht in der Lage, Pflanzen, selbst bestgeeignete
Wirtspflanzen als solche iiberhaupt zu erkennen und
etwa auf ihnen zu landen. Sie umiliegt sie in ihrem
21elstreb1gen Flug zum kurzweliigen Licht gegebenen--
falls wie jedes andere Hindernis, das langwelliges
Licht reflektiert, bzw. sie startet sofort wieder,
wenn sie zwangsweise auf sie gesetzt wird.
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Entgegen der frither verbreiteten Annahme, wo-
nach die Blattliuse wegen ihrer geringen GréBe aus-
schlieflich ein Spiel der Winde seien und passiv, von
ihren Entstehungsplitzen losgerissen, mehr oder
weniger weit verfrachtet und auf anderen abgesetzt
wiirden, beruht die Migration primidr auf einem
aktiven, rein phototaktisch gerichteten Flug. Dies
schliefit nicht aus, dafi die unter fluggiinstigen Be-
dingungen — am Waldrande, in Bodennéhe usw. —
gestarteten Blattlduse von horizontalen und verti-
kalen Luftstrémungen erfaBt und von ihnen mehr
oder weniger lange und somit mehr oder weniger weit
mitgefithrt werden, sobald sie auf ihrem Flug zum
kurzwelligen Licht zwangsldufig in groBere Hohen
geraten. Doch schlagen sie dabei weiter mit den
Fligeln.

Bekanntlich treffen alljihrlich solche — etwas
ungenau zum Luftplankton gerechnete — Aphiden-
schwirme in Gegenden oder auf Inseln ein, die hun-
.derte von Kilometern von den moglichen Start-
plitzen entfernt liegen (Island, Spitzbergen usw.) und
selbst oft gar keine Méglichkeit zur Entwicklung der
Primirwirte dieser Blattlduse bieten. Im Sog solcher
Luftstrome konnen freilich die fliegenden Aphiden
als Partikel betrachtet werden, deren Verteilung der
vertikalen Stabilitit der Atmosphére entspricht, die
s0 bis in > 1200 m Hohe gelangen kénnen (C.G.
JorNSON 1957).

Diesen hidufig also durch passive Verfrachtung

unterstiitzten aktiven Migrationsflug hat MOERICKE
(1955) als Distanzflug bezeichnet. Seine Dauer be-
trigt wenigstens potentiell einige Stunden und hangt
in erster Linie von der Grolle des zu Beginn des
Fluges verfiigharen Fettdepots ab. In Laborver-
suchen COCKBAINS (1961a -+ b) schlugen gefesselte,
von einem Luftstrom angeblasene DBohnenlduse
durchschnittlich 6, im Extrem 12 Stunden mit den
Fliigeln und verbrauchten dabei zunidchst (3/, Std.)
ihre Glykogen-, alsdann ihre Fettreserven. Auch in
KENNEDYs abgedunkelter Flugkammer flogen sie
zum Teil mehrere Stunden lang gegen einen von oben,
vom kurzwelligen Licht herkommenden schwachen
Luftstrom an, der gerade ihren nach oben gerich-
teten Vortrieb kompensierte. Erst dann begannen
sie, das kurzwellige Oberlicht zu meiden und auf
Wirtspflanzen oder gelben, griinen oder orange-
farbenen Flichen mit Landungen zu reagieren
(KENNEDY u. BooTH 1963a - b).
. Dieser Umschlag im phototaktischen Verhalten
vom kurzwelligen zum langwelligen Licht (bzw. die
Schwellenerniedrigung der Reaktion auf langwellige
Strahlung) beruht letzten Endes zweifellos auf der
Erschopfung der Energiereserven im Fettkorper und
bildet den Ubergang von der Migration zur Befalls-
stimmung, d. h. von der separativen zur konduktiven
Richtung in den Pflanze-Parasit-Beziehungen.

- Das hier bei den Aphiden gefundene Umschlagen der
Reaktion zum Licht nach einem ausgedehnten Dis-
persionsflug, das einen Wechsel im Verbalten zu den
Wirtspflanzen von der Ablehnung vor und zur Annahme
nach dem Distanzflug bedingt, ist wahrscheinlich bei
Phytophagen ein weiter verbreitetes Prinzip. Borken-
kifer (Trypodendron lineatum) reagieren nach dem Ver:
lassen der Winterlager im Licht zunichst auch in Gegen-
wart von adiquaten Wirtsreizen (Terpen-Duft) mit ziel-
strebigem Abflug. Erst nach lingerem Flug, in dessen
Verlauf sie Luft schlucken, werden sie vom Duft reifen
Holzes auch im Sonnenschein zu Landungen auf den

Der Ziichter

Stimmen veranlaBt. Entfernt man experimentell die
Luftblase aus dem Darm, so fliegen sie erneut ab, wihrend
nichtgeflogene Kéfer nach kiinstlicher Injektion von Luft
die Stimme im Licht ohne vorherigen Flug annehmen
(GRAHAM 1959, 1961).

In beiden Fillen muB also die Dispersionsphase erst
weitgehend abgelaufen sein, bevor die Phase der Attrak-
tion, und sei es zunachst nur mit ganz unspezifischen Re-
aktionen, wieder einsetzen und auf die Wirtspflanze rea-
giert werden kann. .

Sitona cylindricollis vermag iiberhaupt nur im Fluge
auf den Cumarin-Duft seiner Wirtspflanzen zu reagieren.
So wird verstandlich, warum Olfaktometerversuche oft zu
widersprechenden Ergebnissen fithren. In bestimmten
Verhaltensphasen kénnen taktile Reize stéren oder die
Duft- und Farbreize nicht mehr oder noch keine Re-
aktionen auslosen. o

Attraktionsphase

Die fliegenden Aphiden scheuen nun vor dem UV-
reichen, kurzwelligen Himmelslicht zurtick und
werden dadurch automatisch in die Nihe des Erd-
bodens und der Vegetation gefiihrt, die vorwiegend
langwelliges Licht reflektieren und damit den Flug-
trieb annihernd horizontal ausrichten (KENNEDY,
Boots u. KErRsHAW 1961). Da die Blattlduse nun
auch zu Landungen auf Pflanzen geneigt sind, be-
zeichnet man diesen Teil der Migration als Befalls-
flug. Er ist wiederum rein aktiv, d.h. er kann
nur unter fluggiinstigen Bedingungen stattfinden,
die denen beim Startflug gleichen, indem sie die
aktive DBestimmung der Flugrichtung gestatten.
Optimal sind Temperaturen zwischen 18 und 25 °C,
doch liegen die Grenzen jeweils mindestens 5 ° niedri-
ger bzw. hher. Niederschlage und Trockenheit,
Windstdrken von mehr als 2 ° Beaufort und Dunkel-
heit verhindern den Flug, d. h. die Liuse lassen sich
unter diesen Bedingungen wahllos auf Pflanzen und
beliebigen anderen Substraten, auch auf dem Erd-
boden, nicht aber auf Gewissern und anderen UV-
reflektierenden Flichen, nieder und warten unter
Umstinden giinstigere Flugbedingungen ab (MULLER
u. UNGER 1952). Dies hat zwei Erscheinungen zur
Folge. Der Befallsilug findet vorwiegend in Boden-
nihe statt — schon in 1 m Hohe ist seine Dichte auf
1/ bis 1/, gesunken —, weil dort die flugglinstigen
Bedingungen eher verwirklicht sind als weiter oben
(Bremsung der Windgeschwindigkeit, Reflexion der
Wirmestrahlung, hohere relative Luftfeuchtigkeit).
Er welist ferner an ruhigen Strahlungstagen einen
zweigipfeligen Verlauf mit jeweils einem Maximum in
den frithen Vormittagsstunden sowie am Spitnach-
mittag und Abend auf, da sich nur dann im Gang
von Temperatur und Luftfeuchtigkeit jeweils opti-
male Verhiltnisse ergeben; iiber Mittag ist es da-
gegen meist zu heiB, zu trocken und-oft auch zu
windig. Der Flug in unmittelbarer Bodennéhe hat
zur Folge, dal am Rande dichter Pflanzenbesténde
hiufiger Landungen als in ihrem dunklen Inneren
stattfinden. Daraus erklirt sich der auf Ackerboh-
nen, Kartoffel- und Riibenfeldern hiufig zu beob-
achtende verstirkte Randbefall mit Blattliusen. Er
entwickelt sich nicht, wenn die Pflanzen wihrend
intensiver Befallsfliige noch keinen geschlossenen Be-
stand bildeten, so daB der Strom des Befallsfluges
sich ungehindert zwischen sie ergieBen und so auch
die Pflanzen in der Mitte erreichen konnte. .

Die naheliegende Annahme, daB der Befallstlug
die Aphiden nun, von Farbe, Duft und Form der
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Pilanzen geleitet, zielstrebig zu ihren neuen Wirten
hinfithre, erhilt zundchst Unterstiitzung durch die
Beobachtung, daB sich schon wenige Stunden nach
Einsetzen des Befallsfluges groBe Unterschiede im
Initialbefall zwischen Wirten und Nichtwirten ein-
stellen. Auf anfilligen Schlanstedter Ackerbohnen
finden sich nach wenigen Stunden 3- bis s5mal miehr
Initiaikolonien von Aphis fabae als auf den resisten-
teren Rastattern (MULLER 1951). Quantitative Unter-
suchungen zeigen jedoch, daB die befallsfliegenden
Aphiden unterschiedslos auf Resistenten wie An-
falligen sowie auch auf Wirten und Nichtwirten
statistisch in gleicher Hdaufigkeit landen (MULLER
1953, 1962¢).

Die Phase der Attraktion, d.h. der ersten Hin-
fithrung der Phytophagen zu ihren Nahrungs- oder
Fortpflanzungsstitten (-objekten) ist auch bei den
meisten anderen Insekten zunichst durch mehr oder
weniger ungerichtetes Umherschwirmen (Suchliufe,
Suchfliige), also ein typisches Appetenzverhalten ge-
kennzeichnet. Erst wenn sie dabei in den Bereich
von Landeauslsern geraten, steuern sie die Pflanzen
mehr oder weniger zielstrebig (telotaktisch) oder von
phobischen Reaktionen (tropotaktisch) geleitet an.
Diese von den Pflanzen ausgehenden Reize sind oft
physikalischer Natur und meist wirtsunspezifisch.
Maikifer stenern die Silhouetten des Waldbestandes,
einzelner Biume oder herausragender Baumkronen
an. Auch Bohnenliuse, die bei etwas zu starker Luft-
bewegung ihr Ziel verfehlen und am Boden landen,
wandern zielstrebig von allen Seiten auf die Acker-
bohnenpflanze zu (MULLER, unverdff.). Auch in den
relativ seltenen Fallen, wo eine spezifischere, meist
chemische Anlockwirkung durch Geruchsstoffe (Ge-
raniol bei Popilla japowica, Cantharidin bei Anthici-
den, Senfélglucoside bei Brassicaceen-Fressern usw.)
dhnlich den Sexuallockstoffen der Schmetterlinge
nachgewiesen ist, erfolgt die Attraktion nicht auf so
groBe Entfernungen, wie man frither annahm. Viel-
mehr geraten die hin- und herkreuzenden, nach der
geeigneten Reizsituation suchenden Insekten zu-
fillig in den (bisweilen von Luftstromen erweiterten
und verformten) Wirkungsbereich dieser Stoffe, die
erst dann entsprechende Landereaktionen auslésen
und so gewissermaBen als Fallen wirken, indem sie
weitere Suchbewegungen ausschalten.

Seit MOERICKES experimentellen Ermittlungen(1950,
1952) ist bekannt, dall Blattlduse verschiedene Farb-
bereiche unterscheiden kénnen. In Befallsstimmung
werden sie am stirksten von Gelb zur Landung an-
geregt, so dafl man sie dann in wassergefiillten gelben
Schalen leicht fangen und auf diese Weise die Be-
fallsflugdichte fiir bestimmte Orte und Zeitabschnitte
quantitativ bestimmen kann. Dasselbe gilt fiir viele
andere Pflanzenschiddlinge, z.B. Rapsglanzkifer,
Ceuthorrhynchus-Arten, Psylliden, Wanzen usw., so
daB} Gelbschalen heute im Pflanzenschutzwarndienst
weit verbreitet eingesetzt werden. Auf Pflanzen
landen die meisten Aphiden um so hiufiger, je héher
der Gelbwert ihres Griins ist. Fiir Rot sind sie da-
gegen wie viele andere Insekten blind. Véllig rot-
braune Sommersalatsorten erhalten daher einen we-
sentlich geringeren Befallszuflug als griine und gelbe,
gleichgiiltig ob sie in erdfarbener brauner (Brache)
oder in griiner Umgebung (Rasen, Weizen) stehen.
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Braune Salate leiden deshalb auch weniger als griine
unter dem Salatmosaikvirus, das von Blattldusen,
insbesondere Myzus persicae, iibertragen wird (M1~
LER 1964). .

Mit den weitgehend zufallsbedingten Landungen
der Aphiden auf allen mdglichen gelben oder griinen
Substraten, d. h. also praktisch auf beliebigen Pflan-
zenarten bzw. -sorten ist zunidchst nur der erste
Schritt in konduktiver Richtung getan. Die Attrak-
tionsphase stellt nur einen vorliufigen, ganz un-
spezifischen Kontakt zwischen den Partnern her, der
aber weder der Wahrnehmung der Pflanze als Nah-
rungsquelle noch gar der eigentlichen Wirtswahl ent-
spricht, sondern nur die notwendige Voraussetzung
fiir sie schafft.

Konjuktionsphase

Dennoch kénnte man vermuten, da hier — wie
oft bei mikrobiellen Wirt-Parasit-Bezichungen — die
Wirtsfindung nach dem Prinzip der Streusandbiichse
arbeitet, indem bei einem ungeheuren Aufwand an
Individuen einfach alle die Parasiten preisgegeben
werden, die nicht zuféllig auf einer Wirtspflanze ge-
landet sind; oder aber nach einem Schiittelsiebver-
fahren, wobei die Aphiden so lange landen und wieder
abfliegen, bis sie auf ein passendes Substrat geraten,
d. h. die Attraktion also doch direkt zur Konjunk-
tion von Wirt und Parasit fithrt. Dem widersprechen
jedoch direkte Beobachtungen der gelandeten Liuse
auf Wirten und Nichtwirten, z. B. von Aphis fabae
und Myzus persicae auf den Aphis fabae-Wirten
Futterriibe, Ackerbohne, Mohn und auf den Myzus
persicac-Wirten Kartoffel und Weilem Senf sowie
von Aphis fabae-anfilligen (Schlanstedter) und -resi-
stenten (Rastatter) Ackerbohnen. Bei statistisch
vollig gleicher Zuflugdichte fliegen ndmlich fast alle
Gelandeten nach einem kurzen Aufenthalt von nur
wenigen Sekunden bis zu einigen Minuten Dauer auch
von den Wirtspflanzen bzw. hochanfilligen Sorten
wieder ab. Lediglich die Aufenthaltsdauer sowie. die
Anzahl der dabei ausgefithrten Probestiche ist auf den
Pflanzen um so groBer, je besser sie als Wirt geeignet
sind. Nur dadurch, daB sich auf den Wirtspflanzen
ein minimaler Bruchteil von wenigen Prozent der
Besucher nach lingerem Probieren und Umbher-
wandern allm#hlich doch linger festsetzt, wihrend
das auf den Resistenten selten und auf Nichtwirten
nie geschieht, kommt es schlieBlich schon nach weni-
gen Stunden zu den beobachteten Initialbefallsunter-
schieden. Die Masse der Gelandeten verlaBt also auch
die zufillig getroffene Wirtspflanze wieder, kann sie
daher als solche nicht-erkannt haben (MULLER 1962¢).

Fiir die Erkennung und Annahme der Wirtspflanze
sind offensichtlich die sogenannten Probestiche und
das endgiiltige Anzapfen der Phloeme von wesent-
licher Bedeutung. Verhaltensanalysen, histologische
Nachpriifung der Einstichstellen sowie Markierung
der Pflanze mit radioaktiven Isotopen haben gezeigt
(HENNIG 1963), daB — entgegen naheliegenden An-
nahmen — bei dem kurzfristigen (10—60 sec) Auf-
setzen des Labiums auf der Pflanzenoberfliche, beim
sog. Probieren, die Stechborsten entweder gar nicht
oder nur sehr oberflichlich, hochstens interzellulir
zwischen die Epidermis eingestochen werden und daf8
dabei niemals irgendwelche pflanzliche Substanz auf-
genommen, also auch nichts gekostet werden kann,
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Offensichtlich erfordert das Einsenken des Stechbor-
stenbiindels ziemliche Anstrengung. Durchschnitt-
lich wird erst nach 10—60 min das Phloem erreicht.
Dabei besteht zwischen den ersten oberflichlichen
,,Probestichen und dem tieferen Einsenken kein
prinzipieller Unterschied. In jedem Fall verlaufen
die Stiche bis zum Erreichen des Phloems interzellu-
lir. Jedoch muf die Einstichreaktion iiberhaupt
erst gebahnt, quasi gelernt werden, ,,reifen im
Sinne der Verhaltenslehre. Je mehr die gelandete
Blattlaus noch vom Flugtrieb beherrscht wird, um so
mehr ist sie geneigt, nach wenigen, quasi spielerischen
und daher erfolglosen Einstichversuchen wieder ab-
zufliegen, zumal auf den Landefldchen die Tempera-
tur stets hoher ist als in der durchflogenen Luft, so
dafl der Flugtrieb erneut angeregt wird. Je er-
miideter und erschdpfter sie ist, um so linger verweilt
sie und um so energischer und nachhaltiger versucht
sie, die Stechborsten einzubohren, wobei sie die Anti-
klinen als Ansatzstellen bevorzugt.

Es muB also ein weiterer Umschlag im Verhalten
eintreten, der die Schwelle fiir die lokomotorische
Aktivitit erhoht und stattdessen diejenige filr vege-
tative Antriebe, besonders der Nahrungsaufnahme,
senkt, damit eine Ansiedlung erfolgen kann. Dieser
Wechsel wird einesteils im Tier durch den voran-
gegangenen Flug, d. h. die zunehmende Erschépfung
der Reserven vorbereitet, andererseits aber von der
Pflanze gehemmt oder geférdert, je nachdem ihre
spezifischen mechanischen und chemischen Eigen-
schaften die Beruhigung der migratorischen Antriebe
fordern und das Einsenken der Stechborsten sowie
das Auffinden der Phloeme erleichtern (Wirts-
pflanzen), erschweren (Resistente) oder verhindern
(Nichtwirte). In dem MaBe, wie motorische Aktivitit
verbraucht wird, reift das Wirtswahl- und Ansied-
lungsverhalten der Aphiden. Aber anstatt selbst
aktiv zu wihlen, scheinen sie eher von den Wirts-
pflanzen ausgesiebt und gewissermafen festgehalten
zu werden, die mit ihren Eigenschaften das Ansied-
lungsverhalten begiinstigen, wihrend das bei Nicht-
wirten zumindest nicht der Fall ist. Wie bei vielen
beiBenden Insekten kommt also die Wirtswahl hier
offenbar nicht durch spezifische Lockstoffe (Attrac-
tants) der Wirtspflanzen, nicht durch einen positiven
Wahlakt der Aphiden zustande, sondern durch die
Verhinderung ihrer Ansiedlung auf Nichtwirten,
deren Eigenschaften entweder aktiv abweisend wirken
(Repellents) oder aber die Erkennung und Annahme
der Pflanze nicht ermdglichen bzw. nicht begiinstigen.
Die Wirtspflanzen bleiben dann gewissermaBen als
die einzigen iibrig, auf denen die Ansiedlung gelingt,
weil ihre Eigenschaften sie nicht verhindern (negative
Selektion). Fast wirken sie dann wie Fallen. In
ihnlicher Weise werden Maisziinslerlarven dadurch
zum FraB an ilteren zuckerhaltigen Blittern gefiihrt,
daB dort der Resistenziaktor (6-methoxybenzoxy-
azolinon) in der geringsten Konzentration vorliegt
(BECK 1957, 1960).

Es liegt nahe, die vielfiltigen Beziehungen zwischen
Pflanzen und phytophagen Insekten mit der Unzahl der
selunddren Pflanzenstoffe phylogenetisch in Verbindung
zu bringen. Wie die Farben und Formen der Blumen auf
der einen und die speziellen Gestaltungen und sinnes-
physiologischen Fibigkeiten der Insekten zur Ausbeutung

der Pollen- und Nektarquellen auf der anderen Seite als
Anpassungsergebnisse zahlreicher polyphyletisch ent-
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standener, wechselweiser Selektionsprozesse angesehen
werden miissen, so lassen sich die sekundédren Pilanzen-
stoffe als mutativ entstandene und unter dem Vernich-
tungsdruck der pflanzenfressenden Insekten positiv
selektierte Eigenschaften der Pflanzen verstehen. Sie
wirkten vermutlich alle zun&chst als Repellents, indem
sie etwa als Bitterstoffe die urspriinglich polyphagen
Insekten vom Fraf abhielten und damit ihre Triger vor
Schaden schiitzten. Sekundér konnten sich manche In-
sekten mutativ gerade auf solche Stoffe umstellen und sie
als Indikatoren fiir giinstige Futterpflanzen benutzen, so
daf sie dann gerade umgekehrt, ndmlich als Lockstoffe
(Attractants) wirken.

Uber die Phagostimulantia, Strukturen oder Stoffe,
welche das Ansiedlungsverhalten der Aphiden be-
giinstigen und damit eine Pflanze fiir sie zur Wirts-
pflanze machen, wissen wir bisher sehr wenig. Da
einerseits die bisher bekannten Geschmacksorgane
im Pharynx liegen, die Stechborsten aber bis zum
Erreichen der Phloeme interzellulir ins Pflanzen-
gewebe eindringen, konnen Geschmacksreize erst
nach vielen Minuten wirksam werden. Wenn dann
wirklich etwas aufgesogen wird, ist der Ansiedlungs-
prozeB, die Konjunktion, praktisch schon + wvoll-
zogen. Nach EHRHARDT (1963) werden Nichtwirte
endgiiltig erst nach Erreichen des Phloems abgelehnt.
Wie die phytophagen Wanzen scheiden die Blatt-
liuse aber neben dem rasch erhirtenden, den Stich-
kanal auskleidenden und versteifenden Speichel zu-
gleich auch geringe Mengen eines wibBrigen Sekrets
aus (MILES 1958, 19592 + b, 1960). Mit diesem kénnen
vielleicht schon vorher aus Ektodesmen und Plasmo-
desmen gewisse stoffliche Reize wahrgenommen und
aufgesogen werden. Nach neueren Versuchen von
WENSLER (1962) nehmen Kohllduse (Brevicoryne
brassicae) Blatter ihres Nichtwirtes Vicia faba an,
wenn sie mit wissriger Sinigrinldsung imbibiert sind,
und zwar auch dann, wenn diese mif einer Celloidin-
membran iiberzogen wurden, so daB die Wirkung
iiber die Stechborsten gehen mubB.

Moglicherweise spielt aber auch die Oberfldchen-
struktur der Pflanzen, die anatomische Textur sowie
der osmotische Wert der Gewebe eine wichtige Rolle.
Schon an einer jungen Ackerbohnenpflanze mit nur
ca. 6 Blattpaaren siedeln sich an den unteren Inter-

" nodien freiwillig keine Bohnenlduse an; experimentell

dazu gezwungen, gehen sie meist alsbald vor Hunger
zugrunde (HENNIG 1662). Die obersten jungen Sten-
gelteile werden dagegen bevorzugt besiedelt. Wahr-
scheinlich erschwert unten die verstirkte Kutikula.
mechanisch das Eindringen der Stechborsten. Zudem
ist durch die VergréBerung der Zellen in dlteren Ge-
weben die Linge der Antiklinen pro Flacheneinheit
und damit die Chance einer giinstigen Ansatzstelle
fiir das Stechborstenbiindel stark reduziert. So
beruht die Bevorzugung junger saftiger Pflanzenteile
vor dlteren bei der Besiedlung mit Blattldusen vom
Aphis fabae-Typ wahrscheinlich auf einem &hnlich
passiven Wahlprinzip wie die Annahme der Wirts-
pflanzen tiberhaupt: nur an solchen Geweben gelingt
das Einstechen relativ leicht.

Das hier dargestellte, vor weénigen Jahren noch durchaus
unbekannte Wirtswahlprinzip der Aphiden mit seiner nur
sehr langsam fortschreitenden Umstimmung der loko-
motorischen in die sessil parasitische Verhaltensweise
und déem dadurch bedingten, mehr oder weniger hdufigen
Pflanzenwechsel hat zur Folge, daB3 nach der groben Dis-
persion iiber groBere Entfernungen durch den Distanzflug
nun wihrend des Befalisfluges eine kleinrdumige Fein-
dispersion erreicht wird, so daB auch sehr verstreut wach-
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sende einzelne Wirtspflanzen relativ sicher erreicht und
schlieBlich auch besiedelt werden ; ein Phinomen, das die
Aphidologen immer wieder in Verwunderung gesetzt hat-
te. Nicht geringer ist seine Bedeutung fiir die Verbrei-
tung vieler nichtpersistenter Pflanzenviren, fiir welche
die Aphiden durch den hanfigen kurziristigen Pflanzen-
wechsel mit den hdufigen oberfldchlichen ,,Probestichen‘’
geradezu ideale Vektoren darstellen. So ist die Virus-
verseuchung eines Riibenfeldes oder die Verbreitung von
Abbanviren in Kartoffelbestinden entgegen iriiheren
Vorstellungen weniger durch den effektiven Befall mit
mehr oder weniger zahlreichen stationiren Blattlaus-
kolonien, als vielmehr durch die Haufigkeit kurzfristiger
Aphidenbesuche wihrend der Befallsflugphase abhédngig.
Da diese auBler von der Dichte der Aphidenpopulation
wesentlich von der klimatisch und meteorologisch be-
dingten Anzahl und Dauer fluggiinstiger Witterungs-
bedingungen bestimmt wird, 148t sich gut verstehen, daB
Gesundheitslagen durch rauhes, feuchtes, windiges Lokal-
klima (Kiistengebiete, Gebirge, Hochflichen), Abbau-
lagen durch trockenwarmes (Binnenland, Tallagen) aus-
gezeichnet sind. Mit Hilfe der Gelbschalen kann nun die
Befallsflugintensitit, d. h. das Produkt aus Populations-~
dichte und Agilitat der Vektoren, fiir bestimmte Gebiete
und Vegetationsperioden bestimmt und damit der Abbau-
grad des Saatgutes erfafit und vorausgesagt bzw. durch
Frithrodung oder Totspritzen des Krautes herabgesetzt
werden (MULLER u. UNGER 1955, NEITZEL 1962).

Exploitationsphase

Mit dem erstmaligen Anzapfen des Phloems und
dem Einsetzen der Honigtauproduktion als duBerem
Zeichen der Nahrungsaufnahme ist der zweite Ab-
schnitt der konduktiven Phase, die Konjunktion, d.h.
die Wirtswahl der Aphiden i. e. S., die Bindung der
beiden Partner abgeschlossen. Ob sie sich auf die
Dauer auf der gewdhlten Pflanze optimal ernihren,
wachsen und vermehren konnen, d. h. ob die Exploi-
tationsphase einsetzen und anhalten kann, hdngt in
erster Linie von der Gesamtdisposition der Pflanze,
insbesondere der erforderlichen Konzentration der

essentiellen Nihrstoffe ab und gehort somit bereits.

wieder in die separative Richtung des Beziehungs-
gefiiges. Manche Forscher michten hingegen gerade
die primdren Pflanzenstoffe (Kohlenhydrate, Fette,
Eiweife) als die entscheidenden Wirtswahlfaktoren
ansehen. Sie unterscheiden aber m. E. nicht scharf
genng zwischen der Konjunktion, d. h. der Wahl bzw.
mehr oder weniger passiven Annahme einer Nahrungs-
quelle als der letzten Phase der konduktiven Rich-
tung, und der Exploitation, d. h. der davernden Aus-
nutzung derselben als erstem Abschnitt der separa-
tiven Phase. Diese beiden, in den meisten Fillen
auch zeitlich deutlich getrennten Phasen diirfen nicht
dadurch vermengt werden, daB fiir beide nur die
MaBstibefiir letztere, ndmlich Entwicklungsgeschwin-
digkeit, Uberlebensrate, Wachstum und Reproduk-
tionsrate benutzt werden. Die Konjunktion kann
nur durch die relative Anzahl der zur Ansiedlung
kommenden Phytophagen, nicht durch das AusmaB
ihres spiteren Stoffwechsels oder ihrer Produktions-
rate gemessen werden, die allein Parameter der Ex-
ploitation darstellen. Fiir die Annahme der Wirts-
pflanzen von Sitona cylindricollis ist Camarin ein ent-
scheidender Faktor. Dem widerspricht jedoch nicht,
daf Cumarin spiter im exploitativen Abschnitt des
Beziehungsgeftiges die Nahrungsanfnahmemenge
nicht steigert, ‘diese vielmehr vom Nzhrstoffgehalt
des Substrates selbst abhingt.

Besonders deutlich ist die Trennung der Wirts-
annahmephase (Konjunktion) von der Ausbeutungs-
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phase (Exploitation) bei einer auf Kapuzinerkresse
lebenden nahen Verwandten der Schwarzen Bohnen-
laus zu erkennen, deren systematischer Status noch
nicht ganz sicher ist. Sie besiedelt freiwillig und im
Experiment gern auch Vicia faba, wo sie auch Jung-
larven abzusetzen beginnt, verhungert aber samt
diesen nach wenigen Tagen, weil sie offenbar keine
oder zu wenig Nahrung aufzunehmen vermag (Tav-
LOR 1959). Hier verhindern also die Eigenschaften
der Ackerbohne ihre Annahme als Wirtspflanze durch
die Tropacolum-Liuse zwar nicht, d.h. die Koppe-
Iung (Konjunktion) kommt zu vollig normalem Ab-
schluB, aber die dauernde Ausbeutung der Pflanze,
die Erndhrung der Laus ist unmédglich, d. h. gleich zu
Beginn der Ausbeutungsphase nehmen die antibio-
tischen Faktoren véllig itberhand. Schon so frith kann
sich also die separative Richtung des Beziehungs-
gefiiges wieder durchsetzen.

Nicht immer muB sich das so krafl duflern. Oligo-
phage Aphiden, insbesondere z. B. Myzus persicae,
von der niemand ihre eigentlich spezifischen Wirts-
pflanzen anzugeben vermag, kann selbst nach Ab-
setzen mehrerer Junglarven die Wirtspflanze noch
einige Male wechseln; offensichtlich weil die Er-
ndhrungsbedingungen auf keiner von ihnen so opti-
mal sind, daB sie dauernd auf ihr festgehalten wiirde.
Frither oder spiter verhindert aber die Autolyse der
Flugmuskulatur bei den meisten Aphiden einen wei-
teren Wechsel der Wirtspflanzen und manifestiert die
Exploitationsphase unabénderlich (B. JorNsoN 1957,

1959).

Wie stark der physiologische Zustand der Wirts-
pflanzen fiir die dauvernde Besiedlung mit Aphiden
verantwortlich ist, 148t der obligatorische Wirts-
wechsel vieler Blattliuse im Laufe des Jahres er-
kennen. Hier wechseln Anfilligkeit und Resistenz
ein und derselben Pflanzenart in Abhéngigkeit von
ihrem physiologischen Zustand, d. h. in erster Linie
vom Wassergehalt (KENNEDY, LaMB u. BooTH 1958,
KENNEDY u. BoOoTH 1959), vom osmotischen Wert
ihrer Gewebe (WEISMANN 1960), vom Verhiltnis von
Zuckern zu Aminosduren in ihren Phloemen usw.
zweimal im Jahre und bilden die eigentliche Ursache
der Migration von Primér- (Winter-) Wirten zu
Sekundir- (Sommer-) Wirten im Frithsommer und in
umgekehrter Richtung im Herbst. Solange die Win-
terwirte im Frithjahr wiichsig sind und austreiben,
d. h.in den Phloemen viele Aminosiuren zu den Vege-
tationspunkten transportieren, bilden sie optimale
Substrate fiir die rasche Entwicklung neotenischer
Blattlausgenerationen, die naturgemaf viele Protein-
bausteine erfordern. Sobald Ende Mai/Anfang Juni
der Trieb aufhért und in den ausgereiften, assimilie-
renden Blédttern die osmotischen Werte steigen, die
Aminosdurekonzentration dagegen mnachliBt, wird
die Bildung von Migrationsformen ausgelost. Die
Primarwirte vermégen keine Liuse mehr zu binden.
An ihre Stelle treten dann die krautigen Sekundir-
wirte, die nun wiichsig sind und gegebenenfalls mehr-
mals gewechselt werden kénnen. Nach ihrer Abreife
leben viele Aphiden verstreut an kleinen Unkriutern
und Wildpflanzen feuchter Biotope, bis im Herbst
vor dem Laubfall die Primérwirte wieder attraktiv
werden, weil dann aus ihren alternden Blittern die
EiweiBbausteine in den Phloemen abtransportiert
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werden und sie deshalb voriibergehend wieder gute
Aphidensubstrate darstellen (KEnnepy u. Boorn
1951, 1954).

Nichtwirtswechselnde Arten, wie z. B. die Ahorn-
l4use, bilden dagegen im Sommer bezeichnenderweise
kilmmernde Latenzformen (BUCKLE 1963a + b),
manche Aleyrodiden kleinere Sommerformen aus, um
die N-arme Zeit zu tiberwinden (MULLER 1962a - b).

So sind in der Exploitationsphase ausreichende
Konzentrationen der priméren Pflanzenstoffe vor
allem fiir die Festigkeit und Dauer der Bindung zwi-
schen Insekt und Pflanze maligebend, nachdem die
sekundidren Pflanzenstoffe oft schon in geringen
Konzentrationen die endgiiltige Verbindung (Kon-
junktion) hergestellt haben. Wahrend sie gewisser-
maBen die Partner zunichst einmal koppeln, ent-
scheiden die essentiellen Nihrstoffe als eigentlich
trophische Faktoren iiber die Festigkeit und den Er-
folg der Bindung.

Separationsphase und antibiotische Resistenz

Reichen die Konzentrationen der essentiellen
Nihrstoffe fiir eine volle Entwicklung und Reproduk-
tion der Aphiden nicht mehr aus, so entstehen bei
diesen Mangelerscheinungen, die als antibiotische
Effekte bezeichnet und hiufig als aktivée Abwehrmaf-
nahme der Pflanze gedeutet werden. Sie leiten im
Normalfall aber nur die separative Phase des Be-
ziehungszyklus ein, von deren Betrachtung ausgegan-
gen wurde, auf die nun jedoch besonders im Hinblick
auf die Antibiosiserscheinungen noch einmal néher
einzugehen ist.

Alle bisher bei Aphiden als Antibiosiswirkungen
festgestellten Resistenzerscheinungen haben sich bei
eingehenderer Untersuchung auf die gleichen Ur-
sachen zuriickfithren lassen, die auch der saisonalen
Resistenz ihrer Primérwirte zugrunde liegen, ndmlich
auf unterschwellige Konzentrationen der essentiellen
Nihrstoffe, speziell der Aminosiuren. Niemals sind
Antibiotica i. e. S., Gift- oder Hemmstoffe, also se-
kundire Pflanzensubstanzen als Ursachen der Anti-
biosisresistenz nachgewiesen, stattdessen bewirkt
stets Aminosiuremangel Hemmung der Wiichsigkeit,
der Entwicklung und der Reproduktionsrate.

So starben in Versuchsserien auf den resistenten
Rastatter Ackerbohnen 56%, auf den anfilligen
Schlanstedtern nur 14% der jungen Weibchen der
Schwarzen Bohnenlaus zwischen der letzten Héiu-
tung und der Reife der ersten Téchter ab. Von der
Geburt bis zur Reife ihrer erstgeborenen Tochter er-
zeugten junge ungefliigelte virginopare Aphis fabae
auf Schlanstedter 39,0 + 7,8, auf Rastatter nur
27,8 & 10,4 Tochter (MULLER 1938). Die Tochter
erreichten auf Schlanstedter eine durchschnittliche
GréBe von 1,9 - 0,1 mm, auf Rastatter von nur
1,6 4= 0,1 mm bzw. ein Gewicht von 1,1 4- 0,2 mg
auf Schlanstedter und 0,74 4 0,2 mg auf Rastatter
(MULLER, unverdffentl.). — Auch Erbsenlduse (Acyr-
thosiphon piswm) waren auf der resistenten Erbsen-
sorte Onward 259, leichter als auf der anfilligen Per-
fection. Sie produzierten auf ihr 0,74 ml Honigtau/
Std., auf Onward nur o,2¢9 ml, d.h. 40%, weniger

(AUCLAIR 1950).
Bei wechselweisen Pfropfungen von Rastatter und
Schlanstedter Ackerbohnen zeigte sich, daB allein das
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Reis, nicht die Unterlage fiir die Unterschiede ver-
antwortlich ist (MULLER u. HENNIG 1960).

Alle diese antibiotischen Wirkungen auf Wachs-
tum und Reproduktionsrate verschwinden fast vdllig,
wenn man die Ackerbohnenliuse nicht auf intakten,
bewurzelten Pflanzen, sondern auf abgeschnittenen,
in Wasser eingefrischten Blittern aufzieht; dann sind
GréBe, Gewicht und Anzahl der produzierten Larven
auf Rastatter und Schlanstedter Ackerbohnen fast
gleich (MULLER 1958). Da nach papierchromato-
graphischen Analysen die Anzahl und Art der Amino-
sduren in den Phloemsiften beider Sorten gleich ist
(HENNIG, unverdffentlicht), liegt esnahe anzunehmen,
daB in intakten Rastatter Pflanzen lediglich ihre
Konzentration zu gering ist. Auf jungen und altern-
den und auf ihnen physiologisch gleichenden abge-
schnittenen Blittern befinden sich aber infolge des
Auf- bzw. Abbaus der Eiweille in den Blattgeweben
auch bei Rastatter vermutlich so hohe Aminosdure-~
konzentrationen in den Phloemen, daB dann die
Aphiden an ihnen ebenso rasch und stark wachsen wie
auf Schlanstedter.

Die Bedeutung der Disposition und Wiichsigkeit
fiir die resistenzphysiologische Situation der Pflanze
wurde besonders deutlich, als die antibiotischen Ef-
fekte auf zwar gleichalirigen, aber einesteils froh-
wiichsigen (aus groBen Samenkornern) und anderer-
seits schlechtwiichsigen (aus kleinen Samenkérnern
herangezogenen) Jungpflanzen von Rastatter und
Schlanstedter Ackerbohnen als Substrat fiir die
Bohnenlduse gepriift wurden. Zwischen gutwiich-
sigen Resistenten und schlechtwiichsigen Anfilligen
bestehen dann ndmlich keine Unterschiede mehr in
der antibiotischen Wirkung auf die Bohnenlduse
(MULLER 1961). Zugleich aber ergab sich eine iiber-
raschende Beziehung zwischen Substratgréfe und
Parasitenwachstum, indem sich das Verhiltnis zwi-
schen erreichter ImaginalgréBe der Blattlause und der
pro Larve zur Verfiigung stehenden Blattfliche als
konstant erwies oder, anders ausgedriickt, indem die
Imaginalgrofe der Substratfliche fiir die Larve pro-
portional war.

Das bestitigte sich bei der Aufzucht von Aphis
fabae-Larven auf ausgestanzten Blattscheiben (von
Vicia faba-Primérblittern) verschiedener GroBe, die
invers auf Wasser schwammen. Mit sinkendem
Scheibendurchmesser von 22, 16, 10,5 mm fiel die
GroBe der entstehenden jungen Virginoparen von 2,4
auf 2,1 und 1,7 mm Linge. Entsprechend verringerte
sich die Imaginalgr68e, wenn auf gleichgroBlen Blatt-
scheiben (22 mm @) 2, 6 oder 20 Junglarven zugleich
aufwuchsen (MULLER, unverdffentlicht). Auch bei
diesen Befunden 1aBt sich der quantitative Charakter
der antibiotischen Blattlausresistenz als Mangel essen-
tieller Ndhrstoffe erkennen. -Versucht man Bohnen-
liuse zwangsweise auf resistenten Ackerbohnen-
pflanzen aufzuziehen, so vermindert sich ihre GroBe,
Fruchtbarkeit und Vitalitit in ganz dhnlicher Weise
wie bei der zwangsweisen Weiterhaltung fundatri-
gener Aphis fabae-Kolonien auf ihrem Winterwirt
Evonymus europaea wihrend der Sommermonate bis
zum schlieBlichen Aussterben der Kolonie. Dagegen
ist auf abgetrennten Blittern die Zucht in beiden
Fillen gut iiber hunderte von Generationen moglich.

Schon LINDEMANN (1948) und MITTLER (1958) wie-
sen nach, daB die BlattlausgréBe in positiver Korre-
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lation zum Stickstoffgehalt der Wirtspflanze steht.
Avucrair u. CARTIER (1960} haben an Erbsenliusen
sehr eindrucksvoll gezeigt, dal} ihre Gewichte von der
aufgenommenen Aminosiuremenge abhingen. Liuse,
die auf einer anfilligen Sorte (Perfection) téglich
10—12 Std. hungern muBten, erreichten die gleichen
Gewichte wie andere, welche ununterbrochen auf
einer resistenten (Onward) saugen konnten. Auf den
anfilligen Erbsensorten ist aber nicht nur das Stick-
stoff-Kohlehydrat-Verhilinis wesentlich giinstiger,
sondern auch der Gehalt an Aminosiuren absolut
hoher.

Gemessen an der Honigtauproduktion ist die Nah-
rungsaufnahme der Erbsenlduse auf anfilligen Erb-
sen hoher als auf resistenten und dadurch ihr Wachs-
tum zusidtzlich beschleunigt. Da die Filterkammer
entgegen fritheren Ansichten kein EiweiBbaustoff-
Sammler ist, gehen 28 —44Y%, des Stickstoffs mit dem
Honigtau wieder verloren, allerdings wird auf resisten-
ten Erbsen mehr ,gespart”. Nach Fasten kann je-
doch nur auf anfilligen Sorten die Saugleistung und
damit die N-Aufnahme gesteigert werden,

Nebenbei sei bemerkt, daB die zur Messung der
antibiotischen Wirkung benutzten Parameter Ge-
wicht, Linge, Tochterzahl usw. natiirlich auch von
anderen §kologischen Faktoren beeinfluBt werden,
die nicht immer leicht konstant zu halten sind und
deshalb sehr kritisch bewertet werden miissen. Ab-
gesehen von den Einfliissen der Siedlungsdichte
(Konkurrenz- und Gruppeneffekt) kann vor allem die
Temperatur erhebliche morphogenetische Effekte
haben. Zwar erhtht sich mit steigender Aufzucht-
temperatur die Entwicklungsgeschwindigkeit, doch
sinkt die erreichte ImaginalgroBe bei Temperaturen
oberhalb einer optimalen Temperatur von 14 ° rasch,
unterhalb derselben langsamer ab (MULLER, unver-
offentlicht).

Wie die Produktivitit der Pflanzenparasiten von
dem Gehalt ihrer Wirtspflanze an essentiellen Nihr-
stoffen, gegebenenfalls also schon von Sorteneigen-
schaften abhingt, so lassen sich umgekehrt auch
genetisch bedingte Unterschiede in dem physiologi-
schen Vermogen der Phytophagen feststellen, diese
Nahrungsquellen auszunutzen. So reagieren nicht
alle auf Vicia faba lebenden Aphidenarten in der
gleichen Weise wie Aphis fabae auf die quantitativen
Unterschiede, die offenbar im Gehalt an Amino-
sduren zwischen Rastatter und Schlanstedter Acker-
bohnen bestehen. Die nahe verwandte Aphis cracci-
vora, die meist an den Internodien sitzt, gedeiht auf
Rastatter Stengeln fast so gut wie auf Schlanstedter
Stengeln, auf Rastatter Blidttern sogar besser. Auch
die Erbsenlaus (4cyrthosiphon pisum), die nur auf
Bldttern, und die Wickenlaus (Megoura viciae), die
ausschlieflich an den Stengeln siedelt, erreichen auf
Rastatter hohere Gewichte und im Gefolge davon
auch mehr Nachkommen als auf Schlanstedter. —
Unter den sehr dhnlichen Aphis-Arten der fabae-
Gruppe, die Evonymus ewropaea als Winterwirt be-
nutzen, ist eine, A. cognatella, die nicht wirtswechselt,
d. h. selbst im Sommer, wenn auch mit kleinen, nach
Zahl und GréBe kiimmernden Individuen mit dem
Nahrungsangebot der rein assimilatorisch funktionie-
renden Pfaffenhiitchenblitter auskommt, anderer-
seits aber auch auf Vicia faba sehr schwer, am besten
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bezeichnenderweise an abgeschnittenen Blittern zu
halten ist (MULLER, unvertffentlicht).

Von der Erbsenlaus sind physiologische Rassen und
Stimme verschiedener Aggressivitit und Vitalitit
gegeniiber unterschiedlich resistenten Erbsensorten
bekannt,

So ist wihrend der Exploitationsphase das Be-
ziehungsgefiige Wirtspflanze-Insekt durchaus nicht
stabil. Auch unter bestangepalten Partnern fithrt es
zwangslaufig durch die Ontogenese der Pflanze oder
die Massenvermehrung des Parasiten nach einiger
Zeit zur Separation, bei weniger angepaBten eher, bei
Resistenten im giinstigsten Falle (Tropacolum-Laus)
sogleich nach dem ersten Kontakt, d.h. nach ge-
lungenem Abschlull der Konjunktion mit der Pflanze.

Ubersicht und Konsequenzen fiir die Pflanzen-
ziichtung

Wenn zusammenfassend versucht wird, die vier-
filtigen Reaktionen und Korrelationen zwischen
Kulturpflanze und Aphiden in ein {iibersichtliches
Schema zu bringen, so scheint das Bild eines Ringes
dipolarer Kettenglieder am anschaulichsten zu sein,
wie es in Abbildung 1 dargestellt wird. Die einzelnen
Entwicklungs- und Verhaltensschritte der Blattliuse
werden jeweils durch das Eingreifen von AuBenfak-
toren in Gang gesetzt bzw. erméglicht. Die fiinf unter-
schiedenen Phasen stellen zunichst lediglich einen
Versuch dar, die vielgliedrige Kette der Ontogenese
der Wirt-Parasit-Beziehung in iibersichtliche Ab-
schnitte aufzuteilen. Durch Uberschneidung ihrer
Grenzlinien ist angedeutet, daB sie ohne scharfe
Ziasuren ineinander tibergehen und daB auch eine
etwas andere Untergliederung méglich wire. Jedoch
ist man bei anderen Objekten (Kartoffelkiifer, Mais-
ziinsler, Seidenspinner) zu entsprechenden Auftei-
lungen gekommen. Eine gewisse Bestdtigung findet
sich auch bei der Analyse des Verhaltens apterer
Aphiden, die auf ihrer bisherigen Wirtspflanze blei-
ben.

Wihrend der Gesamtzyklus der fiinf Phasen des
Wirt-Parasit-Beziehungsgefiiges jeweils nur eine
gefliigelte Aphidengeneration umfaBt, kénnen in der
exploitativen Phase bei entsprechender GréBe und
Vitalitdt der Wirtspflanze einige neotenische Gene-
rationen ablaufen, wobei die vier fibrigen Phasen je-
weils nur andeutungsweise feststellbar sind. Die apte-
ren Jungfern weisen nach ihrer' letzten Hautung eben-
falls eine lokomotorische Phase auf, die sie aber bei
giinstigen Substratverhiltnissen nicht weit von ihren
Geburtsstitten entfernt (Separation). Sie bewirkt
eine moglichst gleichmiBige Verteilung auf der Wirts-
pflanze (Dispersion). Giinstige Substratstellen, etwa
am weiterwachsenden Vegetationspunkt der alten
Wirtspflanze, veranlassen sie automatisch (Attrak-
tion) zu erneuter Ansiedlung (Konjunktion), so daB
sich eine optimale Ausnutzung der Wirtspflanze
(Exploitation) in Raum und Zeit ergibt.

Die Sequenz der einzelnen Phasen dhnelt in vieler
Hinsicht der zunichst an Vertebraten beschriebenen
Abfolge von Instinkthandlungen der Instinkthier-
archie. Stets bedingen einzelne Faktoren oder Reize
der einen Phase bestimmte Handlungen oder Ent-
wicklungen, welche die Partner in eine neue Situation
(Phase} bringen, so daB erst nunmehr andere Fak-



22 H. J. MULLER: Der Zichter

e

Pieile), die ihn in Gang setzen. Erlauterungen im Text. Die Doppelstriche deuten die Stellen an,

~ ~
Ve N
/ \
/ \
% — Upertluf an \
P / primdren Pflanzensloffen
= essentiellen Ndhrstoffen | <
N e~ { bes. Aminosduren )
- e A L - o ¢
% o
& - /W//
4] /s Reproduktion
o 7 ( Wachstum, Viviparie}
Volle Didt essentieller fo
/  Nahrstofteaut Nahryngsaulighme
/ wiichsiger Wirtspfianze | >~ ?’ \\\ 7 D, Manget essentislter \
/ en d?ﬁ“ige AN o Néhrstoffe (Aminosiuren] \ o
/ Ansiedlurg . \ ‘,/ Ve Wassermangel
/ nach Erreichen des ~ \ 3\ e !
| L - . V?sphloerns ~ \\‘ ) I UnterdHickung \
! | M Y17 i rey i~ — — — i y»  der Neolenie Y
7 % % %y, //'//,:/y///Ay'/f.y,,'/-/
\ Phagostimulantia: Einstichversuche ;o \ 7/ Getliigelte’, |
{SeAk‘;mzﬁre Pilanzenstofie (Tietstiche) i /
ol ts od. Repellent
Ve ¢77=f= L \ e Coroloic
\ Gewaebetextur, Turgor Weilere Erschbpfung tiir Lokomotorik / ’ o
\ Hebung der Schwelle / \ /
5 N fir Lekomotorik positive Photofaxis 8
N T T A Welerer Nl ik Licht e
- N _ /——7* Befalistiug N ~ Flgggunsﬂge Witterung .
. “Probestiche” - { Vektorenwirkung! ~ ] aktiver Ab{Ifig Windstille, Wirme, Helfigkeit
™ / (Appetenzwerhalten) < > - h nach oben ~ blaues Hminetsion
c ~ - , & i ~ AN / ~ Ablehrungven Pflanzen \ - Q
— 7 . ~ -
o / - u'r:speziﬁsche \/\ - — = < <
andungen Distanzfiu
% // auf Wirteny.Nichtwirten - / \ (Mlgmﬁnn)g \ @
b St ;,’/ o / Y s \
2, P ' D i
Farben {Gelb, Griin, Orange) \dkh'ver Ver’:{ﬁﬂun
u. Silhouetten als Befalisflug \ beginnende g \
I Landereize in Bodenndh | Umschiag | Erschipfng
\ Fluggtinstige Bedingungen positiven Phomhx’.s.‘ rEnergereserien '
Walrme, Windstille, Helligheit von ke e angweliger
\ in Bodenndhe \ t ung/ . /
\ Reflexion fangwelligen Lichts
\ von Boden u Vegetation / /
\ N
\
. X /
~ 7 N /

AN

e

Abb. 1, Schematische Darstellung des Phasenzyklus im Beziehungsgefiige zwischen Blattlausen und Pflanzen (schwarze Pieile) sowie der Umwelteinflilsse (weiBe

an denen der Zyklus durch menschliche Eingriffe (Resistenzzlichtung)

gestort bzw. vollig unterbrochen und damit eine Resistenz der Pflanzen erzeugt werden konnte.

toren bzw. Reize wirksam werden und die nichste
Phase der gegenseitigen Beziehung einleiten kénnen.
Doch bilden hier nicht nur neurophysiologisch wirk-
same Reize und von ihnen ausgelfste Instinkthand-
lungen, sondern auch Umweltfaktorenkonstellationen
und Entwicklungsschritte die ineinandergreifenden
Glieder der Reaktionskette.

Resistenzmechanismen als Stérungen des Ablaufs
der Phasenkette sind an vielen Stellen mdglich oder
denkbar. Resistenzphysiologisch haben im Be-
zichungsgefiige Pflanze-Blattlaus erwartungsgemdl
(s. S. 18) zwei groBere Bedeutung: die Priferenz/
Nonpriferenz-Resistenz als Hemmung in der kon-
duktiven und die Antibiosis-Resistenz als Férderung
der separativen Phasen. Da letztere, wie wir sahen,
im wesentlichen von der Konzentration der Amino-
siuren als essentieller Nihrstoffe bedingt ist, also
von primiren Pflanzenstoffen im Substrat abhingt,
stehen ihrer praktischen Anwendung, etwa durch
Resistenzziichtung, erhebliche, ja prinzipielle Schwie-
rigkeiten entgegen. Fast itberall ist die Gewinnung
der primiren Pflanzenstoffe das Hauptziel der land-
und forstwirtschaftlichen pflanzlichen Produktion,

Zichtung von Sorten mit herabgesetzten Konzen-
trationen primirer Pflanzenstoffe zur Férderung der
antibiotischen Reaktion gegenttber phytophagen
Schadlingen wiirden diesem Ziel entgegenwirken wie
jede andere Anderung der Wiichsigkeit und Disposi-
tion der Pflanze auch.

Dagegen erscheint eine Stérung im Ablauf der
konduktiven Phasen aussichtsreicher, weil sowohl in
der Phase der Attraktion wie der Konjunktion der
Partner die sekundiren Pflanzenstoffe und -struk-
turen als fiihrende Ausléser der Wirtswahlreaktionen
fungieren, die schon allein wegen ihrer meist sehr
geringen Konzentration im allgemeinen kein grolies
wirtschaftliches Interesse haben. Zudem miifite es
physiologisch leichter sein, sie auszuschalten oder
Konzentrationsinderungen zu erreichen, die unter-
schwellig bleiben, als den Gehalt an primiren Pflan-
zenstoffen so massiv zu dndern, daB sich antibiotische
Effekte ergeben. Nur dort, wo es auf die Gewinnung
der sekundiren Pflanzenstoffe ankommt, bei Heil-
und Gewiirzpflanzen z. B., konnte man; die auf
Mangel an priméiren Pflanzenstoffen beruhende Anti-
biosis auszunutzen suchen.
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In jedem Falle ist eine intime Kenntnis des Be-
ziehungsgefiiges zwischen Pflanzen und Schidlingen
in allen seinen Phasen Voraussetzung fiir gezielte
resistenzziichterische MaBinahmen wie fiir die biologi-
sche Bekdmpfung ganz allgemein. Um dies zu er-
reichen, ist die kollektive Zunsammenarbeit von

Botanikern, Zoologen, Sinnes- und Erndhrungs-

physiologen, Verhaltensforschern und Pathologen,
Biochemikern und Genetikern notwendig und erst
nach der weiteren 6kologischen Integration ihrer Spe-
zialbefunde kann eine wissenschaftlich begriindete
Resistenzziichtung erfolgversprechend in Angriff ge-
nommen werden.

Fiir die praktische Pflanzenziichtung ergibt sich
aber bereits jetzt, dall es vollig unzureichend und un-
mdglich ist, Infektionsversuche im iblichen Sinne zu
machen, d. h. etwa zu priifende Pflanzensippen ein-
fach in irgendeinem Stadium ihrer Entwicklung mit
irgendeinem Stadium des Schidlings zusammenzu-
sperren. Auch muB eine Resistenzmoglichkeit nicht
immer in der Phase liegen, in der der groBte bzw. der
sichtbare Schaden entsteht. Ja, es erscheint fast
aussichtslos, sie in der Exploitationsphase zu suchen,
weil praktisch alle Pflanzenschidlinge zur Deckung
ihres Energiebedarfs auf die essentiellen Nihrstoffe
(Kohlehydrate, Fette oder EiweiBe) angewiesen sind,
die in allen Pflanzen vorhanden sind und vom Men-
schen bendtigt werden, so dafl Mangelvarianten zwar
Schidlingsresistenz, zugleich aber auch Ertragsein-
buBen bedeuten, sofern nicht die als Erntegut dienen-
den Organe physiologisch davon freibleiben. Selbst
wenn aber die Ertrige resistenter und anfilliger Sorten
etwa gleich groB sind wie im Falle blattlausresistenter
Ackerbohnen, weil die Produktion relativ weniger,
aber groBer Kormer von der anfalligen Schlanstedter
durch die vieler kleiner von der resistenten Rastatter
in etwa ausgeglichen wird {vgl. TaMps-LycHE u.
KENNEDY 1958), so unterscheiden sie sich doch er-
heblich durch die Zeit, die sie dazu benétigen. Die
geringere Aminosdureproduktion der Rastatter, wel-
che den antibiotischen Effekt in der Exploitations-
phase der Schwarzen Bohnenlduse bedingt, bringt es
mit sich, daB sie zur Erzielung des gleichen Massen-
ertrages eben einige Wochen linger bis zur Bliite und
Reife braucht. Erfolgversprechender diirfte immer
sein, dem Schidling das Auffinden oder Erkennen
der Wirtspflanze zu erschweren oder unméglich zu
machen. DaB bei den Aphiden schon Farbvarianten
dabei von Vorteil sind, hat sich bei Salat, Bohnen und
Erbsen erwiesen. TFreilich miiBte der Verbraucher
dann an das abweichende Aussehen erst gewdhnt wer-
den. Okologisch erscheint es durchaus logisch, daf
die durch Selektion bewirkte Anpassung zweier Kon-
kurrenten an ein ertrigliches Gleichgewicht nicht ein-
seitig sein kann.

Zusammenfassung

Es wird versucht, das Beziehungsgefiige zwischen
Blattldusen und landwirtschaftlichen Kulturpflanzen
in einem Zyklus von fiinf Phasen (Exploitation,
Separation, Dispersion, Attraktion und Konjunk-
tion) darzustellen, um dabei diejenigen Stellen besser
aufzeigen zu kénnen, an welchen Resistenzerschei-
nungen (Priferenz-Nonpriferenz und abiotische
Mechanismen) auftreten kénnen. Fiir die Resistenz-
zlichtung erscheinen nur jene aussichtsreich, an denen
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das Beziehungssystem nicht zugleich auf Kosten der
landwirtschaftlich entscheidenden Produkte (der
priméren Pflanzenstoffe) gestort wird, sondern eher
da, wo sekundire Pflanzenstoffe oder Strukturen fiir
die Zusammenfithrung und Koppelung der Partner

wichtig sind.
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Einer der wichtigsten Qualititsfaktoren bei Ge-
miise-Erbsen ist trotz der in letzter Zeit eingetretenen
Verbesserung und Beschleunigung der Emnte und
Verarbeitung nach wie vor das Auftreten von Trii-
bungen und Gelierungen in der AufguBflissigkeit der
Sterilkonserven.

In fritheren Verdffentlichungen (SCHNEIDER 19512
und b, 19552 und b, 1956; UNGER und SCHNEIDER,
1956) sind die physiologischen Ursachen dieser Er-
scheinung dargestellt worden, und es konnte damals
gezeigt werden, daB alle in dieser Hinsicht qualitativ
guten Sorten spdt reifen. Wihrend sich jedoch in
dem von uns urspriinglich untersuchten Sortiment

* Herrn Prof. Dr. Dr. h. ¢. Gustav BECKER zum
60. Geburtstag gewidmet.

keine frithe hochwertige Sorte fand, erwiesen sich
einige spitreifende Sorten (z. B. die Sorte FL (= Foli))
als dhnlich schlecht wie die frithen Sorten. Wegen der
von der Verarbeitungsindustrie angestrebten Aus-
weitung der Erbsen-Kampagne wurde deshalb unter-
sucht, ob und auf welchem Wege eine gezielte Selek-
tion auf Frithzeitigkeit und Qualitdt durchgefiihrt
werden kann.

Nachdem sich herausgestellt hatte, daB zwischen
der Reifegeschwindigkeit verschiedener Erbsensorten
erhebliche Unterschiede bestehen (vgl. SCHNEIDER,
1955 und UnGER und SCHNEIDER, 1956), wurden in
den folgenden Jahren die Geschwindigkeiten der
Samenausbildung an etwa 30 verschiedenen Sorten
und Zuchtstimmen gemessen. Dabei wurden als



