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Die Kotabgabe der Aphiden (Aphidina, Hemiptera)
unter Einflufl von Ameisen

Von
HARTWIG KUNKEL

Institut fiir Angewandte Zoologie der Universitdt Bonn

Einleitung

Der Kot (= Honigtau) von Aphiden und ihren Verwandten spielt in der
Okologie vieler Insektengruppen eine bedeutende Rolle (Zoebelein 1956).
Fast alle mitteleuropdischen Ameisenarten sind von diesem Kot obligat
abhangig: Wo keine Pflanzenlduse siedeln, koénnen auch die meisten
Ameisenarten nicht leben. Wellenstein (1967) z.B. wies darauf hin, daB
in einem europdischen Douglasien-Wald Formica-Arten nicht existieren
konnen.

Vielfach sind die Ameisen dazu iibergegangen, den Kot direkt von der
Anusregion der Pflanzenlduse zu holen; mit diesem Verhalten sollte der Be-
griff ,Trophobiose” definiert sein (Kloft 1959). So geht weder nennenswert
Wasser verloren, noch haben die Mikroorganismen die Chance, den Tropfen
als Substrat zu erobern. Fir die Aphiden auf der anderen Seite ist ein
Schutz gegen R&uber und Parasiten von Vorteil. Diese Vorstellung wird
heute allgemein akzeptiert. Wenn auch der Wirkungsgrad sehr verschie-
den hoch liegen kann (u. a. Bansch 1964), dirfte hier die Selektion anset-
zen, welche die Aphiden zur Trophobiose gefiihrt hat. Eine zweite Hypo-
these, daB ndmlich die Ameisen ,nitzlich” fiir die Entfernung des Kotes
seien (Darwin 1872), ist schwerer zu beweisen, da andererseits viele
Pflanzenlduse durch Anderung ihres Kotabgabe-Verhaltens gerade in die-
sem Zusammenhang erst in eine Abhéngigkeit zu den Ameisen gelangten
(s.u.).

In einer vorhergehenden Arbeit (Kunkel 1972) sind die drei bei den Aphi-
dina bekannten Modi des Kotens geschildert worden.

Morphologische Verdanderungen im Zusammenhang
mit der Trophobiose

Das Bestreben der Aphiden muB es sein, den Ameisen den Kottropfen
leicht zugéanglich zu prédsentieren, ohne selbst in die verstarkte Gefahr zu
kommen, sich mit dem klebrigen Saft zu verschmieren. Ohne Anspruch
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auf Vollstandigkeit zu erheben, sollen hierzu einige morphologische
Merkmale, die Verdanderungen gegeniiber nicht in Trophobiose lebenden
Aphiden aufweisen, vorgebracht werden.

1. Verlust der Wachsfddenproduktion

Ein Zusammenhang zwischen dem Verschwinden der Wachsdriisen und
der Trophobiose diirfte nur bei den Pemphigidae zu suchen sein, einer
Gruppe, bei der der Kot sonst von Wachsfaden aufgefangen wird. Der
Verlust bei anderen Familien 188t sich anders erkldren (Kunkel 1972). Un-
ter den Pemphigiden sind einige wenige Arten aus der 6kologischen
Gruppe der Wurzellduse davon betroffen. Zwélfer (1957/58) fihrt fiir Mit-
teleuropa 10 Species auf. Die weitgehende Einstellung der Wachsfadenpro-
duktion bringt die Wurzellduse in eine Abhéngigkeit von den Ameisen,
die aber niemals vollstandig ist. Wachsfdden allein scheinen andererseits
die Ameise nicht daran zu hindern, eine Trophobiosebeziehung aufzuneh-
men. So konnte ich bei dem an der Rinde der Esche siedelnden Prociphilus
fraxini (Htg.) Lasius niger L., wiederholt Leptothorax-Arten (L. tuberum
Fabr. u.a) und vor allem Myrmica sulcinodis Nyl. beobachten., Letztere
standen radial um die kleinen Prociphilus-Kolonien herum, kletterten
auch tber diese mit Wachsfdden bedeckten Gruppen hinweg, wobei ver-
einzelt die Ameisen von Wachsfdden umhiillt wurden. Das starkste Inter-
esse schienen allerdings die Pemphigiden am Kolonierand zu erwecken,
bei denen offenbar die Wachsfdden am Anus weggerdaumt worden wa-
ren.

2. Vermehrung der Kérperbehaarung

a) Rumpf

Urspriinglich sind dorsal 6 Haarreihen, in gleicher Anordnung wie die
dorsalen Wachsdriisen, anzunehmen. Bei den meisten Aphiden im engeren
Zusammenleben mit Ameisen wird die Behaarung vermehrt und verstarkt,
moglicherweise um eine Kotverschmierung am Kérper herabzusetzen.
Vielleicht wirken noch andere Faktoren, die z. B. beim Erobern der Baum-
rinde als neues Siedlungsgebiet auftraten, in die gleiche Richtung. Der An-
nahme Borners (1952) und Quednaus (1954), daB die ungeordnete, ver-
mehrte Behaarung bei den Aphiden urspriinglich sei, kann ich mich nicht
anschlieBen.

b) Perianale Behaarung

Mit der Koérperbehaarung (selten auch unabhédngig davon, s. Zwolfer
1957/58), vermehren sich die Haare um den Anus, was fiir die Abnahme
des Kottropfens direkt vom Aphidenkérper von Vorteil ist. Die eng mit
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Ameisen zusammenlebenden Aphiden heben beim Koten ihr Abdomen sel-
fener oder iberhaupt nicht mehr. Bei den entsprechenden Pemphigiden
wird der Kot nicht mehr von Wachsfdaden gehalten. So muBl der Tropfen
sehr viel stdrker gestiitzt werden. Die perianalen Haare bilden hier in ei-
ner deutlichen Weise ein korbartiges Gebilde (Mordvilko 1907; Borsten-
koérbchen nach Schmidt 1952; Haarkranz nach Zwolfer 1957/58). Schmidt
spricht sogar von einem Trophobioseorgan. Ich méchte hier betonen, daf3
es sich um eine Vermehrung der auch schon fiir Aphiden, die niemals in
Trophobiosebeziehung stehen, wichtigen perianalen Haare handelt.

c) Tibienbehaarung

Bei enger Bindung an Ameisen kann aus weiter unten erdrterten Griin-
den die Férderung der dorsalen Tibienhaare (Kunkel 1972) rickgdngig ge-
macht werden. Als nachfolgende Stufe vermehrt sich die Anzahl der Ti-
bienhaare insgesamt; sie werden z. T. auch verstdrkt. In Familien mit ur-
spriinglich 6 Haarreihen der Tibien wird die Reihung unkenntlich. Die
sog. Rastralborsten (nach Boérner und Heinze 1957: laterale Reihe kurzer,
rechtwinklig abstehender Haare an der Hinterseite der Hintertibien) ver-
lieren bei diesen Vorgdngen ebenfalls ihre Spezialisierung. Auch hier
mubB ich also im Gegensatz z. B. zu Bérner einen Verlust des Ordnungs-
musters und der Spezialisierung annehmen. Zu diesem Ergebnis komme ich
vor allem durch Untersuchungen an den Lachniden, deren Arten in unter-
schiedlichen Stufen der Trophobiose stehen.

3. Reduzierung der Siphonen (s. auch Mordvilko 1907)

Primédr wandelt sich die Rohrchenform der Siphonen héherer Familien
zu festsitzenden Kegeln. Bei noch engerer Bindung an Ameisen konnen
sie Uber weitere Reduktionsformen, wie die durchaus noch funktionsfahi-

gen Poren, vollig verlorengehen. Ihre Verteidigungsfunktion iiberneh-
men die Ameisen.

4. Reduzierung der Cauda

Die ,Knodpfchencauda” und die ,zungenférmige Cauda” der Adulten
weicht zugunsten einer larvalen, schmalen und + halbkreisférmigen Cau-
da. Urspriinglich sollte sie wohl bei aufgerichtetem Abdomen das Dorsum
vor einem eventuell abrollenden Kottropfen schiitzen (Kunkel 1972). In
enger Trophobiosebeziehung bleibt das Abdomen beim Koten iiberwiegend
unten, worauf spater noch einmal hingewiesen wird.

Mordvilko (1907) &uBerte die wohl sehr gewagte Hypothesé, daB im

entgegengesetzten Fall die extrem lange Cauda vieler Aphididae entwik-
kelt worden sei, um Ameisen abzuwehren.
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5. Deformation der Fliigel durch Ameisen

Die aufgefiihrten morphologischen Verdnderungen dienen uberwiegend
dem leichteren Zugang zum Kottropfen. Zu diesem Ziel fithrt ebenfalls ein
interessantes Verhalten der Ameisen gegentiber alaten Aphiden. Thre Flii-
gel bedecken-dachférmig den Hinterleib und ragen betrichtlich iiber das
Hinterleibsende hinaus, so daB das Prinzip, den Kottropfen schnell und si-
cher tibergeben zu kénnen, nicht gewdhrleistet ist. Im allgemeinen ver-
nachladssigen die Ameisen Gefliigelte. Wenn aber die Anzahl der Aphiden
zu jener der Ameisen gering ist, konnen die Fliigel kurz iiber der Wurzel
abgebissen werden. Mordvilko (1907, er erwéhnt auch andere Autoren)
und Zwoélfer (1957) zdhlen Anoeciiden- und Traminen-Species auf, ebenso

die Aphidide Anuraphis farfarae (Koch), alle zur 6kologischen Gruppe der
Wurzellduse gehorend.

Auf eine andere Art kam Formica lugubris Zett. bei der Rindenlachnide
Cinara ,piceiccla Chol." (= Cinaropsis-cistala- und C.-viridescens-Kom-
plex sensu Bérner, Kl. Arber, Bayer. Wald) zum Ziel. IThre Fligel wurden
durch Bisse so bearbeitet, daB das Abdomenende mit dem Kottropfen zu-
ganglich war. Entweder werden die dachférmig tiber das Abdomen gehal-
tenen Fligel abgeflacht, oder der iiber den Hinterleib hinausragende Teil
wird gestaucht und umgeklappt (Abb.1). Fligeldeformationen durch

Ameisen fand ich auch in einigen Kolonien der Symydobius oblongus
(v. Heyd)).

=%

Abb. 1. Die Vorderfliigel der Rindenlachnide Cinara ,piceicola Chol.” sind von

Formica lugubris Zett. durch Bisse bearbeitet worden. (1) Schematische halbschrage

Aufsicht auf die Lachnide zeigt, wie der Anus am Korperende verdeckt wird.

Hinterfliigel (punktiert) schimmern hindurch. (2) Die Vorderfliigel sind abgeflacht.

(3) Die Vorderfliigel sind in ihrem iiber den Kérper hinausragenden Teil gestaucht
worden. MaBstab gilt flir (2) u. (3).
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Verdnderung der Kotabgabebereitschaft

Um die Kotabgabe der Aphiden mit der Bereitschaft der Ameisen, den
Kottropfen aufzunehmen, zu koordinieren, muB zwischen beiden Insekten-
arten ein gewisser Grad an Kommunikation herrschen. So kénnen die
Aphiden durch das Kotvorspiel (Abdomenaufrichten, Pendeln der Beine)
ihre Kotabgabebereitschaft signalisieren. Extremer in Trophobiose lebende
Aphiden reduzieren allerdings haufig dieses Vorspiel bis auf eine leichte
Unruhe, wie schwache Antennenbewegungen (s.u.). Wahrscheinlich wer-
den die Ameisen auch durch das wiederholte Ausscheiden und Wieder-
einziehen des Kottropfens aufmerksam. Jenes Verhalten ist bei den Aphi-
den weitverbreitet (Kunkel 1972). Es kann sich mit einer Frequenz von
etwa 2 Hz minutenlang (bei Anoecia sp. auf Cornus sanguinea teilweise
iber 5 min) hinziehen. Eine Ameise unterbricht dann durch Kontakt mit
ihren Antennen (oder auch Maxillarpalpen) den normalen Verhaltens-
ablauf des Kotens. Das Signalisieren der Kotabgabebereitschaft scheint vor
allem in denjenigen Kolonien wichtig zu sein, in denen das Verhdltnis:
Anzahl der Aphiden zu Anzahl der Ameisen sehr. groB ist (Tab. 1). Hier
halten die Aphiden den Kot zuriick, wenn er nicht gleich abgeholt wird.

Tabelle 1. Verhaltensweisen bei Ameisen und Aphiden auf der Pflanze
in den beiden extremen Féllen der Zahlenrelation zueinander

Aphiden iibertreffen die Ameisen I Zahlenrelation Aphiden

weit an Zahl zu Ameisen geht gegen 1
Ameisen : Ameisen
Tendenz, an einem Ort zu sitzen, Laufen in der Kolonie umher und
nur leichte Antennen- {oder Ma- betasten h&aufig und intensiv die
xillarpalpen-)Bewegung. Reagieren Aphiden mit Antennen (oder Maxil-
(wohl optisch) nur auf ,Anbieten” larpalpen).

der Aphiden mit Hinzueilen, kur-
zem Betasten und Abnahme des

Kottropfens.

Aphiden Aphiden

1. Halten den Kot zuriick, je nach 1. Geben den Kot u. U. ,vorzeitig”
Species verschieden lang. ab.

2. Viele Species reagieren bei ge- 2. Wehren heftig in ihrer unspezi-
ringem mechanischem Reiz mit fischen Abwehrreaktion ab.

Kotabgabe. Manche zeigen ,An-
biete”-verhalten (Hochheben des
Abdomens, Hinterbeinbewegun-
gen, Kot wird ein- und ausge-
stofen). Unruhe.

3. Unruhe endet in Abschleudern, 3. Urspriingliches Kotabgabe-Ver-
Abspritzen oder Abscheiden des | halten (z.B. Hochheben des Ab-
Kotes. U. U. Abwandern der domens) tritt z. T. nicht in Er-

Tiere. scheinung.
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Im entgegengesetzten Fall scheiden sie vorzeitig ein kleineres Volumen
ab, wenn eine Ameise Kontakt mit ihnen aufnimmt. Der Reiz von seiten
der Ameisen muBl sehr spezifisch sein, denn er ist bei vielen Aphiden
nicht durch einen anderen mechanischen Reiz zu simulieren. So gelang
es etwa Darwin (1872) nicht, seine von Ameisen besuchte Blattlaus auf
Sauerampfer mit einem Haar zum Koten zu veranlassen. Bei Aphis fabae
Scop. miBlang es mir. Einen Erfolg hatte ich aber bei einer Reihe von
Aphiden, die enger und spezialisierter in Trophobiose leben. Folgende Ar-
ten lieBen sich in vielen Féllen und hdufig auch mehrere Male hinterein-
ander zum Koten provozieren: Prociphilus fraxini (Htg.), Anoecia spec. an
Cornus sanguinea, Glyphina schrankiana Bérn., Symydobius oblongus
(v. Heyd.) und viele Lachniden (Cinarini Bérn.). Der Kontakt 148t sich also
bei diesen Species durch einen zarten mechanischen Reiz, etwa mit einem
Grashalm, nachahmen. Ein letzter Tropfen am Anus wird meistens wieder-
holt wieder eingezogen, falls er nicht entfernt wird.

Die groBe Bereitschaft, Kot abzugeben, deutet auf eine zwischenartliche
Funktion hin. Dies wird auch durch Untersuchungen an Wurzelldusen mit
besonders enger Bindung an Ameisen (Lasius flavus [Fabr.], L. umbratus
Nyl., Tetramorium caespitum [L.]) bestdtigt. Jene geben auf mechanischen
Reiz sogar dann einen Kottropfen ab, wenn sie frei umherlaufen. Fiir Aphi-
den ist dieses Verhalten ungewdhnlich.

Sonst koten auBilerhalb der FreBphase alle bisher daraufhin untersuchten
Aphididen nur noch in einer Situation: Stért man sie oder entfernt sie ge-
waltsam von der Wirtspflanze, so halten die meisten Individuen innerhalb
eines Zeitraumes von etwa 5 min im Weglaufen ein, richten ihr Abdomen
nur wenig auf und geben Kot ab. Auf stdrkerem Reiz (Pressen mit einer
Pinzette, Erwachen aus einer Athernarkose) kann neben Siphonenexudat
auch ein Kottropfen ausgeschieden werden.

Sehr bereitwillig auf schwachen Reiz hin geben dagegen Wurzellduse
in spezialisierter Trophobiose ihren Kot ab. Sie leben im Winter haufig
unabhdngig von ihrer Wirtspflanze im Ameisennest. Zu ihnen gehéren die
Pemphigiden Forda formicaria v.Heyd., F. marginata (Koch), Geoica utri-
cularia (Mordv.), Smynthurodes betae Westw. und Paracletus cimiciformis
v. Heyd. Letztere gibt nach meinen Beobachtungen bei aufeinanderfolgen-
den Reizen bis zu 5 recht ansehnliche Tropfen ab, obwohl sie frei im Nest
umherlauft (s. dagegen Zwolfer 1957/58). Zur Gruppe gehdren weiterhin
die Tramini Bérn (Lachnidae), wie z.B. Trama troglodytes v. Heyd. Of-
fenbar hat das Koten zumindest bei den frei umherlaufenden Wurzelldu-
sen in enger Bindung an Ameisen einen Platz im Abwehr-Fluchtsystem
gegentiber ihren Partnern eingenommen. Auch andere myrmekophile In-
sekten bieten in bestimmten Situationen bei einer Begegnung den Amei-
sen einen (nicht unbedingt zuckerhaltigen) Flissigkeitstropfen an. Herzig
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(1938) konnte durch einen Honigtropfen auf dem Abdomen veranlassen,
daB Dipteren von L. niger &hnlich wie eine Aphide behandelt wurden.
Erst langere Zeit nach Aufnahme des Tropfens und fortdauerndem Betril-
lern stimmten die Ameisen wieder auf réuberisches Verhalten um.

Veriinderungen im Kotabgabeverhalten

Im Zusammenleben mit Ameisen verdndert sich nicht nur die Kotabga-
bebereitschaft, sondern auch das sie begleitende Verhalten. Es besteht die
Tendenz, seine Komponenten zu vereinfachen, so dal am Ende nur noch
ein Austreten des Kottropfens aus dem Anus zu beobachten ist. In diesem
Falle kénnen die Ameisen leichter den Kottropfen abnehmen (Tab.2, I).
Die Vereinfachung des Kotabgabeverhaltens kann modifikatorisch beein-
fluBt sein, und ist dann z. T. abhdngig von dem Zahlenverhdlinis Aphiden
zu Ameisen (Tab.1). Die in diesem Fall weniger eng in Trophobiose ste-

Tabelle 2. Stufen der Verhaltensdnderungen bei der Kotabgabe
I. Larven der Aphidina ,Aphidoidea”

Verhalten |

Beispiele

0. Kottropfen wird mit einem Hin-
terbein weggeschleudert. Das
Abdomenende ist dabei erho-
ben.

1. Ohne Kontakt der Ameisen wie
oben (0.); sonst unterbleibt ein
Abschleudern mit Hinterbeinen,
auch wird das Abdomen in die-
sem Fall nur z. T. erhoben.

2. Ohne Kontakt mit Ameisen wird
der Kottropfen mit dem Hinter-
bein vom Anus genommen und
auf den Boden gelegt.

3. In Abwesenheit der Ameisen
spritzen die Larven den Kot-
tropfen wie die Adulten ab (ver-
andertes Verhalten). Sind die
Ameisen anwesend, so wird das
Abdomen selten erhoben.

4. Der Kottropfen wird in allen
Stadien (? Alate) am Anus be-
halten, das Abdomen wird nie
mehr erhoben.

Verbreitung s. Kunkel (1972) Tab. 2

Vertreter aus der Familie Thelaxi-
dae, Chaitophoridae, Lachnidae (sel-
ten), Callaphididae und Aphididae.

" Anuraphis subterranea Walk.

(n. Broadbent, 1951)

? Anoeciidae (modglicherweise pri-
mares Verhalten); die tiberwiegen-
de Anzahl der Lachnidae; Symydo-
bius oblongus (v. Heyd.) (Callaphi-
didae) mit Einschrankung (s. Text).

n. Mordvilko, 1907: Stomaphis sp.
und Traminae-Arten (Lachnidae);
Anuraphis farfarae (Koch) (Aphidi-
dae).
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henden Aphiden kehren nach Fernhalten der Ameisen sehr schnell zu ih-

rem urspringlichen Verhalten zuriick (Banks 1958, Banks und Nixon
1958).

Die Birkenrindenzierlaus Symydobius oblongus (v.Heyd.) lebt nur mit
Ameisen zusammen [u. a. Formica sp., Camponotus ligniperda (Latr.), La-
sius niger (L.), Myrmica laevinodis (Nyl.)]. Hdlt man diese experimentell
ab, so gehen die Kolonien innerhalb von 1—2 Tagen ein, Zuerst wird der
Kot zurtickgehalten. Nach einer Pause werden die Aphiden unruhig. Sie rea-
gieren nun sehr individuell. Manche heben ihren Korper senkrecht hoch,
worauf sie bei Ameisenbesuch meistens verzichten; die Larven pendeln
mit den Hinterbeinen. Rhythmische Bewegungen der Analklappen sind zu
erkennen, teilweise tritt ein Kottropfen ein und aus. Dann wird der Trop-
fen ausgeschieden, aber hédufig nicht abgeschleudert bzw. abgespritzt: Die
Endhandlung ist ausgefallen. Die Aphiden setzen ihren Koérper wieder in
Normallage zuriick; der Kottropfen verschmiert entweder die Rinde oder
rollt tiber das Abdomen und verschmiert die Laus oder ihre Nachbarin-
nen. Innerhalb kurzer Zeit kleben manche Individuen an den Birkenéast-
chen fest, vor allem dann, wenn man auch die Fliegen forthdlt, die z. T.
die Funktion der Ameisen ibernehmen. Je nach Population geht aller-
dings auch der gréBere Teil der jungen Larven dazu iiber, den Kot abzu-
schleudern, wéahrend &dltere Larvenstadien wie die Adulten abspritzen. Ins-
" gesamt wdachst in der unruhigen Kolonie das Bestreben, abzuwandern.

Wir finden also bei S. oblongus drei verschiedene Weisen zu koten:

1. Der Kot wird am Anus behalten (verschmiert, weil er nicht von Wachs-
faden umgeben wird). 2. Kotabspritzen. 3. Kotabschleudern. Es sind die drei
Méglichkeiten, die bei den Aphidina iberhaupt verwirklicht sind (Kunkel
1972). Dabei dirfte der Kottropfen am Anus phylogenetisch der &ilteste
Modus innerhalb dieser Unterordnung sein; er zeigt bei den in Trophobio-

se stehenden Aphiden jingerer Familien die weitestgehende Anpassung
bzw. Verdnderung an.

Ist sie bei der Callaphidide teilweise modifikatorisch, so scheint die
Verhaltensdnderung bei Lachniden unter EinfluB von Ameisen vor allem
genetisch bedingt zu sein. Bei Arten mit engerem Kontakt verlieren hier
die Larven auch in Abwesenheit der Ameisen das caenogenetische (d. h.
nur fiir die Jugendphase entwickelte) Verhalten den Kottropfen abzu-
schleudern, sie sind sozusagen auf die Stufe des Abspritzens zuriickgefal-
len. Dies geschieht schon innerhalb der Cinarini Bérner. Larven von Cina-
ra spec. auf Pinus silvestris [wahrscheinlich Cinara pini (L) und C. pec-
tinatae (No6rdl)] z. B. schleudern nach meinen Beobachtungen den Kot ab,
viele andere Cinara-Arten (z. B. C. pilicornis [Htg.] und C. cistata et viri-
descens sensu Borner) spritzen ihn ab. Damit geht ein Abbau der Ausbil-
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dung besonders langer dorsaler Tibienhaare (als Instrument zum Ab-
schleudern) innerhalb der Cinarini Bérn. nicht immer streng konform. Auf
der einen Seite stehen Arten wie C. pectinatae mit deutlich verldngerten
Haaren auch bei den Adulten, auf der anderen Seite etwa Laricaria ko-
chiana BoOrn., deren Tibienhaare ringsherum ungefdahr gleich lang sind.
Dazwischen stehen Arfen, die eine nicht so ausgeprdgte Férderung dorsa-
ler Tibienhaare aufweisen, wobei dies von Population zu Population noch
schwanken kann. Innerhalb der Lachniden wird auch die ,primitivste”
Stufe des Kotens erreicht: Die Stomaphis-Species und (konvergent) die
Traminen behalten den Kot am Anus {Mordvilko 1907). Sie zeigen zudem
in morphologischen Merkmalen und in ihrem Abwehrverhalten die stark-
sten Verdnderungen gegenlber verwandten Lachniden, die nicht oder
nicht so eng so ein Trophobioseverhdltnis zu Ameisen haben. Die Riick-
bildung des Kotverhaltens fithrt zur voélligen Abhangigkeit von ihrem
Partner.

Nach den oben aufgefiihrten Befunden wéare zu diskutieren, ob die Lar-~
ven der Anoeciidae primér oder sekunddr (unter Einfluf von Ameisen)}
abspritzen. Alle Arten dieser Familie leben in Trophobiose, allerdings ei-
nige nur zeitweise und weniger spezialisiert.

Im Zusammenhang mit diesem Kapitel sei darauf hingewiesen, daB es
bei den verwandten Coccina ebenfalls zur stufenweisen Verdnderung des
Kotverhaltens unter Einflul von Ameisen gekommen ist (Tab. 2, II}.

Anhang zur Tabelle 2. Stufen der Verhaltensénderung bei der Kotabgabe
II. Coccina: adulte Weibchen

Verhalten | Beispiele

0. Sprithen den Kot mit der Rektal- Urspriingliches Verhalten. Bei allen
muskularis weit weg. Auch im Familien mit Systembibitoren (s.
Zwangsversuch keine Tropho- Kunkel 1967) zu beobachten.
biosebeziehungen.

1. Spriihen bei Kontakt mit Amei- Pseudococcidae: Pseudococcus ma-
sen den Kot in feinem Strahl auf ritinus Ehrh., Ripersia sp. Rhoda-
deren Labium. nia porifera Goux,

Coccidae: Lecanopsis formicarum
Newstead.

2. Scheiden bei Kontakt ganze Pseudococcidae: Pseudococcus bre-
Tropfen ab, den sie sonst weg- vipes (n. Gray, 1952). In Mittel-
sprihen wiirden (allerdings nicht europa eine Reihe wvon Spezies
sehr weit). (Schmutterer 1952)

3. Schildlduse (in &lteren Stadien) Coccidae: Physokermes sp.

) geben mit und ohne Kontakt mit - Eulecanium coryli (L.), Sphaerole-
Ameisen Kot ab, der am Anus canium prunastri (Fonsc.).
héngenbleibt. Kermococcidae: Kermes quercus

(L.
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Abwehrverhalten und Ameisenbesuch

Aphiden jingerer Familien heben, wédhrend sie auf der Wirtspflanze
siedeln, ihr Abdomen und jhre Hinterbeine aus zwei Anldssen: 1. beim
Koten und 2. beim unspezifischen Abwehren (Kunkel 1972). In beiden
Fallen werden die Hinterbeine bewegt (gleichfalls die Antennen). Nicht
selten bertthren Ameisen mit ihren Antennen (oder Maxillarpalpen) die
erhobenen und wedelnden Aphiden-Extremitdaten, obwohl der GréBenun-
terschied zwischen Ameise und Aphide betradchtlich sein kann. Nach Kloft
(1959, 1960) ibernehmen in einer solchen Situation die Hinterbeine die
Rolle von Antennen. Weitergehende Hypothesen von ihm besagen, daB -
jenes Verhalten 1. beim Koordinieren der Kottropfenabgabe und -aufnah-
me (Vortduschen eines Ameisenkopfes am Hinterleibsende) und 2. fiir den
Schutz gegeniiber den Ameisen (durch eine ,Verstdndigung” mit ihnen)
von Bedeutung sei. Das gegenseitige Antennenschlagen ist bei Insekten
weit verbreitet und wird von anderen myrmecophilen Insekten im Kon-
takt mit Ameisen angewandt.

Kloft leitete das Verhalten der betreffenden Aphiden wohl mit Recht
auf die bei ihnen weitverbreiteten Abwehrbewegungen zuriick. Sie lassen
sich durch schwache mechanische Reize bei Vertretern vieler ,jiingerer”
Familien herrufen (Kunkel 1972).

Die gegen Parasiten (Klingauf 1967) und Rduber mit Erfolg angewand-
ten Abwehrbewegungen richten die siedelnden und nahrungsaufnehmen-
den Aphiden auch gegen eine neu auf die Kolonie stofende Artgenossin.
Jener gelingt es durch entsprechendes Schlagen mit ihren Antennen ge-
gen die abwehrenden Hinterbeine, ihr Gegeniiber zu beruhigen. Neben an-
deren Faktoren sorgt diese Kontaktaufnahme fiir ein Siedeln in gewis-
ser Distanz. Selten dagegen tritt das intraspezifische Abwehren in dichten
Kolonien bei ibervolkerten Pflanzen auf (,Gewdhnung”, Beobachtungen
u. a. bei Pterocomma salicis [L.], S. oblongus und Megoura viciae [Buckt.]).

Fir die Entstehung des oben geschilderten Hinterbein-Antennen-Kon-
taktes kann man wohl vermuten, dafl die Bewegungen der Aphiden in das
soziale Reaktionsschema der Ameisen paBten (Kloft, 1959; Wickler, 1968).
Doch scheinen andererseits die Ameisen, gegen die sich das Abwehren
richtet, mit ihren Antennen die Aphiden zu beruhigen. Vielleicht wiirden
jene beunruhigt abwandern, und es kadme zu keiner Trophobiosebezie-
hung. Nach dieser Vorstellung hétte der Kontakt fiir die Ameisen selbst
keine besondere Bedeutung. Sie holen ihren Honigtau ja auch bei Pflan-
zenldusen, die nicht jenes Abwehrverhalten zeigen (z. B. Coccina, Pemphi-
gidae, Anoeciidae, Thelaxidae s. st.). Die Bewegungen hoéren zudem unter-
halb von ca. 16° C auf, offenbar im Zusammenhang mit dem Aufhéren der
Suchaktivitdt von Parasiten. Ameisen sammeln den Honigtau auch bei tie-
feren Temperaturen. In einer von Ameisen belaufenen Aphidenkolonie



Kotabgabe der Pflanzenlduse 115

Heft 1/2
24/1973

sieht man nebeneinander verschiedene Weisen und Ablaufe des Kontak-
tes, die nicht leicht zu ordnen sind: Auf Berithrungen mit der Ameisen-
antenne antworten die einen mit heftigen Abwehrbewegungen, viele
andere reagieren iberhaupt nicht.

Bewegungen beim Kotvorspiel koénnen Ameisen aufmerksam machen,
ein darauffolgender Kontakt unterbricht den normalen Ablauf des Kotens.
Die Haufigkeit aller derartiger Kontakte héangt auch vom Zahlenverhalt-
nis: Anzahl der Aphiden pro Anzahl futterholender Ameisen ab (Tab.1).
Steht das Zahlenverhaltnis zugunsten der Ameisen, so findet ein Kon-
takt zwischen beiden Partnern in den meisten Fillen ohne Hinterbeinreak-
tion der Aphide statt. Anscheinend kann weitgehende Reduktion der Be-
wegungen ebenfalls ein Schutz gegeniber den Ameisen darstellen.

Dennoch diirfte die Hypothese von Kloft, daB Aphiden sich durch Ab-
wehrbewegungen vor Ameisen schiitzen, weil sie hierdurch als ihresglei-
chen akzeptiert werden, als Teilaspekt durchaus richtig sein. Vollig offen-
sichtlich wird diese Tatsache aber erst bei Aphiden, die besonders eng
mit Ameisen zusammenleben. Sie lassen sich zu diesem Verhalten sehr
leicht provozieren (Abb. 2). Dabei werden haufig nur noch die Hinterbeine
erhoben, das Abdomen bleibt parallel zur Pflanzenoberflache (u.a. viele
Lachniden und die Callaphidide S. oblongus).

Abb. 2. Abwehrverhalten verschiedener Aphidenarten (in Klammern Beispiele) in

vier Stufen der Ausbildung. (1) ,Normales" Verhalten nahrungaufnehmender Aphi-

den jiingerer Familien mit Aufrichten des Korpers (Aphis fabae Scop.). (2) Die

saugende Aphide wehrt ab, ohne den Korper wesentlich zu heben (Cinara sp).

(3) Eine frei umherlaufende Aphide wehrt in gleicher Weise ab (Schizodryobius

longirostris [Mordv.]). (4) Die Abwehr kann hier auch nach vorn gerichtet werden
; (Trama troglodytes v. Heyd.).
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Vor allem filir frei umherlaufende Aphiden scheint jenes Verhalten giin-
stig zu sein. Begegnen sie einer Ameise, so versuchen Aphiden gemeinhin
durch schnelles Wechseln der Zweigseite zu entkommen. S. oblongus ver-
harrt z. T. auch vo6llig ruhig an einem Ort (Schutzstellung!). Bei Schizo-
dryobius longirostris (Mordv.) konnte ich beobachten, daB sie sich in ei-
ner solchen Situation sofort umdreht, mit der begegnenden Ameise (For-
mica polyctena Forst.) in Schlagabtausch (Hinterbeine-Antennen) gerét
und offenbar akzeptiert wird. Eine weitere Bestédtigung finden wir in der
dkologischen Gruppe der Wurzellduse. Bei einem Zusammensto von vorn
{durch Reizung mit einem Pinsel zu simulieren) bewegen einige unter ih-
nen die Hinterbeine vertikal iiber Abdomen und Kopf und trommeln mit
ihnen in Salven hoher Frequenz nach vorn. Die Antennen bewegen sich
ebenfalls sehr schnell in einer Vertikalen. Das Abdomen bleibt in waage-
rechter Lage; die entscheidende Beinbewegung geschieht mit dem Coxa-
Trochanter-Gelenk (Abb. 2, 4). Die Hinterbeine sind mehr zum Dorsum ge-
riickt, ihre Tarsi sind verldngert. Bei freiem Umherlaufen werden sie hiu-
fig schon in Bereitschaft hochgehalten. Hierher gehdren erstens die Trami-
nen (Lachnidae). Auf ihr besonderes Abwehrverhalten (besser Beruhigungs-
verhalten) machte schon Donisthorpe (1927) aufmerksam. Mit anwachsen-
dem mechanischen Reiz versuchen sie durch Reaktionen in folgender Reihe
zu beruhigen: 1. Abwehrverhalten, 2. Koten, 3. Totstellreaktion. Seltsamer-
weise reagieren auch Pemphigiden (Paracletus cimiformes v. Heyd. und
wahrscheinlich Hemitrama bykovi Mordv.) mit dhnlichem ,Abwehr"-ver-
halten, obwohl es in der urspriinglichen, typischen Form bei dieser Familie
nicht zu finden ist (Kunkel 1972). Andere Pemphigiden unter den Wurzel-
ldusen antworten auf eine dhnliche Reizstdrke mit einer Totstellreaktion.
Sie 1aB8t sich beinahe beliebig oft hintereinander erzielen. Dabei werden
die an sich schon sehr kurzen Antennen und Extremitdten dicht an den
Koérper angelegt; den Rumpf durchlaufen Wellen, die durch abdominale
Muskeln verursacht werden. In diesem Zustand erinnerten mich die Aphi-
den an Ameisenlarven. So wie diese wurden sie auch hédufig transportiert.

Anscheinend missen diejenigen Wurzellause, die eng mit Ameisen zu-
sammenleben, verstarkt Verhaltensweisen aufweisen, die ebenfalls in das
Inventar der Ameisen passen. Hierzu sei noch ein Vorversuch mitgeteilt.
M. viciae wird niemals von Ameisen belaufen. Allerdings wird ihr (in
Schéalchen gebotener) Kot von F. polyclena aufgenommen. Das ist nicht
selbstverstandlich: Der Kot von Eriosoma lanigerum (Hausm.) wird z. B.
nicht akzeptiert. In 6 Petri-Schalen wurden jeweils 12 Individuen dieser
Art im letzten und im adulten Stadium mit 5 Ameisen zusammengesetzt.
F. polyctena steht niemals in Beziehung zu typischen Wurzelldusen. Beide
Insekten begegneten sich feindlich. Die Ameisen wurden von den Anten-
nen- und Beinbewegungen beeindruckt und schreckten zeitweise zuriick.
Ihre mit gedffneten Mandibeln gefiihrten Angriffe trafen selten direkt den
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Korperrumpf, wobei dann Haemolymphe austreten konnte. Die Beine und
Antennen sind das Ziel: Sie wurden gequetscht, geknickt und manchmal
durchbissen. Fliigel wurden durch Bisse verstimmelt. Die Totstellreaktion
erschien nur beim ersten Zusammentreffen, spater konnte sie nicht wieder
ausgelost werden. Bot ich nach Entfernen der Aphiden den gleichen
Ameisen wieder Kot jener Aphiden, so zeigten sie Angriffsreaktionen und
spritzten Ameisensdure auf ihn. Der zur selben Zeit gebotene Kot von A.
fabae wurde dagegen aufgenommen.

Schlufibetrachtung

Die vorliegende Arbeit sollte eine Ubersicht tber die moglichen Ein-
flisse der Ameisen auf die Aphiden im Zusammenhang mit dem Koten
bringen, wobei auf ins einzelne gehende Schilderungen meistens verzich-
tet werden mubBte.

Auf die E‘ntfaltung und Merkmalsbildung der Aphidina wirken aufler
Pflanzenspezifitdt drei wesentliche Faktorenkomplexe:

1. Parasitismus an der Wirtsptlanze

Er veranlaBte Retardationen (Begriff s. Tembrock, 1968) und Unbeweg-
lichkeit besonders bei den 6kologischen Gruppen der Lokalbibitoren und
der Gallbildner im weitesten Sinne (Kunkel 1966, 1967). Hiervon werden
vor allem ,dltere” Familien betroffen: Adelgiden, Phylloxeriden, Pemphi-
giden und Hormaphididen.

2. Abwehr-Fluchtsysteme

Die Aphiden sind andererseits Raubern und Parasiten ausgesetzt. Dage-
gen bilden vor allem die ,jiingsten” Familien besondere morphologische
und ethologische Einrichtungen, die z. B. die Beweglichkeit stark erhohen.
Diese Familien sind die Lachniden, Callaphididen, Drepanosiphoniden und
Aphididen (Kunkel, 1972).

3. Trophobiose

Die oben diskutierten Merkmale zeigen, wie wesentliche Verdnderun-
gen unter EinfluB der Ameisen auftreten koénnen. Sie lassen sich vor al-
lem bei den Pemphigiden, Anoeciiden und Lachniden nachweisen.

Uber Trophobiose 1d8t sich noch folgendes Grundsatzliche sagen:

1. Viele Arten der Aphiden treten niemals — auch nicht im Zwangsver-
such — in Beziehung zu Ameisen.

2. Phylogenetisch gesehen mufl die Trophobiose konvergent an verschie-
denen Stellen des Aphidina-Systems entstanden sein.
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3. Bis jetzt gibt es keinen Hinweis, dal jemals eine Trophobiose-Bezie-
hung wieder aufgelost worden ist.

4. Die Trophobiose ist in Stufen entwickelt, wobei ein breites Spektrum
verschieden enger Bindung zwischen den Partnern zu registrieren ist.

Am engsten lebt eine Gruppe von Wurzelldusen mit den Ameisen zu-
sammen. Eine groBe Gruppe von Aphiden mit nur schwacher Trophobio-
se-Neigung (Typ: A. fabae) steht auf der anderen Seite der Skala. Dazwi-
schen befinden sich in einem weiten Feld einige z. T. oben namentlich ge-
nannte Aphiden, die in verschiedenen Stufen der Ameisenabhdngigkeit ste-
hen.

Nicht nur Linné (1767) sah in den Aphiden ,hae vaccae", sondern auch
heute versucht man Fernerstehenden die Trophobiose am einfachsten so
zu beschreiben, daB ,die” Blattlduse die Milchkiihe ,der" Ameisen seien.
Wir finden eine gewisse Ubereinstimmung mit bestimmten Regeln zur Do-
mestikation unserer Haustiere:

1. Beide Partner eines Domestikationsverhéaltnisses sind weitaus iber-
gend soziale Tiere und haben ein gewisses Kommunikationsvermégen
zueinander. Die Aphiden werden zwar nicht in die Kategorie ,sozial”
eingestuft, missen aber ganz entschieden als praesozial angesehen
werden (Kunkel & Kloft i. Dr.). Antennen- und Hinterbeinbewegungen
hoéherer Aphiden ,passen” zur Antennenbewegung der Ameisen.

2. Das Verhalten wird bei einer Domestikation vorerst modifikatorisch
verandert (Tembrock 1968). Dieser Fall tritt u.a. beim Kotverhalten
ein, das sich, wenn die Ameisen ferngehalten werden, wieder auf ein
urspriingliches Verhalten einstellt. Hierzu gehort wahrscheinlich auch

die ,Anregung”, mehr Nahrung aufzunehmen (Banks und Nixon
1958).

3. Unter EinfluB des ,Halters” wird dem anderen Partner eine Reihe ,na-
tirlicher” Einflisse entzogen. Nur auf den Halter bezogene neue Mu-
tationen werden bevorzugt und begrinden letzthin ein Abhdngigkeits-
verhdltnis. Dies kann auch bei einem Teil der in Trophobiosebezie-
hung stehenden Aphiden nachgewiesen werden. '

4. Doch auch Mutationen, die in der Domestikationsbeziehung wertneu-
tral sind, koénnen z. T. erhalten bleiben. Mdglicherweise schwanken
deshalb die Merkmale innerhalb einer Kolonie oder auch innerhalb
von Populationen bei vielen Lachniden und Pemphigiden. Die Lachni-
den sind eine systematisch auBerordentlich schwierige Gruppe. Es va-
riieren Fdrbung, Sklerotisierungsgrad, Behaarung und relative Léngen
z. B. der Extremitdaten. Deswegen werden auch heute noch Species ein-
gezogen und neue beschrieben.
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Diese Variation innerhalb einer Species kann allerdings von einem wei-
teren Faktor mitbeeinfluBt sein. Bei den myrmecophilen Wurzelldusen
fallt haufig die sexuelle Generation ganz aus; bei den Rindenlachniden
zeigen die Sexuellen eine geringere Ausbreitungstendenz. Damit wird na-
tiirlich der GenfluB verhindert oder zumindest verlangsamt. Doch zeigt
ein Vergleich mit benachbarten Gruppen, die keine Trophobiose eingehen
und deren sexuelle Generation ebenfalls unterdriickt ist, ein Anwachsen
der Merkmalsvariation im Zusammenleben mit Ameisen.

In dieser Ubersicht stand die Kotabgabe im Mittelpunkt. Die Trophobio-
se hat aber auch noch andere Komponenten, die sich vor allem auf die
Einbeziehung der Aphiden in den Nestbereich zuriickfithren lassen. Wahr-
scheinlich wird man auch hier auf domestikationsanaloge Erscheinungen
stoflen. ‘

Zusammenfassung

Wichtige morphologische Merkmale der Aphiden (Wachsdrisen, Behaarung,
Gestalt der Cauda und der Siphonen) werden unter EinfluB der Ameisen ver-
andert. Einige ethologische Anpassungen an die Trophobiose kénnen ebenfalls
verzeichnet werden. Sie scheinen sich in verschiedenen Stufen eingestellt zu haben.
Die Kotbereitschaft auf einen mechanischen Reiz hin erhoht sich je nach Grad der
Beziehung zu den Ameisen immer mehr und nimmt dann eiren Platz im Kontakt-
verhalten gegeniiber dem Partner ein. Das Kotvorspiel wird reduziert. Diese Redu-
zierung hat primdr mehr modifikatorische, sekundar z. T. genetische Komponenten.
Die inter- und intraspezifischen Abwehrbewegungen der Aphiden werden zuerst
akzeptiert und beruhigend beantwortet, spielen dann aber eine immer wichtigere
Rolle im Kontaktverhalten zwischen beiden Partnern. Die konvergent an ver-
schiedenen Stellen des Aphidensystems begonnene Trophobiose ist ein wichtiger
Faktor in der Merkmalsbildung. Sie kann als ein domestikationsanaloger Vorgang
aufgefaBt werden.

Summary
Defecation of Aphids (Aphidina, Hemiptera) influenced by Ants

Important morphological characteristics of the aphids (wax glands, pilosity,
shape of cauda and siphuncles) are changed by the influence of ants. Some
ethological adaptations to trophobiosis can also be recorded. Those seem to be
developed in different steps. The readiness for defecation responsing a mechanical
stimulus increases namely with the grade of relations to ants. At the end it gets
a place within the contact behavior between the partners. The preliminaries
before defecation are reduced, The reduction primarily has more modifiable, in
further steps more innate components. The inter- and intraspecific repuls
movements of the aphids are firstly accepted and responded with calming them.
In the next steps they play increasingly an important role within the contact
behaviour between the partners. The trophobiosis having started convergently
at different places of the system of aphids is an important factor for the develop-

ment of new characteristics. It can be understood as a procedure analogous
domestication.
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